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УДК 57:378.4(476-25)096
БИОЛОГИЧЕСКОЕ ОБРАЗОВАНИЕ  

В БЕЛОРУССКОМ ГОСУДАРСТВЕННОМ УНИВЕРСИТЕТЕ  
НА ПРОТЯЖЕНИИ 100 ЛЕТ

В. В. ДЕМИДЧИК1), В. Н. ТИХОМИРОВ1), В. С. МАЦКЕВИЧ 1), В. В. САХВОН 1),  
Т. И. ДИТЧЕНКО1), И. М. ПОПИНАЧЕНКО1), С. В. БУГА1), В. В. ГРИЧИК1),  

А. Н. ЕВТУШЕНКОВ1), Н. П. МАКСИМОВА1), В. А. ПРОКУЛЕВИЧ1),  
И. В. СЕМАК1), И. И. СМОЛИЧ1), А. Г. ЧУМАК1), В. В. ЛЫСАК1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

Статья приурочена к столетию БГУ и биологического университетского образования в Беларуси. Описана 
история биологического факультета, представлена ретроспектива развития его подразделений с 1921 г. Выделены 
наиболее значительные личности и события. Продемонстрирована неразрывная связь жизни факультета и уни-
верситета в целом. 

Ключевые слова: биологический факультет; БГУ; история; учебный процесс; научные исследования.

BIOLOGICAL EDUCATION  
IN BELARUSIAN STATE UNIVERSITY FOR 100 YEARS

V. V. DEMIDCHIK a, V. N. TIKHOMIROV  a, V. S. MATSKEVICH a,  
V. V. SAKHVON a, T. I. DITCHENKOa, I. M. POPINACHENKOa,  

S. V. BUGAa, V. V. GRICHIK a, A. N. EVTUSHENKOV  a, N. P. MAXIMOVAa,  
V. A. PROKULEVICH a, I. V. SEMAK a, I. I. SMOLICH a, A. G. CHUMAK a, V. V. LYSAK a

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: V. N. Tikhomirov (tikhomirov_v_n@list.ru)

The article is dedicated to the centenary of Belarusian State University and the centenary of biological university edu-
cation in Belarus. The history of the faculty of biology is described, a retrospective of the development of its units since 
1921 is presented. The most significant personalities and events are highlighted. The inseparable connection between the 
life of the faculty and the university as a whole is demonstrated.

Keywords: faculty of biology; Belarusian State University; history; educational process; scientific research.
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Биологическое образование в БГУ появилось с момента организации в 1921 г. медицинского фа-
культета, в состав которого входили кафедры ботаники и зоологии. В 1922 г. в университете открылся 
педагогический факультет с отделением естествознания, за которым было закреплено преподавание 
дисциплин биологического цикла, после чего названные кафедры перешли в его ведение.

Первый набор студентов на отделение естествознания в 1922 г. включал 151 человека, занятия про-
ходили в вечернее время. В этот период благодаря стараниям сотрудников отделения были заложены ос-
новы национальной биологической науки, стали формироваться научные школы белорусских ботаников 
(Н. М. Гайдуков, Н. А. Збитковский), зоологов (П. А. Мавродиади, А. В. Федюшин, Н. В. Добротворский), 
физиологов животных (Л. П. Розанов, Е. М. Зубкович), физиологов и биохимиков растений (Н. М. Гай-
дуков, Т. Н. Годнев). Тогда же были созданы зоологический музей, гербарий и ботанический сад. В пе-
риод с 1921 по 1931 г. биологические кафедры являлись подразделениями педагогического и – в меньшей 
степени – медицинского факультетов, которые располагались в корпусах бывшего Минского женского 
духовного училища по ул. Широкой, 24 и ул. Широкой, 28 соответственно (сейчас эти здания в сильно 
перестроенном виде вписаны в объем корпусов Генерального штаба Вооруженных Сил Республики Бе-
ларусь на пересечении современных улиц Куйбышева и Коммунистической).

Работой отделений педагогического факультета руководили предметные комиссии. В начале 1925 г. 
предметная комиссия отделения естествознания признала целесообразным официально разделить его 
на три цикла обучения – физико-химический, биологический и геолого-географический, закрепив за 
одним из них специализацию каждого студента. Спустя 6 лет, в 1931 г., биологический цикл обучения 
был выделен в качестве самостоятельного биологического факультета. Кафедры факультета располага-
лись в новом университетском городке: большинство из них разместились в корпусе природоведческих 
наук (в настоящее время – корпус факультета географии и геоинформатики БГУ), отдельные кабинеты 
имелись в химическом (сейчас – корпус Института ядерных проблем БГУ) и медицинском (здание 
снесено в 1970-х гг. при строительстве метрополитена) корпусах. В 1930-х гг. закладывается новый бо-
танический сад, который также располагался в университетском городке (сегодня на этой территории 
находятся внутренний дворик и главный корпус БГУ).

Первым деканом факультета (с 16 августа 1931 г.) стала доцент О. Д. Акимова, руководившая им до 
1932 г., а затем с 1944 по 1948 г. В 1930-х гг. должность декана факультета являлась общественной на-
грузкой, и ее поочередно занимали Ф. И. Дербенцов (с 1932 г.), Е. М. Зубкович (с 1936 г.), Т. Н. Годнев 
(с 1937 г.), М. Е. Макушок (с 1939 г.). Набор студентов на биологический факультет в 1931–1940 гг. не 
превышал 45 человек в год. 

Начало Великой Отечественной войны в июне 1941 г. прервало работу университета и факультета 
на 2 года (1941–1942). Постановлением Совнаркома СССР от 15 мая 1943 г. БГУ возобновил свою 
деятельность в эвакуации на ст. Сходня в Московской области. В числе прочих к обучению приступили 
и 25 студентов биологического факультета. Занятия проводили преподаватели Т. Н. Годнев, С. В. Ка-
лишевич, М. Е. Макушок, О. Д. Акимова и др. В Минск университет возвратился в 1944 г. Вначале фа-
культет расположился в двухэтажном доме по ул. Витебской, 9 (сейчас это здание по ул. Витебской, 21), 
а после восстановления корпусов университетского городка в 1948 г. вернулся в корпус природоведче-
ских наук. К 1947 г. в полном объеме была возобновлена деятельность 5 кафедр, на факультете работал 
21 преподаватель, в том числе 6 профессоров. В этот же период стал воссоздаваться фондовый герба-
рий при кафедре ботаники, восстанавливались зоологический музей, научно-исследовательская лабо-
ратория фотосинтеза. Уже в 1946 г. начала работать биологическая станция на оз. Нарочь, инициа тором 
создания которой выступил заведующий кафедрой зоологии беспозвоночных Л. А. Зенкевич, а в 1947 г. 
была организована кафедра дарвинизма и генетики.

С 1948 по 1953 г. деканом биологического факультета являлся доцент С. В. Калишевич, а с 1953 
по 1971 г. – доцент П. Г. Петрович. В этот период были открыты новые кафедры – микробиологии (1960), 
биохимии (1964). На факультете работали ряд видных ученых: академики Н. В. Турбин, П. Ф. Рокицкий, 
Т. Н. Годнев, А. С. Вечер, профессора Г. Г. Винберг, Б. Я. Эльберт, П. А. Буланов, Е. П. Кеса рева и др. 
В 1969 г. факультет переехал в новый корпус по ул. Ленинградской, 14. 

В 1971–1973 гг. должность декана биологического факультета занимал заслуженный работник на-
родного образования БССР, профессор Ю. К. Фомичев, в 1973–1980 гг. – заслуженный работник народ-
ного образования БССР, профессор А. Т. Пикулев, в 1980 –1996 гг. – заслуженный работник высшей 
школы БССР, профессор А. С. Шуканов. В этот период на факультете произошел ряд значимых собы-
тий: была создана кафедра общей экологии (1974), получили развитие несколько новых направлений 
научных исследований, факультет переехал в новый учебный корпус по ул. Курчатова, 5. Количество 
обучающихся на факультете превысило 1000 человек, началась подготовка студентов по специальности 
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Исторические материалы и знаменательные даты 
Historical Materials and Significant Dates

«биоэкология» и направлению «Биотехнология». Кроме непрерывно функционировавшей Нарочанской 
биостанции, с 1987 по 1992 г. работала Вилейская биостанция, построенная при активном участии сту-
денческих стройотрядов факультета и являвшаяся одной из лучших в СССР. 

С 1996 по 2019 г. деканом факультета являлся заслуженный работник образования Республики Бе-
ларусь В. В. Лысак. В этот период факультет активно рос и переоснащался. В начале 2001 г. был сдан 
в эксплуатацию новый учебно-лабораторный корпус биологического факультета по ул. Курчатова, 10. 
Открылись новые специальности – «биохимия» и «микробиология», началась подготовка в магистра-
туре по специальности «биология». К 2015 г. набор студентов на 1-й курс биологического факультета 
достиг 400 человек.

С марта 2019 г. деканом факультета является доктор биологических наук В. В. Демидчик. В этот 
период расширена подготовка в магистратуре: в 2019 г. открыты новые специальности – «микробио-
логия» и «биохимия», впервые на факультете начата подготовка магистров на английском языке по спе-
циальности «Biology» (профилизации – «Molecular cell biology» и «Molecular and clinical biology»). Кроме 
того, разработана и утверждена программа специальности «биоинженерия и биоинформатика», прием 
на которую начнется в 2022 г. 

В настоящее время на биологическом факультете работают 115 штатных преподавателей, функцио-
нируют 9 кафедр: ботаники, микробиологии, зоологии, клеточной биологии и биоинженерии расте-
ний, физиологии человека и животных, общей экологии и методики преподавания биологии, генетики, 
биохимии, молекулярной биологии. Имеются 9 научно-исследовательских лабораторий, зоологиче-
ский музей, ботанический сад, гербарий, учебная лаборатория вычислительной техники и технических 
средств обучения и учебно-научный центр «Нарочанская биологическая станция имени Г. Г. Винберга». 
Ежегодно на факультете обучаются около 1900 студентов (дневная и заочная формы получения образо-
вания), 45 магистрантов и 35 аспирантов.

Кафедра ботаники – одна из первых кафедр БГУ – была основана в 1921 г. С момента своего от-
крытия она претерпела ряд реорганизаций и переименований: в разные годы называлась кафедрой 
ботаники, кафедрой морфологии и систематики растений, кафедрой систематики растений и вновь 
кафед рой ботаники. В этот период на ней работали профессор В. В. Лепешкин, ассистенты И. В. Попов 
и Н. А. Збитковский, заложившие традицию флористических исследований. Материалы Н. А. Збит-
ковского легли в основу созданного в 1924 г. научного гербария БГУ (в настоящее время его фонды 
насчитывают более 80 тыс. единиц хранения). В этом же году Н. А. Збитковский начал работы по орга-
низации первого ботанического сада БГУ.

В 1924 г. профессором и руководителем кафедр ботанического профиля стал известный альго-
лог и физиолог растений, один из основоположников изучения фотосинтеза водорослей, профессор 
Н. М. Гайдуков. С его именем связано зарождение в Беларуси экспериментальных работ по альгологии 
и цитологии водорослей. В 1928 г. после очередной реорганизации кафедру возглавил еще один извест-
ный альголог, профессор Я. В. Ролл. В дальнейшем альгологические исследования активно развивала 
ученица Н. М. Гайдукова – доцент О. Д. Акимова. 

С 1934 по 1936 г. кафедрой заведовал профессор С. П. Мельник – основатель Центрального бо-
танического сада НАН Беларуси и ботанического сада БГУ. В это время на кафедре работал член-
корреспондент АН БССР, профессор М. П. Томин, с приходом которого на ней стали развиваться ис-
следования лишайников Беларуси. С именами М. П. Томина и Н. О. Цеттерман связано становление на 
кафедре не только лихено логических, но и флористических исследований. Они приняли участие в на-
писании пятитомного труда «Флора БССР» (1949 –1959). Дальнейшие флористические исследования 
на кафедре связаны с именами А. К. Ефремкиной, Н. К. Кудряшевой, Г. И. Зубкевич, Т. А. Сауткиной, 
А. Т. Федорука, Ю. А. Бибикова, В. В. Черника, М. А. Джуса, В. Н. Тихомирова (заведующий кафедрой 
с 2018 г.) и др. В частности, ими проведено детальное обследование Налибокской пущи, Беловежской 
пущи, Национального парка «Нарочанский», Минской возвышенности и др., обосновано создание ряда 
заказников. 

Долгие годы с кафедрой была связана деятельность академика АН БССР, профессора Н. А. Дорожки-
на. Он начал работать на кафедре в 1933 г., а с 1948 г. был избран ее заведующим. Н. А. Дорожкин сформи-
ровал научную школу по микологии, фитопатологии и иммунитету растений к болезням. В дальнейшем 
исследования в этом направлении развивали профессор А. С. Шуканов (заведующий кафедрой с 1971 
по 1996 г.), доцент В. Д. Поликсенова (заведующий кафедрой с 1996 по 2018 г.), доцент А. К. Храм-
цов (при участии А. И. Стефановича, И. С. Гириловича, Н. А. Лемезы, В. И. Гулиса, С. Г. Сидоровой, 
М. А. Стадниченко и др.). В последние годы благодаря доценту З. Е. Грушецкой в практику классиче-
ских ботанических и микологических исследований и преподавание на кафедре активно внедряются 
современные молекулярно-генетические методы. 
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Корпуса Минского женского духовного училища, в которых в 1921–1930 гг.  
располагались первые кафедры биологического профиля БГУ (фото 1914 –1916 гг.)

The buildings of the Minsk Women’s Theological School, in which in 1921–1930 
the first departments of the biological profile of BSU were located (photo 1914 –1916)

Корпус природоведческих наук (слева) и химический корпус (справа) 
университетского городка, в которых в 1931–1969 гг.  

находились кафедры биологического факультета
The building of natural sciences (left)  

and the chemical building (right) of the university campus,  
in which there were departments of the faculty of biology in 1931–1969

Вид на университетский городок  
с заложенным ботаническим садом (фото 1936 г.)

View of the university campus  
with the established botanical garden (photo 1936)

О. Д. Акимова – первый декан  
биологического факультета

O. D. Akimova, first dean  
of the faculty of biology

С. В. Калишевич – декан  
биолого-почвенного факультета  

с 1948 по 1953 г., заведующий кафедрой  
физиологии растений с 1960 по 1971 г.

S. V. Kalishevich, dean of the faculty  
of biology and soil science 

from 1948 to 1953, head of the department  
of plant physiology from 1960 to 1971

П. Г. Петрович – декан биологического  
факультета с 1953 по 1971 г.,  

заведующий кафедрой зоологии 
беспозвоночных с 1967 по 1974 г.

P. G. Petrovich, dean of the faculty of biology 
from 1953 to 1971, head of the department  
of invertebrate zoology from 1967 to 1974
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Исторические материалы и знаменательные даты 
Historical Materials and Significant Dates

Ю. К. Фомичев – декан  
биологического факультета с 1971 по 1973 г.,  

заведующий кафедрой микробиологии с 1969 по 1988 г.,   
а также кафедрой генетики и биотехнологии с 1988 по 1993 г.

Yu. K. Fomichev, dean of the faculty of biology from 1971 to 1973, 
head of the department of microbiology from 1969 to 1988, as well as 

the department of genetics and biotechnology from 1988 to 1993

А. Т. Пикулев – декан  
биологического факультета с 1973 по 1980 г.,  

заведующий кафедрой биохимии с 1964 по 1993 г.
A. T. Pikulev, dean of the faculty  

of biology from 1973 to 1980,  
head of the department of biochemistry from 1964 to 1993

А. С. Шуканов – декан  
биологического факультета с 1980 по 1996 г.,  

заведующий кафедрой ботаники с 1971 по 1996 г.
A. S. Shukanov, dean of the faculty of biology from 1980 to 1996,  

head of the department of botany from 1971 to 1996

В. В. Лысак – декан  
биологического факультета с 1996 по 2019 г.

V. V. Lysak, dean of the faculty  
of biology from 1996 to 2019

В. В. Демидчик – декан биологического факультета  
с 2019 г. по настоящее время

V. V. Demidchik, dean of the faculty of biology from 2019 to the present
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Н. М. Гайдуков – профессор кафедр  
ботанического профиля с 1924 по 1928 г.

N. M. Gaidukov, professor at the departments  
of botanical profile from 1924 to 1928

Н. А. Дорожкин – заведующий кафедрой ботаники  
с 1948 по 1971 г. (с перерывом в 1965–1966 гг.)
N. A. Dorozhkin, head of the department of botany 

from 1948 to 1971 (with a break in 1965–1966)

А. В. Федюшин – основатель белорусской зоологической школы,  
с момента организации БГУ преподаватель,  

а с 1927 по 1933 г. профессор кафедры зоологии
A. V. Fedyushin, founder of the Belarusian zoological school, 

lecturer since the establishment of BSU,  
and from 1927 to 1933 professor at the department of zoology

М. Е. Макушок – заведующий кафедрой зоологии 
с 1937 по 1941 и с 1943 по 1952 г., а также 

кафедрой дарвинизма и генетики с 1950 по 1952 г.
M. E. Makushok, head of the department of zoology 

from 1937 to 1941 and from 1943 to 1952,  
as well as the department of darwinism  

and genetics from 1950 to 1952

Г. Г. Винберг – заведующий кафедрой зоологии с 1946 по 1948 и с 1950 по 1955 г.,  
а также кафедрой зоологии беспозвоночных с 1955 по 1967 г.

G. G. Vinberg, head of the department of zoology from 1946 to 1948 and from 1950 to 1955,  
as well as the department invertebrate zoology from 1955 to 1967
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Исторические материалы и знаменательные даты 
Historical Materials and Significant Dates

П. Ф. Рокицкий – заведующий кафедрой зоологии 
позвоночных с 1960 по 1969 г.

P. F. Rokitsky, head of the department  
of vertebrate zoology from 1960 to 1969

И. К. Лопатин – заведующий кафедрой  
зоологии с 1974 по 1998 г.

I. K. Lopatin, head of the department  
of zoology from 1974 to 1998

Т. Н. Годнев – заведующий кафедрой физиологии  
растений и микробиологии с 1928 по 1960 г.

T. N. Godnev, head of the department of plant physiology  
and microbiology from 1928 to 1960

В. М. Юрин – заведующий кафедрой физиологии 
и биохимии растений с 1991 по 2011 г.

V. M. Yurin, head of the department of plant physiology 
and biochemistry from 1991 to 2011

И. А. Ветохин – заведующий кафедрой  
физиологии человека и животных с 1935 по 1941 г.

I. A. Vetokhin, head of the department of human  
and animal physiology from 1935 to 1941
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Г. С. Юньев – заведующий кафедрой физиологии  
человека и животных с 1951 по 1953 и с 1957 по 1972 г.
G. S. Yun’ev, head of the department of human and animal 

physiology from 1951 to 1953 and from 1957 to 1972

А. Р. Жебрак – заведующий кафедрой дарвинизма 
и генетики с 1947 по 1950 г.

A. R. Zhebrak, head of the department  
of darwinism and genetics from 1947 to 1950

Н. В. Турбин – заведующий кафедрой дарвинизма 
и генетики с 1953 по 1970 г.

N. V. Turbin, head of the department  
of darwinism and genetics from 1953 to 1970

А. В. Константинов – заведующий кафедрой 
дарвинизма и генетики с 1970 по 1979 г.
A. V. Konstantinov, head of the department  

of darwinism and genetics from 1970 to 1979

Б. Я. Эльберт – заведующий кафедрой  
микробиологии с 1962 по 1963 г.

B. Ya. Elbert, head of the department  
of microbiology from 1962 to 1963

В. П. Ляхнович – заведующий кафедрой  
общей экологии с 1974 по 1985 г.

V. P. Lyakhnovich, head of the department  
of general ecology from 1974 to 1985
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Исторические материалы и знаменательные даты 
Historical Materials and Significant Dates

Кафедра зоологии – еще одна из старейших кафедр университета – организована в конце 1921 г. 
Первыми ее профессорами были П. А. Мавродиади и А. С. Щепотьев. Формирование кафедры нераз-
рывно связано с именем А. В. Федюшина – заслуженного деятеля науки РСФСР, который с момента 
основания БГУ работал на кафедре зоологии сначала в должности преподавателя, а с 1927 г. – про-
фессора. Уже в июле – августе 1921 г. А. В. Федюшин организовал первую зоологическую экспеди-
цию по Минской области. Материалы, собранные в ходе этой и последующих экспедиций, составили 
основу для создания зоологического музея, который долгие годы являлся структурным подразделе-
нием кафед ры. Впервые после революции были начаты целенаправленные планомерные исследования 
фауны наземных позвоночных республики. С 1933 по 1935 г. кафедрой зоологии руководил профессор 
И. Г. Соболев, изучавший состав микрофлоры и микрофауны желудочно-кишечного тракта копытных. 
В 1935 г. кафедра зоологии была разделена на кафедру зоологии беспозвоночных, которую возглавила 
доцент С. А. Гусева (в 1939–1941 гг. ею руководил академик АН СССР Л. А. Зенкевич), и кафедру зооло-
гии позвоночных, ею заведовал доцент Е. М. Зубкович. В первые послевоенные годы они снова были 
объе динены в кафедру зоологии, которой вначале руководил профессор М. Е. Макушок, впоследствии 
ставший академиком АН БССР, основателем школы белорусских ихтиологов. В 1950-х гг. на кафедре 
работал член-корреспондент АН БССР, профессор И. Н. Сержанин. Его труды, посвященные млекопи-
тающим Беларуси, до настоящего времени занимают центральное место в отечественной терио логии. 
С 1946 по 1948 и с 1950 по 1955 г. кафедрой зоологии, а с 1955 по 1967 г. отделившейся кафедрой зооло-
гии беспозвоночных руководил член-корреспондент АН СССР, профессор Г. Г. Винберг – основопо-
ложник комплексных гидробиологических исследований в Беларуси, создатель нового направления 
научных исследований, а именно продукционной экологии. Выдающийся ученый и блестящий педагог 
Г. Г. Винберг создал школу белорусских гидробиологов, подготовил многих крупных специалис тов, 
среди которых десятый президент АН Беларуси, академик НАН Беларуси и АН СССР Л. М. Суще-
ня, член-корреспондент НАН Беларуси А. П. Остапеня, доктора биологических наук Н. М. Крючкова, 
Л. В. Камлюк, Г. А. Галковская, З. З. Финенко, Т. М. Михеева (все они являются выпускниками кафедры 
зоологии). Основанное профессором Г. Г. Винбергом направление гидробиологических исследований 
и сегодня остается одним из ведущих в республике, ближнем и дальнем зарубежье. В 1960 –1969 гг. 
кафедрой зоологии и позвоночных руководил академик АН БССР, профессор П. Ф. Рокицкий, с именем 
которого связано начало широкого использования в СССР математических методов в биологии и ме-
дицине. Изданный им в 1973 г. учебник «Биологическая статистика» долгое время оставался основ-
ным пособием для студентов биологических специальностей университетов СССР. В 1974 г. кафедры 
зооло гии беспозвоночных и зоологии позвоночных вновь были объединены в кафедру зоологии. Более 
четверти века (с 1970 г. – кафедру зоологии позвоночных, с 1974 по 1998 г. – объединенную кафедру) ее 
возглавлял выдающийся ученый, лауреат Государственной премии БССР, профессор И. К. Лопатин. Им 
была создана до сих пор активно функционирующая научная школа по таксономии, экологии и зоогео-
графии насекомых Евразии. С 1998 г. кафедрой заведовал доцент Л. Д. Бурко, а с 2004 г. по настоящее 
время ее возглавляет профессор С. В. Буга. На кафедре продолжается выполнение исследований живот-
ных разных таксонов по широкому спектру зоологической и экологической проблематики, в том числе 
в кооперации со специа листами НАН Беларуси и научных учреждений ближнего и дальнего зарубежья. 
Основное внимание уделяется проблеме беспозвоночных – вредителей растений и биологических ин-
вазий (профессор С. В. Буга, доценты Ф. В. Сауткин, О. Ю. Круглова, Ж. Е. Мелешко и др.), а также 
экоэволюционной динамике на примере позвоночных животных (доцент В. В. Сахвон).

История кафедры клеточной биологии и биоинженерии растений ведет свое начало с 1922 г., когда 
в БГУ была организована кафедра анатомии и физиологии растений. Одним из инициаторов ее создания 
являлся профессор кафедры ботаники В. В. Лепешкин – выдающийся физиолог растений, известней-
ший специалист в области физико-химической биологии растительной клетки начала XX в., ученик 
А. С. Фаминцына (основатель школы по физиологии растений в Российской империи). До переезда 
в Беларусь в 1921 г. В. В. Лепешкин заведовал кафедрой ботаники Казанского университета. В 1924 г. 
первым руководителем кафедры анатомии и физиологии растений стал известный физиолог растений, 
ботаник и альголог, профессор Н. М. Гайдуков. В 1928 г. она была переименована в кафедру физиологии 
растений и микробиологии, после чего ее возглавил другой выдающийся ученый-биолог СССР, созда-
тель белорусской научной школы по физиологии растений и биофизике, академик АН БССР Т. Н. Год-
нев. Он заведовал кафедрой вплоть до 1960 г. За время его руководства она стала крупнейшим центром 
в области биохимии и клеточной биологии растений не только в Беларуси, но и в СССР. Т. Н. Годневу 
и созданной им научно-исследовательской лаборатории фотосинтеза впервые в мире удалось расшиф-
ровать и детально исследовать биохимические пути биосинтеза хлорофилла, раскрыть природу био-
физических взаимодействий между хлорофиллами и каротиноидами в фотосинтетическом аппарате  
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листа. По инициативе Т. Н. Годнева был создан Институт фотобиологии АН БССР (сейчас – Институт 
биофизики и клеточной инженерии НАН Беларуси). Долгие годы на кафедре работал академик НАН Бе-
ларуси А. С. Вечер – один из создателей оте чественной биохимии, а также многие другие выдающиеся 
ученые Беларуси. Была основана ведущая в СССР научная школа по физиологии растений, биохимии 
и биофизике пигментов, структуре и функции фотосинтетического аппарата, абиотической и гормо-
нальной регуляции фотосинтеза, а также по установлению молекулярных основ продуктивности рас-
тений. 

С 1960 по 1971 г. кафедрой заведовал доцент С. В. Калишевич, а с 1971 по 1991 г. – доцент Л. В. Ках-
нович. В 1950 – 60-х гг. часть коллектива кафедры стала основой для формирования двух новых кафедр 
факультета – микробиологии (1960) и биохимии (1965). С 1991 по 2011 г. кафедру возглавлял профес-
сор В. М. Юрин, являющийся одним из создателей белорусской научной школы по физиологии мине-
рального питания, ионному транспорту и электрофизиологии растений. С 1991 г. на кафедре в качестве 
заведующего научно-исследовательской лабораторией также работает доцент А. И. Соколик – классик 
восточноевропейской электрофизиологии растений. С 2011 по 2019 г. кафедру возглавлял доктор био-
логических наук В. В. Демидчик – один из ведущих специалистов в области клеточной физиологии 
растений, долгое время работавший научным сотрудником и лектором в Кембриджском университете 
и Эссекском университете. С 2019 г. В. В. Демидчик является деканом биологического факультета и на-
учным руководителем кафедры. Им создана и поддерживается научная школа по клеточной биологии, 
электрофизиологии, физиологии стресса, минерального питания, клеточной сигнализации и биотех-
нологии растений. Уровень исследовательской и публикационной активности кафедры стал одним из 
самых высоких не только в Беларуси, но и в СНГ. С 2019 г. кафедрой заведует доцент И. И. Смолич – 
специалист в области биохимии, генетики и нанобиологии растений. 

Кафедра физиологии человека и животных была создана в 1922 г. Ее первым руководителем стал 
профессор Л. П. Розанов, положивший начало аналитическим экспериментам в области физиоло-
гии пищеварения на кафедре. С 1935 г. кафедру возглавлял профессор И. А. Ветохин, вошедший 
в историю как автор крупного открытия в области сравнительной физиологии возбудимых тканей, 
выполненной на краевом органе медуз. Под его руководством проводились исследования по физио-
логии пищеварения и физиологии сердечно-сосудистой системы, в частности касающиеся так назы-
ваемых периферических сердец. В послевоенные годы (1949 –1951) кафедрой заведовал профессор 
А. А. Зубков, научные интересы которого лежали в области физиологии межклеточной коммуника-
ции. А. А. Зубков выступил автором нескольких разделов востребованного в СССР учебника по фи-
зиологии человека и животных под общей редакцией Е. Б. Бабского. В 1951 г. кафед ру возглавил про-
фессор Г. С. Юньев, являвшийся одним из авторов метода дефибрилляции сердца током – гордости 
советской медицины. В этот период на кафедре были развернуты исследования в области эволюцион-
ной нейрофизиологии и кардиологии, широко стали использоваться электрофизиологические методы 
исследования. С 1973 по 1975 г. кафедрой заведовал профессор А. М. Сташков, с 1975 по 1977 г. – про-
фессор В. Н. Калюнов, один из пионеров и признанных лидеров в сфере изучения физио логической 
роли фактора роста нервов. С 1977 г. под руководством профессора Е. Ф. Лунца, организовавшего на 
кафедре научно- исследовательскую лабораторию биоэнергетики (в настоящее время – научно-исследо-
вательская лаборатория физиологии), область интересов коллектива кафедры смещается в сторону иссле-
дований гипоксии тканей и поиска средств противогипоксического действия. С 1985 по 1991 г. кафедру 
возглавлял доцент В. Т. Шалатонин, под руководством которого были проведены комп лексные иссле-
дования ишемии миокарда, протестированы вещества, обладающие эффективным антиаритмическим 
действием. С 1991 по 2003 г. кафедрой заведовал академик НАН Беларуси, профессор В. Н. Гурин – 
 известный специалист в области термофизиологии. Научные разработки В. Н. Гурина осуществлялись 
в тесном сотрудничестве с научными центрами стран СНГ, а также с учреждениями и университетами 
США, Англии, Германии, Канады, Венгрии, Чехии, Польши. С 2003 г. по настоящее время кафедрой 
заведует профессор А. Г. Чумак, научные интересы которого лежат в области физиологии автономной 
нервной системы. Сейчас на кафедре проводится ряд исследований, центральное место среди которых 
принадлежит выяснению физиологической роли монооксида азота (NO) – одной из ключевых и древ-
них сигнальных молекул (под руководством А. Г. Чумака и профессора А. В. Сидорова), а также изуче-
нию биологической активности комплексов природных полифенолов с ионами металлов (заведующий 
научно- исследовательской лабораторией физиологии доктор химических наук В. А. Костюк).

В 1947 г. на факультете была создана кафедра дарвинизма и генетики. Первый заведующий кафедрой – 
ученый с мировым именем, академик АН БССР А. Р. Жебрак. В период с 1950 по 1952 г. кафедрой ру-
ководил академик АН БССР М. Е. Макушок. С 1952 г. ее возглавлял кандидат сельскохозяйственных 
наук И. А. Орловский. Становление кафедры в эти годы совпало с окончанием драматического перио да 
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истории генетики, так называемой лысенковщины. В 1953 г. кафедра дарвинизма и генетики была объ-
единена с кафедрой физиологии человека и животных. Объединенную кафедру дарвинизма, генетики 
и физиологии человека и животных возглавил академик АН БССР, заслуженный деятель науки, лауреат 
Государственной премии БССР Н. В. Турбин. Он оставался заведующим кафедрой до 1970 г., совме-
щая эту должность с руководством Институтом генетики и цитологии АН БССР. Научным направле-
нием кафед ры в то время было экспериментальное получение полиплоидных форм растений и изу чение 
генетики алкалоидности люпина. В 1963 г. при кафедре была создана группа радиационной генетики, 
позднее реорганизованная в группу цитогенетики растений, которую возглавил профессор А. В. Кон-
стантинов, ставший в 1970 г. заведующим кафедрой. Под его руководством начало развиваться новое 
направление – цитогенетика растений. А. В. Константинов также известен как автор ряда книг по ци-
тологии, цитогенетике, теории эволюции, биологии индивидуального развития, изданных в период 
с 1966 по 1979 г. Начиная с 1975 г. при кафедре стала функционировать исследовательская группа под 
руководством доцента В. С. Анохиной, научным направлением которой стала генетика и селекция без-
алкалоидных сортов люпина. На основе этих двух групп был образован отдел цитогенетики растений, 
вошедший в состав проблемной научно-исследовательской лаборатории экспериментальной биологии. 
В 1979 г. заведующим кафедрой стала доцент B. C. Анохина, в 1988 г. эту должность занял профессор 
Ю. К. Фомичев, который одновременно руководил проблемной научно-исследовательской лаборато-
рией экспериментальной биологии на факультете. С приходом Ю. К. Фомичева началась модернизация 
учебного процесса. Кафедра стала называться кафедрой генетики и биотехнологии. Ю. К. Фомичевым 
было сформировано новое для Республики Беларусь научное направление – молекулярная генетика 
важных в биотехнологическом отношении микроорганизмов. В 1993 г. на должность заведующего ка-
федрой генетики и биотехнологии был приглашен член-корреспондент НАН Беларуси О. Г. Давыденко – 
специалист в области селекции сои. В 1995 г. руководить кафедрой стала профессор Н. П. Максимова. 

В настоящее время на кафедре генетики функционирует научно-исследовательская лаборатория мо-
лекулярной генетики и биотехнологии (заведующий – кандидат биологических наук И. Н. Феклистова), 
включающая два подразделения: сектор молекулярной генетики и биотехнологии микроорганизмов 
и сектор генетики растений. Кафедра ведет исследования по таким основным научным направлениям, как 
биотехнологии биопестицидных препаратов для защиты растений от патогенов и повышения их урожай-
ности; анализ особенностей организации и функционирования транскриптомов лейкозных и нормаль-
ных кле ток крови человека; геномика, транскриптомика и протеомика штаммов – продуцентов фена-
зиновых антибиотиков, пригодных для использования в медицине; создание трансгенных растений, 
не сущих бактериальный ген АЦК-дезаминазы, устойчивых к засолению почв и засухе; генетика и се-
лекция люпина.

Кафедра микробиологии была создана в 1960 г. В это время микробиология вошла в цикл обязательных 
дисциплин биологических факультетов университетов и заняла важное место в системе высшей школы. 
Первым заведующим кафедрой (с 1962 по 1963 г.) стал основоположник белорусской микробиологиче-
ской науки, заслуженный деятель науки Киргизской ССР, лауреат Государственной премии СССР, про-
фессор Б. Я. Эльберт, который определил направления исследований, проводимых на кафедре в течение 
последующих лет (изучение биохимических свойств клебсиелл, их серотипирование и фаго типирование, 
изучение азотфиксирующих бактерий и др.). С 1964 по 1969 г. кафедру возглавлял член-корреспондент 
АН Казахской ССР, профессор П. А. Буланов. В этот период на кафедре активно развивались такие 
направления, как почвенная микробиология и экология бактерий. В 1969 –1988 гг. заведующим кафед-
рой был заслуженный работник народного образования БССР, профессор Ю. К. Фомичев, который 
с 1971 по 1973 г. являлся деканом биологического факультета. Профессор Ю. К. Фомичев создал пер-
вую в Беларуси группу молодых исследователей, которая положила начало работ в области генетики 
микроорганизмов в республике. Большинство преподавателей кафедры микро биологии, в частности 
заведующий кафедрой В. А. Прокулевич, профессора М. А. Титок, В. В. Лысак, доценты А. Г. Песня-
кевич, О. В. Фомина, Р. А. Желдакова, являются учениками Ю. К. Фомичева. Благодаря его усилиям 
и высокому научному авторитету кафедра на протяжении 20 лет поддерживала связи с ведущими на-
учными учреждениями бывшего СССР и ряда зарубежных стран. В рамках таких контактов на базе 
кафедры была организована лаборатория Всесоюзного научно-исследовательского института генетики 
и селекции промышленных микроорганизмов. С 1989 г. по настоящее время кафедрой заведует про-
фессор В. А. Прокулевич, работа которого направлена на поддержание современного уровня научных 
исследований и высокого качества учебного процесса. В структуре кафедры функционирует научно- 
исследовательская лаборатория биотехнологии (заведующий – М. И. Потапович).

Научно-исследовательская работа проводится сразу по нескольким актуальным направлениям, таким 
как изучение генетической организации фитопатогенных и сапротрофных бактерий; изучение свойств 
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и генетической организации внехромосомных генетических элементов грамотрицательных и грамполо-
жительных бактерий; изучение природных бактерий – деструкторов нефти. В. А. Прокулевич сформу-
лировал научно-практическую концепцию белковой ветеринарии, согласно которой болезни животных 
следует лечить белками иммунной системы, например интерферонами, для активизации собственных 
защитных функций организма. В связи с этим ведутся разработка технологий и организация производ-
ства принципиально новых, не имеющих мировых аналогов лечебно-профилактических средств для 
сельскохозяйственных и домашних животных. 

Кафедра биохимии была создана в 1964 г. Первым ее заведующим (с 1964 по 1993 г.) стал профессор 
А. Т. Пикулев. С 1994 г. кафедрой руководил доцент В. В. Сенчук, а с 2006 г. по настоящее время ею за-
ведует доцент И. В. Семак. Научно-исследовательская работа на кафедре осуществляется в двух научно- 
исследовательских лабораториях – биохимии обмена веществ (заведующий – доцент М. В. Шолух) 
и биохимии и фармакологии биологически активных веществ (заведующий – С. М. Жарская). Послед-
няя аккредитована на соответствие требованиям СТБ ИСО/МЭК 17025–2019. За кафедрой закреплена 
экспериментально-биологическая клиника (виварий) (заведующий – С. М. Дронов).

Становление научной деятельности кафедры начиналось с фундаментальных исследований в области 
изучения влияния экстремальных факторов на обмен веществ. Впервые были открыты закономерности 
радиационно-биохимических сдвигов азотистого и углеводно-энергетического метаболизма в централь-
ной нервной системе животного организма и установлена роль нейроэндокринной системы в механизмах 
опосредованного воздействия радиации. Результаты 30-летних исследований биохимических сдвигов 
в центральной нервной системе под действием различных видов ионизирующего излучения в относи-
тельно малых дозах приобрели особую актуальность после катастрофы на Чернобыльской АЭС. Они 
послужили концептуальным базисом для выяснения ранних и отдаленных последствий изменения наи-
более чувствительных звеньев обмена веществ в результате облучения в относительно малой дозе. По-
следующее развитие научно-исследовательской работы кафедры тесно связано с исследованиями, на-
правленными на идентификацию метаболических маркеров патобиохимических процессов, выяснение 
молекулярных механизмов заболеваний и поиск путей их направленной коррекции с помощью биоло-
гически активных веществ природного происхождения. В настоящее время на кафедре активно ведутся 
работы в сфере метаболомных и протеомных исследований, в результате которых были открыты новые 
пути метаболизма нейрогормона мелатонина и обнаружены альтернативные каталитические активности 
цитохрома Р450scc. В рамках исследований в области фармацевтической биотехнологии на кафедре из 
молока трансгенных коз, выведенных в НАН Беларуси, выделен рекомбинантный лактоферрин человека 
и доказана его идентичность лактоферрину, выделенному из женского молока. В настоящее время ве-
дутся работы по созданию на его основе инновационных биофармацевтических препаратов.

Важным современным направлением научной деятельности кафедры является разработка и валида-
ция методик количественного определения лекарственных соединений в крови человека. С помощью 
разработанных методик изучена фармакокинетика и проведена оценка биоэквивалентности более 100 ле-
карственных препаратов отечественных и зарубежных производителей.

В 1974 г. на факультете была создана кафедра общей экологии, гидробиологии и охраны природы –  
одна из первых университетских кафедр этого профиля в СССР. Этому предшествовал длительный пе-
риод гидробиологических исследований, которыми руководил Г. Г. Винберг. Благодаря его деятельности 
Беларусь стала крупным гидробиологическим центром, получившим широкую известность не только 
в СССР, но и за рубежом. Еще в 1946 г. была создана Нарочанская биологическая станция, сыгравшая 
исключительно важную роль в развитии гидробиологических исследований и функционирующая до на-
стоящего времени. Первым заведующим кафедрой стал доцент В. П. Ляхнович. С 1985 по 1996 г. ее 
возглавляла профессор Н. М. Крючкова, которая внесла большой вклад в изучение функционирования 
зоопланктонного сообщества. В этот период исследования, начатые В. П. Ляхновичем, были продолжены 
профессором Л. В. Камлюк. В 1996 г. название кафедры было изменено и дополнено: она стала назы-
ваться кафедрой общей экологии и методики преподавания биологии. С 1997 по 2000 г. кафедру возглавил 
один из первых ее выпускников профессор А. Ю. Каратаев. Исследования этого периода связаны с уста-
новлением биологии дрейссены в Беларуси, а также факторов, лимитирующих ее появление в водоемах, 
изучением закономерностей распространения моллюска и разработкой прогноза заселения им озер Бела-
руси. С 2001 г. по настоящее время кафедрой заведует профессор В. В. Гричик. Под его руководством на 
кафедре начаты исследования в области популяционной экологии наземных позвоночных, в частности 
птиц и некоторых млекопитающих, а также экологии и феногеографии наземных насекомых. С прихо-
дом на кафедру доктора биологических наук Я. К. Куликова получили развитие исследования почвенной 
экологии агроценозов. Доцентами Т. А. Макаревич и А. А. Жуковой активно ведется изучение структуры 
и функционирования сообществ автотрофного звена озерных и речных экосистем. С 2020 г. в состав 
кафедры вошла научно-исследовательская лаборатория прикладных проблем биологии (заведующий – 
доцент В. П. Курченко). 
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Кафедра молекулярной биологии создана 1 сентября 2002 г. Заведующий кафедрой – профессор 
А. Н. Евтушенков. Подразделением кафедры является научно-исследовательская лаборатория транс-
генных растений (заведующий – доцент Е. В. Кулик). В 2002 г. при кафедре организована студенче-
ская научно-исследовательская лаборатория молекулярной биотехнологии, которой руководит доцент 
Е. А. Николайчик. Основными направлениями научной деятельности кафедры являются создание про-
дуцентов биотехнологически значимых ферментов с помощью генно-инженерных технологий; изуче-
ние молекулярных взаимодействий в системе растение – микробные фитопатогены; анализ геномов 
фитопатогенных бактерий Erwinia amylovora и Pectobacterium carotovorum; создание генетических 
конструкций и последующее получение на их основе растений с заданными свойствами. Сотрудниками 
кафедры впервые в Беларуси проведено секвенирование полной геномной последовательности штамма 
бактерий P. atrosepticum 21A и определены геномные последовательности трех фитопатогенных бак-
терий и одного бактериофага. Помимо этого, созданы трансгенный яровой рапс и трансгенная линия 
картофеля, устойчивые к гербициду глифосату.

За почти 100 лет своей деятельности биологический факультет выпустил более 15 тыс. высококва-
лифицированных специалистов-биологов, из которых около 100 человек защитили докторские диссер-
тации и примерно 650 – кандидатские. Он стал крупнейшим факультетом по количеству обучающихся 
студентов в Восточной Европе и ведущим научно-исследовательским центром в области биологии по 
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АТФ - СИНТАЗА В НЕЙРОНАХ МОЗГА КРЫСЫ

Е. В. УЗЛОВА1), С. М. ЗИМАТКИН 1)

1)Гродненский государственный медицинский университет,  
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Выявлены закономерности и особенности регионального распределения АТФ-синтазы в нейронах структур 
мозга крысы, проведена количественная оценка ее содержания на клеточном уровне. Исследование выполнено 
на материале от 5 беспородных белых крыс-самцов. Парафиновые срезы были подвергнуты окрашиванию по 
Нисслю для идентификации структур головного мозга и шейного отдела спинного мозга, а также иммуногисто-
химическому окрашиванию на АТФ-синтазу. Цитофотометрически изучены 102 структуры мозга крысы. Им-
мунореактивность АТФ-синтазы, отличающаяся высокой гетерогенностью, обнаружена во всех исследованных 
структурах, при этом для большинства из них характерно умеренное содержание АТФ-синтазы. Высокий уровень 
данного фермента выявлен в крупных нейронах и в нейронах структур филогенетически более старых отделов 
мозга. Установлено, что содержание АТФ-синтазы также зависит от слоя коры и положения нейронов в рефлек-
торной дуге, в спинном мозге определяется не только размером нейронов, но и слоем серого вещества. 

Ключевые слова: АТФ-синтаза; нейроны; иммуногистохимия; мозг; крыса.
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ATP SYNTHASE IN RAT BRAIN NEURONS
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Mitochondrial ATP synthase is the main enzyme of ATP synthesis. A large number of diseases, including neurodege-
nerative ones, are associated with disorders of its assembly and functioning. The aim of the work is to reveal the patterns 
and features of the regional distribution of ATP synthase in the neurons of the rat brain structures, with a quantitative as-
sessment of its content at the cellular level. The study was carried out on material from 5 outbred white male rats. Paraffin 
sections were stained by the Nissl method to identify structures of the brain and cervical segments of the spinal cord, and 
for ATP synthase by immunohistochemical method; 102 structures of the rat brain were studied cytophotometrically. Im-
munoreactivity of ATP synthase was found in all structures of the rat brain with high heterogeneity, while most structures 
are characterised with a moderate content of ATP synthase. A high content of ATP synthase was found in large neurons 
and in neurons of structures of phylogenetically older brain divisions. The content of ATP synthase also depends on the 
layer of the cortex and the position of neurons in the reflex arc. In the spinal cord the content of ATP synthase depends not 
only on the size of neurons, but also on the gray matter layer.

Keywords: ATP synthase; neurons; immunohistochemistry; brain; rat.

Введение
Процесс синтеза АТФ – универсального источника энергии в живых организмах – является результа-

том работы комплексов электронтранспортной цепи (ЭТЦ) и АТФ-синтазы митохондрий. АТФ-синтаза, 
располагающаяся на внутренней мембране, использует созданный комплексами ЭТЦ протонный гра-
диент для фосфорилирования АДФ в АТФ [1]. Наряду с энергоснабжением она участвует в форми-
ровании крист внутренней мембраны митохондрий [2], а также может осуществлять гидролиз АТФ 
и перекачивать протоны через внутреннюю мембрану при сбое нормального течения дыхания [3]. С на-
рушениями сборки и (или) функционирования АТФ-синтазы ассоциировано множество заболеваний, 
в том числе нейродегенеративных [4 –10].

Нервная ткань требует большого количества энергии [8; 11] и, как следствие, наиболее зависит от ра-
боты митохондрий, а АТФ-синтаза является основным компонентом в процессе синтеза АТФ. Посколь-
ку мозг сложно организован, логично предположить и гетерогенность распределения АТФ-синтазы. 
Имеющаяся в литературе информация затрагивает малую часть структур и исключительно патологи-
ческие состояния, чего определенно недостаточно для оценки содержания АТФ-синтазы в структурах 
мозга крысы [12], т. е. их энергетического потенциала. 

Цель настоящего исследования – выявить закономерности и особенности регионального распре-
деления АТФ-синтазы в нейронах мозга крысы и провести количественную оценку ее содержания на 
клеточном уровне. 

Материалы и методы исследования
Объектом исследования являлся материал от 5 беспородных белых крыс-самцов массой 220–250 г. 

Животные содержались в стандартных условиях вивария на полноценном рационе с соблюдением 
всех требований Директивы Европейского парламента и Совета Европейского союза № 2010/63/EU 
от 22 сентября 2010 г. «О защите животных, использующихся для научных целей». На проведение ис-
следования получено разрешение Комитета по биомедицинской этике Гродненского государственного 
медицинского университета (протокол № 2 от 15 января 2020 г.). 

Выполняли быструю декапитацию крыс в утренние часы, извлекали головной мозг и шейный отдел 
спинного мозга. Головной мозг делили на три части фронтальными разрезами. Проводили фиксацию 
в цинк-этанол-формальдегиде [13] при + 4 °С в течение 20 ч, затем образцы обезвоживали в спиртах, 
просветляли в ксилолах и заключали в парафин. Серийные срезы толщиной 5 мкм изготавливали через 
каждые 500 мкм с использованием микротома Leica 2125 RTS (Leica Biosystems, Германия) и монтиро-
вали на заранее подготовленные стекла. 

Один срез из каждой серии окрашивали по методу Ниссля для идентификации структур мозга по ат-
ласу [14], другой – иммуногистохимически для выявления содержания АТФ-синтазы. Применяли пер-
вичные моноклональные мышиные антитела Anti-ATP5A antibody (ab14748) (Abcam, Великобритания) 
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в оптимальном разведении 1 : 2400 (экспозиция – 20 ч при + 4 °С во влажной камере). Для выявления 
связавшихся первичных антител использовали набор EXPOSE Mouse and Rabbit Specific HRP/DAB 
Detection IHC Kit (ab80436) (Abcam).

Положительным контролем выступали ткани с известным высоким содержанием АТФ-синтазы, 
отрицательным – срезы, которые вместо первичных антител обрабатывали нормальной кроличьей 
сывороткой (иммунопозитивная окраска в них отсутствовала). Дополнительным внутренним отрица-
тельным контролем служили мозговые оболочки и ядра нейронов (иммунопозитивная окраска в них 
должна была отсутствовать).

Изучение препаратов, микрофотографирование и цитофотометрию в структурах мозга проводили 
при разных увеличениях микроскопа Axioskop 2 plus (Zeiss, Германия), цифровой видеокамеры Leica 
DFC320 (Leica Microsystems, Германия) и программы компьютерного анализа изображения ImageWarp 
(Bit Flow, США). Всего изучено 102 структуры мозга. В них у каждого животного измеряли иммуно-
реактивность (содержание) АТФ-синтазы в цитоплазме 20–30 нейронов, которую выражали в единицах 
оптической плотности (ед. опт. пл.) или условных единицах (усл. ед.).

Полученные данные обрабатывали с помощью компьютерной программы Statistica 10.0 для Windows 
(серийный номер 31415926535897) (StatSoft Inc., США). Результаты цитофотометрии представляли 
в виде Me (LQ; UQ), где Me – медиана; LQ – верхняя граница нижнего квартиля; UQ – нижняя граница 
верхнего квартиля.

Результаты и их обсуждение
Иммунореактивность АТФ-синтазы разной интенсивности обнаружена в нейронах всех структур 

мозга крысы. При этом в цитоплазме нейронов отчетливо наблюдаются скопления окрашенных про-
дуктов иммуногистохимической реакции в виде гранул, соответствующие представлениям о располо-
жении митохондрий в цитоплазме тел нейронов и их отростках. В ядрах нейронов АТФ-синтаза не 
выявляется.

Региональное и клеточное распределение АТФ-синтазы в мозге крысы характеризуется высокой ге-
терогенностью: нейроны разных типов и отделов мозга содержат неодинаковое количество данного 
фермента, что отражает разный энергетический потенциал этих нейронов (табл. 1). Так, содержание 
АТФ-синтазы варьирует от 159 –172 усл. ед. в нейронах медиального ядра миндалины, митральных 
клетках обонятельной луковицы и нейронах ядра подъязычного нерва до 519 –545 усл. ед. в вестибуло-
кохлеарном ганглии и центральном шейном ядре спинного мозга крысы (см. табл. 1). 

Т а б л и ц а  1
Содержание АТФ-синтазы  

в нейронах структур мозга крысы, ×103 ед. опт. пл.

Ta b l e  1
ATP synthase content  

in neurons of rat brain structures, ×103 optical units

Структура Содержание АТФ-синтазы  
(Me (LQ; UQ))

Конечный мозг
Митральные клетки обонятельной луковицы 163,3 (117,7; 225,0)
Латеральная передняя обонятельная кора (слой II) 287,4 (266,6; 318,2)
Пириформная кора (слой II) 313,2 (274,4; 364,8)
Гиппокамп (слой II):

поле CA1
поле CA2
поле CA3

255,8 (223,0; 272,2)
314,8 (247,8; 385,3)
344,4 (280,3; 390,3)

Зубчатая извилина (слой II) 309,3 (226,6; 374,7)
Пресубикулум:

слой II
слой III
слой IV
слой V
слой VI

323,2 (293,3; 367,2)
324,2 (291,6; 344,3)
334,0 (240,1; 427,0)
344,0 (312,7; 380,3)
341,0 (300,8; 394,3)
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Структура Содержание АТФ-синтазы  
(Me (LQ; UQ))

Париетальная кора:
слой II
слой III
слой V
слой VI

209,3 (170,5; 234,4)
238,5 (196,2; 293,7)
295,5 (267,7; 336,2)
297,4 (256,0; 309,2)

Поясная (цингулярная) кора:
слой II
слой III
слой V
слой VI

255,4 (200,7; 317,1)
297,2 (255,3; 350,1)
373,3 (348,0; 419,6)
344,2 (311,0; 392,4)

Фронтальная кора:
слой II
слой III
слой IV
слой V
слой VI

245,2 (193,4; 289,3)
248,1 (209,4; 276,2)
245,0 (213,0; 290,6)
331,1 (255,8; 373,9)
287,0 (246,5; 335,1)

Височная кора:
слой II
слой III
слой IV
слой V
слой VI

267,0 (204,4; 317,4)
309,2 (269,5; 330,0)
310,3 (262,1; 365,6)
339,5 (286,5; 380,1)
360,4 (262,1; 411,6)

Затылочная (зрительная) кора:
слой II
слой III
слой IV
слой V
слой VI

249,6 (208,1; 339,1)
295,0 (269,5; 323,3)
299,4 (258,5; 358,0)
363,2 (301,1; 411,0)
326,3 (277,1; 413,7)

Ретросплениальная агранулярная кора:
слой II
слой III
слой V
слой VI

275,5 (264,4; 312,8)
333,2 (274,1; 389,7)
295,5 (257,0; 340,6)
300,2 (255,6; 352,8)

Моторная кора:
слой II
слой III
слой V
слой VI

199,5 (166,3; 208,5)
179,7 (165,1; 241,6)
200,4 (184,3; 220,2)
200,0 (192,2; 245,5)

Медиальное ядро миндалины 158,7 (151,0; 176,4)
Базолатеральное ядро миндалины 176,1 (155,2; 248,4)
Базомедиальное ядро миндалины 193,0 (175,9; 226,4)
Латеральное ядро миндалины 216,9 (190,4; 258,6)
Скорлупа 271,8 (241,9; 302,0)

Промежуточный мозг
Таламус

Интермедиодорсальное ядро 249,9 (227,3; 278,6)
Ядра задней группы 255,9 (216,9; 294,2)
Вентральное постеролатеральное ядро 278,9 (256,5; 334,8)
Вентральное постеромедиальное ядро 285,9 (250,3; 324,9)
Латеродорсальное вентролатеральное ядро 307,9 (250,3; 376,9)

П р о д о л ж е н и е  т а б л .  1
C o n t i n u a t i o n  t a b l e  1
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Структура Содержание АТФ-синтазы  
(Me (LQ; UQ))

Латеральное постеральное ядро 320,5 (286,0; 373,5)
Паравентрикулярное ядро 321,8 (272,2; 371,4)
Медиальное габенулярное ядро 334,4 (313,7; 359,1)
Центральное медиальное ядро 348,8 (316,1; 401,0)

Гипоталамус
Латеральная гипоталамическая область 199,8 (163,7; 237,7)
Дорсомедиальное ядро 250,6 (221,4; 323,8)
Вентролатеральное вентромедиальное ядро 289,3 (265,1; 310,4)
Дорсомедиальное вентромедиальное ядро 291,9 (215,7; 350,9)
Супрамаммилярное ядро 380,4 (349,9; 432,9)
Медианное маммилярное (сосцевидное) ядро 384,2 (351,9; 411,9)
Дугообразное ядро 387,8 (357,3; 414,7)
Гистаминергическое ядро Е2 433,3 (411,5; 476,1)

Средний мозг
Верхняя область покрышки 282,9 (242,2; 311,0)
Дорсальное ядро шва 300,6 (239,2; 377,7)
Интерпедункулярное ядро 345,3 (274,5; 435,7)
Красное ядро 352,8 (312,6; 391,5)
Компактное вещество черной субстанции 371,4 (324,7; 402,7)
Мезенцефалическое ядро тройничного нерва 379,5 (328,7; 423,1)
Ретикулярное вещество черной субстанции 413,0 (370,7; 444,7)

Мост и продолговатый мозг
Ядро подъязычного нерва 172,0 (157,5; 207,2)
Препозитарное подъязычное ядро 291,5 (264,9; 330,5)
Медиальное вестибулярное ядро 298,1 (274,0; 391,9)
Адреналинергическая группа нейронов C1 324,6 (300,2; 382,6)
Большое ядро шва 328,9 (285,9; 373,1)
Вентральное медуллярное ретикулярное ядро 337,6 (290,1; 389,3)
Ядро нижней оливы 348,9 (301,5; 360,0)
Ретроветролатеральное ретикулярное ядро 349,0 (327,1; 424,3)
Ядро Бурдаха 361,2 (315,5; 391,9)
Ядро лицевого нерва 362,1 (320,3; 388,2)
Гигантоцеллюлярное ядро 364,6 (318,1; 458,0)
Спинальное ядро тройничного нерва 368,2 (323,1; 414,5)
Ядро Голля (ядро тонкого пучка) 369,8 (350,0; 397,8)
Латеральное ретикулярное ядро 395,2 (368,5; 463,9)
Ядро пучка Пробста 398,5 (373,5; 437,4)
Дорсальное медуллярное ретикулярное поле 409,7 (389,3; 420,2)
Дорсальное моторное ядро блуждающего нерва 422,6 (356,6; 460,1)
Медианное добавочное ядро 449,2 (417,3; 486,8)
Вестибулокохлеарный ганглий 518,9 (444,6; 571,6)

П р о д о л ж е н и е  т а б л .  1
C o n t i n u a t i o n  t a b l e  1
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Структура Содержание АТФ-синтазы  
(Me (LQ; UQ))

Мозжечок
Парамедианная долька (клетки Пуркинье) 255,7 (211,7; 289,9)

Простая долька (клетки Пуркинье) 262,3 (229,2; 283,5)

Околоклочок (клетки Пуркинье) 344,5 (304,1; 393,7)

Пирамида (клетки Пуркинье) 364,2 (333,5; 389,6)

Медиальное ядро 312,8 (283,1; 356,5)

Вставочное ядро 349,6 (319,8; 402,4)

Латеральное ядро 365,5 (329,0; 416,6)

Дорсолатеральное медиальное ядро 388,7 (345,5; 412,5)

Спинной мозг (шейный отдел)

Вставочные нейроны задних рогов 456,0 (419,9; 498,1)

Мотонейроны передних рогов:
добавочное ядро
центральное шейное ядро

491,6 (474,4; 516,8)
545,4 (536,3; 561,5)

Все исследованные структуры были разделены на четыре группы в зависимости от интенсивности им-
муноокрашивания (низкая – 150 –250 усл. ед., умеренная – 250 –350 усл. ед., высокая – 350 – 450 усл. ед. 
и очень высокая – 450 –550 усл. ед.) (см. табл. 1). К первой группе (15,6 % от общего количества струк-
тур) относятся преимущественно структуры конечного мозга. Вторая группа – самая многочислен-
ная (56,9 %), в нее входят структуры из различных отделов головного мозга, преобладающего отдела 
нет. К третьей группе (22,6 %) относятся структуры ствола, а также нейроны слоев V и VI неокортекса. 
Четвертая группа – самая малочисленная (4,9 %), в нее входят нейроны шейного отдела спинного моз-
га, а также медианное добавочное ядро продолговатого мозга и вестибулокохлеарный ганглий. Таким 
образом, для большинства структур мозга характерен умеренный уровень иммуноокрашивания в пре-
делах от 250 до 350 усл. ед.

Для нейронов конечного мозга отмечена наибольшая гетерогенность содержания АТФ-синтазы: об-
наружены нейроны как с низкой, так и с умеренной и высокой интенсивностью окрашивания (рис. 1). 
Эта гетерогенность, вероятно, обусловлена большим количеством и функциональным разнообразием 
структур конечного мозга. Не была обнаружена связь между интенсивностью иммуноокрашивания 
в конечном мозге и филогенетическим возрастом. Для структур нео-, палео- и архикортекса характерны 
различные уровни содержания АТФ-синтазы (см. табл. 1). В целом более высокие уровни АТФ-синтазы 
в пределах конечного мозга выявлены в крупных нейронах (пирамидных и клетках-канделябрах).

Крайне низким содержанием АТФ-синтазы характеризуются мит ральные клетки обонятельной лу-
ковицы и нейроны ядер миндалины, в то время как боковое обонятельное ядро и нейроны слоя II зубча-
той извилины содержат умеренные количества АТФ-синтазы (см. рис. 1; табл. 1). Относительно слабое 
развитие энергетического аппарата в митральных клетках обонятельной луковицы можно объяснить 
уникальным типом их работы – ритмической актив ностью (при вдыхании пахучих веществ) [15], что, 
возможно, приводит к меньшей скорости расхода энергии и, как следствие, менее развитому энергети-
ческому аппарату, чем у большинства других нейронов. 

Достаточно высокое содержание АТФ-синтазы обнаруживается в крупных (ганглиозных) нейронах, 
таких как нейроны слоя II гиппокампа (особенно поля CA3), нейронах внутреннего пирамидного слоя 
неокортекса, нейронах ядер мозжечка, нейронах ядер продолговатого мозга и мотонейронах спинного 
мозга (рис. 2– 4). Следовательно, размеры нейронов оказывают влияние на степень развития энергети-
ческого аппарата. 

Если рассматривать интенсивность иммуноокрашивания отдельно в многослойных структурах ко-
нечного мозга, можно заметить, что она зависит от функций, выполняемых нейронами в пределах кон-
кретного слоя (см. табл. 1). Нейроны слоев II и III, отвечающие за внутрикорковые связи (их аксоны 
образуют ассоциативные волокна), характеризуются менее развитым энергетическим аппаратом, чем 
нейроны слоев V и VI (образуют комиссуральные и проекционные волокна). 

О ко н ч а н и е  т а б л .  1
E n d i n g  t a b l e  1
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Отдельного внимания заслуживает гетерогенное распределение АТФ-синтазы в нейронах слоя II 
гиппокампа и зубчатой извилины. Прежде всего это связано с размером клеток: нейроны поля CA1, 
эквивалентного мелкоклеточной области, имеют менее развитый энергетический аппарат, чем нейроны 
полей CA2 и СA3 крупноклеточной области. Также немалый вклад вносит характер функций нейронов 
полей: нейроны поля CA3 крупноклеточной области соединяют потоки информации древних структур 
ствола мозга и ассоциативных областей коры и отличаются несколько более развитым энергетическим 
аппаратом, чем нейроны поля CA2. Исключением являются нейроны зернистого слоя зубчатой извили-
ны, которые, несмотря на некрупные размеры, по уровню развития энергетического аппарата близки 
к нейронам полей CA2 и СA3. Вполне вероятно, это связано с продолжением их дифференцировки во 
взрослых организмах [16].

Рис. 1. Иммуноокрашивание на АТФ-синтазу (увеличение ×400):  
а – митральные клетки обонятельной луковицы (низкая интенсивность иммуноокрашивания);  

б – нейроны слоя II зубчатой извилины (умеренная интенсивность) (1);  
в – нейроны слоя III париетальной коры (высокая интенсивность)

Fig. 1. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×400): 
a – mitral cells of the olfactory bulb (low intensity of immunostaining);  
b – neurons of the layer II of the dentate gyrus (moderate intensity) (1);  

c – neurons of the layer III of the parietal cortex (high intensity)

Рис. 2. Иммуногистохимическая окраска на АТФ-синтазу (увеличение ×400): 
а – нейроны слоя II гиппокампа (поле CA3); б – медиальное ядро мозжечка

Fig. 2. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×400): 
a – neurons of the layer II of the hippocampus (field CA3);  

b – medial nucleus of the cerebellum
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Нельзя не отметить тенденцию к повышенному содержанию АТФ-синтазы в нейронах структур 
фило генетически более старых отделов – промежуточного мозга, среднего мозга, моста и продолго-
ватого мозга крысы (см. рис. 3 и 4). Доля структур ствола в группах возрастает по мере увеличения 
интенсивности иммуноокрашивания (табл. 2). Данная тенденция объясняется прежде всего характером 
структур, расположенных в стволе: они включают ядра черепных нервов и жизненно важные цент-
ры, что предполагает значительную функциональную нагрузку и, вероятно, требует хорошо развитого 
энергетического аппарата.

Лишь небольшая часть исследованных структур головного и спинного мозга крысы содержат ре-
цепторные и эффекторные нейроны. Данные структуры характеризуются высоким и очень высоким 
уровнем АТФ-синтазы. Из этого следует, что в некоторой степени выраженность энергетического ап-
парата нейронов определяется их функциональным типом и расположением в рефлекторных дугах, 
причем рецепторные нейроны вестибулокохлеарного ганглия содержат больше АТФ-синтазы, чем ре-
цепторные нейроны мезенцефалического ядра тройничного нерва, располагающегося в среднем мозге 
(см. рис. 4; табл. 2). Мезенцефалическое ядро состоит в основном из типичных для ганглиев черепных 
нервов псевдоуниполярных нейронов [17] и имеет только электрические синапсы [18], а вестибулокох-
леарный ганглий содержит преимущественно биполярные нейроны [19]. Возможно, различие в разви-
тии энергетических аппаратов нейронов данных структур обусловлено разными структурными типами 
нейронов и (или) превалирующим типом синапсов.

В нейронах мозжечка содержание АТФ-синтазы варьирует от умеренного до высокого уровня. В коре 
мозжечка оно различается по слоям, достигая наибольшей величины в клетках Пуркинье (рис. 5, а). 
Это можно объяснить значительным количеством синаптических связей, клеток Пуркинье, что, без со-
мнения, требует существенных энергетических затрат, а также большим размером данных нейронов. 
При этом ядра мозжечка содержат больше АТФ-синтазы, чем клетки Пуркинье (см. рис. 5). 

Рис. 3. Иммуноокрашивание на АТФ-синтазу (увеличение ×1000): 
а – нейроны большого ядра шва; б – нейроны ядра одиночного пути

Fig. 3. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×1000): 
a – neurons of the nucleus raphe magnus; b – neurons of the solitary tract nucleus

Рис. 4. Иммуногистохимическая окраска на АТФ-синтазу (увеличение ×400): 
а – нейроны мезенцефалического ядра тройничного нерва; б – вестибулокохлеарный ганглий

Fig. 4. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×400): 
a – neurons of the mesencephalic nucleus of trigeminal nerve; b – vestibulocochlear ganglion
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В нейронах спинного мозга содержание АТФ-синтазы выше, чем в нейронах головного мозга. Но оно 
варьирует и зависит как от размера нейронов, так и от слоя серого вещества, в котором располагаются 
эти нейроны (см. табл. 1; рис. 6). 

Т а б л и ц а  2
Распределение структур отделов  

мозга крысы по содержанию АТФ-синтазы, %
Ta b l e  2

Distribution of rat brain structures by ATP synthase content, %

Интенсивность 
иммуноокрашивания

Конечный 
мозг

Промежуточный мозг Средний 
мозг

Мост  
и продолговатый 

мозг
Мозжечок Спинной мозг

(шейный отдел)Таламус Гипоталамус
Низкая
(150 –250 усл. ед.) 75,0 6,25 12,5 0 6,25 0 0

Умеренная 
(250 –350 усл. ед.) 56,9 13,8 3,4 5,2 12,1 8,6 0

Высокая 
(350 –450 усл. ед.) 13,05 0 17,4 17,4 39,1 13,05 0

Очень высокая 
(450 –550 усл. ед.) 0 0 0 0 40,0 0 60,0

Рис. 5. Иммуноокрашивание на АТФ-синтазу (увеличение ×400 (а) и увеличение ×1000 (б )): 
а – кора мозжечка, червь (1 – молекулярный слой, 2 – клетки Пуркинье, 3 – зернистый слой);  

б – нейроны вставочного ядра мозжечка
Fig. 5. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×400 (a) and magnification ×1000 (b)): 

a – cerebellar cortex, vermis (1 – molecular layer, 2 – Purkinje cells, 3 – granular layer);  
b – neurons of the interposed cerebellar nucleus

Рис. 6. Иммуноокрашивание на АТФ-синтазу (увеличение ×1000 (а) и увеличение ×400 (б )): 
а – вставочные нейроны шейного отдела спинного мозга;  

б – мотонейроны шейного отдела спинного мозга
Fig. 6. Immunostaining for ATP synthase (magnification ×1000 (a) and magnification ×400 (b)): 

a – interneurons of the cervical area of the spinal cord; b – motor neurons of the cervical area of the spinal cord
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Заключение
АТФ-синтаза обнаружена в нейронах всех отделов головного мозга и шейного отдела спинного мозга 

крысы. Ее распределение в структурах мозга гетерогенно. Большинство нейронов мозга характери зуются 
умеренным содержанием АТФ-синтазы в цитоплазме. Высокий уровень данного фермента выявлен в ре-
цепторных и эффекторных нейронах ствола мозга, нейронах ядер мозжечка и спинного мозга. Круп-
ные (ганглиозные) нейроны мозга отличаются более высоким содержанием АТФ-синтазы. Связи между 
нейро медиаторной природой нейронов и содержанием в них АТФ-синтазы не обнаружено. 

Учитывая важнейшую роль АТФ-синтазы в энергообеспечении клеток, полученные данные можно 
использовать для оценки энергетического потенциала нейронов в норме и его изменений при различ-
ных экспериментальных воздействиях и патологических состояниях (например, при ишемии мозга). 
Представляет интерес выяснение взаимосвязей между содержанием АТФ-синтазы и функциональным 
состоянием нейронов. 
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СПОСОБНОСТЬ ПРИРОДНОГО  
ХИМИОПРОФИЛАКТИЧЕСКОГО АГЕНТА КУРКУМИНА 

ФУНКЦИОНИРОВАТЬ КАК ЭФФЕКТИВНЫЙ  
УФ-ФОТОСЕНСИБИЛИЗАТОР

А. И. ПОТАПОВИЧ 1), Т. Г. ШУТОВА2), Т. В. КОСТЮК1), В. А. КОСТЮК1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь 
2)Институт химии новых материалов НАН Беларуси, ул. Ф. Скорины, 36, 220141, г. Минск, Беларусь

Некоторые полифенолы и алкалоиды растительного происхождения способны действовать как эффективные 
фотосенсибилизаторы УФ-излучения. Данный феномен может усилить как их лечебные, так и побочные эффекты. 
Поскольку информация о способности куркуминоидов функционировать в качестве УФ-фотосенсибилизаторов от-
сутствует, было исследовано влияние УФ-излучения на цитотоксическое действие куркумина, а также его нано-
структурированных форм в отношении кератиноцитов линии НаСаТ и раковых клеток MDA-MB-231. Полученные 
результаты свидетельствуют, что куркумин является эффективным фотосенсибилизатором, который под воздей-
ствием УФ-излучения диапазонов A и B может инициировать фотохимические реакции, ведущие к образованию 
химически активных интермедиатов, нарушению целостности мембран и гибели клеток. При включении куркумина 
в наноструктуры на основе гидрохлорида полиаллиламина  / сульфата полистирола и сульфата хитозана  / декстрана 
сохраняется его способность функционировать в качестве УФ-фотосенсибилизатора.

Ключевые слова: УФ-излучение; куркумин; фотосенсибилизатор; наноструктуры; HaCaT; MDA-MB-231.
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TO FUNCTION AS AN EFFECTIVE UV PHOTOSENSITISER
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It is known that some plant polyphenols and alkaloids can act as effective photosensitisers of UV radiation. This pheno-
menon can enhance both therapeutic and side effects. Since there is no information regarding curcuminoids on their ability to 
function as UV photosensitisers, this work investigated the effect of UV radiation on the cytotoxic effect of curcumin, as well 
as its nanostructured forms, against keratinocytes of the HaCaT line and cancer cells MDA-MB-231. The results obtained 
indicate that curcumin is an effective photosensitiser capable of initiating photochemical reactions under the influence of UV 
radiation of the A and B range, which lead to the formation of chemically active intermediates, disruption of membrane integ-
rity and cell death. When curcumin is incorporated into nanostructures based on polyallyla mine hydrochloride  / polystyrene 
sulfate and chitosan  / dextran sulfate, its ability to function as a UV photosensitiser is retained.

Keywords: UV radiation; curcumin; photosensitiser; nanostructures; HaCaT; MDA-MB-231.

Введение
Куркумин – желтый полифенольный пигмент из корневища Curcuma longa L. (куркума) – веками ис-

пользовался в кулинарии как пищевой краситель. В настоящее время он выступает ингредиентом пи-
щевых добавок, применяется в косметике, употребляется в качестве ароматизатора для продуктов пита-
ния, таких как напитки со вкусом куркумы, в Южной и Юго-Восточной Азии, а также красителя для 
приправы карри, горчицы, сливочного масла и сыров [1]. Основным компонентом коммерческой курку-
мы является диферулоилметан, или куркумин I (систематическое наименование – 1,7-бис(4-гидрокси-
3-метоксифенил)-1,6-гептадиен-3,5-дион (ИЮПАК)). Его доля достигает 77 % от всех куркуминоидов 
куркумы, около 17 % приходится на деметоксикуркумин, или куркумин II, и примерно 3 % – на бисдеме-
токсикуркумин, или куркумин III. При этом общее содержание куркумино идов в порошке коммерческой 
куркумы составляет только 2–5 % [1; 2]. Диферулоилметан (химическая формула – C21H20O6 ) представ-
ляет собой кристаллы желто-оранжевого цвета, его молекулярная масса равна 368,39 г/моль, температура 
плавления – 183 °C. В нейтральных и кислых растворах преобладает кетоформа диферулоилметана, тогда 
как в твердом состоянии и в щелочном растворе – более стабильная енольная форма [3]. 

На протяжении нескольких тысячелетий куркумин является компонентом лекарст венных средств, 
широко используемых в восточной (аюрведа и атхарведа) и китайской медицине [1]. Это обстоятель-
ство обусловило значительный интерес исследователей, работающих в различных областях медицины, 
фармакологии и молекулярной биологии, к куркуминоидам как потенциальным лекарственным сред-
ствам профилактики и терапии различных заболеваний. Химиопрофилактика рака давно признана важ-
ной лечебной стратегией [4], и использование куркумина зарекомендовало себя как многообещающий 
способ борьбы с опухолями [5; 6]. Эффективность и безопасность куркумина в качестве дополнитель-
ной терапии показаны в рандомизированных контролируемых клинических испытаниях при язвенном 
колите [7; 8] и воспалительном заболевании кишечника [9]. 

Фармакологическую активность куркумина связывают с его способностью модулировать различные 
внутриклеточные сигнальные пути, оказывая противовоспалительное, противоопухолевое, антиокси-
дантное, иммуномодулирующее и противовирусное действие [10 –12]. Один из механизмов противо-
воспалительного действия куркумина, которое считается наиболее важным, заключается в ингибирова-
нии внутриклеточной передачи сигналов посредством ядерного фактора NF-κB, тем самым подавляется 
экспрессия мРНК провоспалительных цитокинов IL-1, IL-6 и TNF в клетках, участвующих в развитии 
воспаления [1; 12].

Несмотря на убедительные экспериментальные доказательства высокой фармакологической актив-
ности in vitro и ex vivo, существуют и обоснованные сомнения в перспективах фармакологического 
использования куркуминоидов. Согласно обзору результатов 120 исследований, проведенных к 2017 г., 
куркумин не был успешным ни в одном клиническом испытании, это привело авторов к выводу, что 
он является нестабильным, реактивным, небиодоступным соединением и, следовательно, неперспек-
тивен для терапевтического использования [13]. В число факторов, ограничивающих биоактивность 
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куркумина и его аналогов, входят химическая нестабильность, нерастворимость в воде, отсутствие 
сильной и селективной целевой активности, низкая биодоступность, ограниченное тканевое распреде-
ление [13]. Также следует отметить, что крайне мало куркумина всасывается из желудочно-кишечного 
тракта, большая же часть соединения выводится с калом в неизмененном виде [14]. Но если куркумин 
попадает в плазму в достаточных количествах, существует высокий риск его токсичности, поскольку 
в процессе биотрансформации он взаимодействует с белком специфических калиевых каналов сердца, 
кодируемым геном hERG, цитохромами P450s и глутатион-S-трансферазами, что увеличивает вероят-
ность побочных эффектов [13].

Известно, что некоторые растительные полифенолы и алкалоиды, способные подавлять процесс 
канцерогенеза, в частности пиперин [15] и силимарин [16], могут действовать как эффективные фото-
сенсибилизаторы УФ-излучения. Данный феномен может усилить как лечебные, так и побочные эффек-
ты химиопрофилактических агентов. Поскольку отсутствует информация о способности куркуминоидов 
функционировать в качестве УФ-фотосенсибилизаторов, в настоящей работе было исследовано влияние 
УФ-излучения на цитотоксическое действие куркумина, а также его наноструктурированных форм в от-
ношении кератиноцитов линии НаСаТ и раковых клеток MDA-MB-231. Учитывая, что и опухолевые тка-
ни, и эпидермис кожи обычно находятся в условиях низкого снабжения кислородом, эффекты свободного 
и наноструктурированного куркумина в сочетании с УФ-излучением оценивались в нормальных и анок-
сических условиях.

Материалы и методы исследования
Реактивы и среды. Куркумин, трипсин, соли, растворители, изотонический фосфатный буфер (ИФБ) 

(рН 7,4), диметилсульфоксид (ДМСО) были приобретены у фирмы Sigma-Aldrich (Италия), реактив 
PrestoBlue™ Reagent – у компании Invitrogen (США). В работе использовали ростовую среду ДМЕМ 
фирмы Lonza (Бельгия), эмбриональную бычью сыворотку (ЭБС) фирмы Capricorn Scientific (Герма-
ния). Анаэробный индикатор приобретен у компании Thermo Scientific (Германия), система для ана-
эробной инкубации AnaeroGen Compact – у фирмы Oxoid (Великобритания).

Клеточные культуры. В качестве объекта исследования использовали культивируемые кератино-
циты человека линии HaCaT, подарок доктора Н. Е. Фузенига (Deutsches Krebsforschungszentrum, Гей-
дельберг, Германия), и клетки линии аденокарциномы молочной железы человека MDA-MB-231 (кар-
цинома протока груди). Клетки растили в полной среде ДМЕМ с добавлением 10 % ЭБС, 2 ммоль/л 
L-глутамина и антибиотиков (100 МЕ/мл пенициллина, 100 мкг/мл стрептомицина) при стандартных 
условиях (37 °С; 5 % СО2 ). 

Наноструктурированный куркумин. Наноструктуры (PAH / PPS)4 на основе гидрохлорида полиал-
лиламина  / сульфата полистирола и наноструктуры (Hit / DS)4 на основе сульфата хитозана  / декстрана со 
средним размером (1,1 ± 0,3) мкм формировали путем послойной сборки в водных растворах. Полу-
ченные наноструктуры обладали хорошей диспергируемостью микрокристаллов куркумина. Оба типа 
наноструктур, содержащих 10 мг/мл куркумина, растворялись в 0,9 % NaCl. 

Общая схема проведения экспериментов in vitro. Эксперименты проводили в 96- и 24-луноч-
ных планшетах. Для посева в 96-луночные планшеты в лунку вносили 100 мкл клеточной суспензии 
(0,7 ⋅ 104 клеток на лунку) в полной среде ДМЕМ, для посева в 24-луночные – 1 мл клеточной суспен-
зии (5,0 ⋅ 104 клеток на лунку). Клетки растили в планшетах до конфлюэнтности 80 %, непосредственно 
перед УФ-облучением полную среду в лунках заменяли на ИФБ, содержащий исследуемые вещества. 
В качестве источника УФ-излучения использовали облучатель ультрафиолетовый ОУФк-05 (Россия), 
обеспечивающий в эффективном спектральном диапазоне (280 – 400 нм) интенсивность облучения на 
расстоянии 0,1 м не менее 25 Вт/м2 при соотношении УФА и УФВ, равном 2 : 1. После облучения ИФБ 
заменяли на среду ДМЕМ, не содержащую ЭБС, и культивировали клетки в течение 24 ч при стандарт-
ных условиях (37 °С; 5 % СО2). 

Для создания аноксии использовали систему для анаэробной инкубации AnaeroGen Compact, позво-
ляющую снизить содержание кислорода до уровня менее 1 % за 30 мин при уровне диоксида углерода 
от 8 до 14 %. Для визуального подтверждения анаэробных условий применяли кислородный анаэроб-
ный индикатор, который помещали на планшет с клетками. 

Определение жизнеспособности клеток. Жизнеспособность клеток определяли в 96-луночных 
планшетах, используя реактив PrestoBlue™ Reagent, который разводили в культуральной среде (1 : 9) 
и добавляли к клеткам в количестве 100 мкл на лунку. На каждом планшете для определения базового 
уровня флуоресценции оставляли лунки с культуральной средой без клеток. Флуоресценцию измеряли 
после инкубации в течение 1,5 ч при 37 °C, применяя фильтр λex = (560 ± 25) нм, λem = (590 ± 10) нм, на 
спектрофлуориметре Cary Eclipse (Австралия). 
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Оценка повреждения клеточных мембран. Повреждение клеточных мембран оценивали по выходу 
цитоплазматического фермента лактатдегидрогеназы (ЛДГ) в 24-луночных планшетах. Активность ЛДГ 
в культуральной среде и лизатах, полученных путем добавления к адгезированным клеткам 1 % рас-
твора тритона Х-100 в ИФБ и последующего 30-минутного встряхивания на мини-шейкере PSU-2T 
Biosan (Латвия), определяли спектрофотометрически, по изменению оптической плотности при 340 нм. 

Статистическая обработка результатов. Обработка полученных результатов выполнена с исполь-
зованием стандартной компьютерной программы Excel. Статистические данные представлены в виде 
M ± SD, где М – среднее арифметическое; SD – стандартное отклонение. Количество измерений варьи-
ровало от 8 до 16. Для оценки разницы между экспериментальными группами применяли t-критерий 
Стьюдента, достоверными считались значения p < 0,05.

Результаты и их обсуждение
Влияние свободного и наноструктурированного куркумина на жизнеспособность раковых 

клеток MDA-MB-231 и кератиноцитов HaCaT. Влияние куркумина на жизнеспособность клеток 
MDA-MB-231 и HaCaT было исследовано в диапазоне концентраций 20 – 80 мкмоль/л (PrestoBlue™ 
Reagent). Установлено, что куркумин проявляет заметное цитотоксическое действие в отношении кле-
ток MDA-MB-231 и HaCaT в концентрации 40 мкмоль/л и выше (табл. 1). 

Т а б л и ц а  1
Влияние куркумина на количество жизнеспособных клеток MDA-MB-231  

и HaCaT (в процентах к контролю) через 24 ч после воздействия 

Ta b l e  1
Effect of curcumin on the number of viable cells MDA-MB-231  
and HaCaT (as a percentage of control) after 24 h of exposure

Клеточная линия Контроль
Куркумин, мкмоль/л

20 40 80
MDA-MB-231 100 ± 5 97 ± 5 83 ± 4* 56 ± 7**

HaCaT 100 ± 6 98 ± 9 80 ± 5* 74 ± 3*

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05, ** – p ≤ 0,001 по сравнению с контролем.

Цитотоксическое действие наноструктурированного куркумина (PAH/PPS)4 и (Hit/DS)4 исследова-
лось в диапазоне концентраций 10–100 мкмоль/л (по куркумину). Установлено, что при всех использо-
ванных концентрациях наноструктурированный куркумин не оказывал влияния на количество жизне-
способных клеток MDA-MB-231 и HaCaT через 24 ч инкубации (результаты не приведены). 

Совместное действие УФ-излучения и куркумина в отношении раковых клеток MDA-MB-231 
и кератиноцитов HaCaT в условиях нормоксии и аноксии. В данной серии экспериментов была ис-
следована жизнеспособность клеток MDA-MB-231 и HaCaT через 24 ч после воздействия УФ-излу-
чения (6 Дж/см2 ) без куркумина и совместно с ним. При этом количество жизнеспособных клеток 
MDA-MB-231 оценивали как флуоресцентным методом с использованием PrestoBlue™ Reagent, так 
и спектрофото метрическим методом, основанным на определении выхода из поврежденных клеток 
цитоплазматического фермента ЛДГ. Установлено, что воздействие УФ-излучения в отсутствие курку-
мина через 24 ч инкубации в условиях и нормоксии, и аноксии приводит к достоверному снижению ко-
личества жизнеспособных клеток MDA-MB-231, могущих метаболизировать резазурин (PrestoBlue™ 
Reagent) в высокофлуоресцентное соединение красного цвета (табл. 2). 

Однако снижение способности клеток метаболизировать резазурин не сопровождалось выражен-
ным нарушением целостности клеточных мембран, ведущим к выходу цитоплазматических ферментов 
(в частности, выход ЛДГ был менее 10 %) (табл. 3). В том случае, когда воздействие УФ-излучения 
происходит в присутствии куркумина в диапазоне концентраций 1–5 мкмоль/л, через 24 ч инкубации 
в условиях нормоксии и аноксии отмечается достоверное дозозависимое снижение количества жизне-
способных клеток MDA-MB-231, определяемых как методом с использованием PrestoBlue™ Reagent, 
так и по выходу ЛДГ. Практически полное повреждение клеток (более чем на 90 %) наблюдается при 
концентрации куркумина 2,5 мкмоль/л (см. табл. 3).

При исследовании воздействия УФ-излучения (6 Дж/см2 ) на клетки HaCaT установлено, что коли-
чество жизнеспособных клеток через 24 ч достоверно снижается только в случае инкубации при анок-
сии (табл. 4). Воздействие УФ-излучения в присутствии куркумина через 24 ч инкубации в условиях 
нормоксии и аноксии приводит к достоверному дозозависимому снижению количества жизнеспособ-
ных клеток. Практически полное повреждение клеток (более чем на 90 %) наблюдается при концент-
рации куркумина 10 мкмоль/л (см. табл. 4).
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Т а б л и ц а  2
Оценка совместного цитотоксического действия куркумина и УФ-излучения 

в отношении клеток MDA-MB-231 (в процентах к контролю) через 24 ч  
после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  2
Estimation of the combined cytotoxic effect of curcumin and UV radiation  

on MDA-MB-231 cells (as a percentage of control) after 24 h  
of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + куркумин, мкмоль/л
1,0 2,5 5,0

Нормоксия 100 ± 20 73 ± 14* 45 ± 12** 16 ± 7** 0 ± 1**

Аноксия 100 ± 15 69 ± 14* 36 ± 10** 17 ± 8** 0 ± 2**

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,000 01 по сравнению с УФ-излу-
чением в отсутствие куркумина.

Т а б л и ц а  3
Оценка совместного цитотоксического действия куркумина и УФ-излучения  

в отношении клеток MDA-MB-231 (в процентах к контролю)  
через 24 ч после воздействия (по выходу ЛДГ из клеток)

Ta b l e  3
Estimation of the combined cytotoxic effect of curcumin  

and UV radiation on MDA-MB-231 cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (based on the release of LDH from cells)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + куркумин, мкмоль/л
1,0 2,5 5,0

Нормоксия 100 ± 2 92 ± 2* 53 ± 6** 9 ± 7*** 0 ± 5***

Аноксия 100 ± 3 93 ± 1* 35 ± 5** 0 ± 2*** 4 ± 1***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,001, *** – p ≤ 0,000 01 по срав-
нению с УФ-излучением в отсутствие куркумина.

Т а б л и ц а  4
Оценка совместного цитотоксического действия куркумина  

и УФ-излучения в отношении клеток HaCaT (в процентах к контролю)  
через 24 ч после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  4
Estimation of the combined cytotoxic effect of curcumin  

and UV radiation on HaCaT cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + куркумин, мкмоль/л
2,5 5,0 10,0

Нормоксия 100 ± 19 98 ± 15 54 ± 20*** 19 ± 15*** 1 ± 3***

Аноксия 100 ± 12 82 ± 12* 54 ± 11** 19 ± 9*** 4 ± 2***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,001, *** – p ≤ 0,000 01 по срав-
нению с УФ-излучением в отсутствие куркумина.

Совместное действие УФ-излучения и наноструктурированного куркумина в отношении ке-
ратиноцитов HaCaT в нормальных и аноксических условиях. В данной серии экспериментов была 
исследована жизнеспособность клеток HaCaT через 24 ч после воздействия УФ-излучения (6 Дж/см2 ) 
совместно с куркумином, заключенным в наноструктурах Кур-(PAH/PPS)4 и Кур-(Hit/DS)4. Нанострук-
туры куркумина добавляли в культуральную среду в диапазоне концентраций 5–20 мкмоль/л (по кур-
кумину). Установлено, что при содержании в культуральной среде 10 мкмоль/л структурированного 
куркумина количество жизнеспособных клеток через 24 ч инкубации как при нормоксии, так и при 
аноксии снижается менее чем на 30 % в сравнении с клетками, подвергшимися воздействию только 
УФ-излучения, а при содержании 20 мкмоль/л структурированного куркумина – на 60 – 65 % (табл. 5 и 6). 
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Т а б л и ц а  5

Оценка совместного цитотоксического действия Кур-(PAH/PPS)4  
и УФ-излучения в отношении клеток HaCaT (в процентах к контролю)  

через 24 ч после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  5

Estimation of the combined cytotoxic effect of Cur-(PAH/PPS)4  
and UV radiation on HaCaT cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + Кур-(PAH/PPS)4, мкмоль/л (по куркумину)

5 10 20

Нормоксия 100 ± 19 98 ± 15 90 ± 12 72 ± 13** 41 ± 9***

Аноксия 100 ± 12 82 ± 12* 74 ± 13 70 ± 19** 36 ± 14***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,05, *** – p ≤ 0,000 01 по сравнению 
с УФ-излучением в отсутствие структурированного куркумина.

Т а б л и ц а  6

Оценка совместного цитотоксического действия Кур-(Hit / DS)4  
и УФ-излучения в отношении клеток HaCaT (в процентах к контролю)  

через 24 ч после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  6

Estimation of the combined cytotoxic effect of Cur-(Hit / DS)4  
and UV radiation on HaCaT cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + Кур-(Hit / DS)4, мкмоль/л (по куркумину)

5 10 20

Нормоксия 100 ± 19 98 ± 15 90 ± 12 70 ± 11** 35 ± 7***

Аноксия 100 ± 12 82 ± 12* 72 ± 16 62 ± 9** 33 ± 11***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,05, *** – p ≤ 0,000 01 по сравнению 
с УФ-излучением в отсутствие структурированного куркумина.

Совместное действие УФ-излучения и наноструктурированного куркумина в отношении 
раковых клеток MDA-MB-231 в нормальных и аноксических условиях. В данной серии экспе-
риментов была исследована жизнеспособность клеток MDA-MB-231 через 24 ч пос ле воздействия 
УФ-излучения (6 Дж/см2 ) совместно с куркумином, заключенным в наноструктурах Кур-(PAH / PPS)4 
и Кур-(Hit / DS)4. Нано структуры куркумина добавляли в культуральную среду в диапазоне концентра-
ций 2,5–20,0 мкмоль/л (по куркумину). Установлено, что при содержании в среде 20 мкмоль/л струк-
турированного куркумина количество жизнеспособных клеток через 24 ч инкубации при нормоксии 
снижается на 45–50 % в сравнении с клетками, подвергшимися воздействию только УФ-излучения 
(табл. 7 и 8). При содержании 10 мкмоль/л структурированного куркумина достоверного снижения 
количества жизне способных клеток не выявлено. В случае аноксии небольшое (10 –12 %), но досто-
верное снижение количества жизнеспособных клеток через 24 ч инкубации в сравнении с клетками, 
подвергшимися воздействию только УФ-излучения, выявлено при содержании структурированного 
куркумина 10 мкмоль/л (см. табл. 7 и 8).

Приведенные выше результаты свидетельствуют, что куркумин может действовать как УФ-фото-
сенсибилизатор. Его молекулы, поглощая УФ-излучение диапазонов A и B, способны переходить в воз-
бужденное состояние, инициировать фотохимические реакции, которые ведут к образованию активных 
форм кислорода и других химически активных интермедиатов [17; 18] и, как следствие, подавлению 
метаболизма, нарушению целостности мембран и гибели клеток при их темновой инкубации. При этом 
под воздействием УФ-излучения происходит дозозависимое разрушение хромофоров молекулы курку-
мина (см. рисунок). 
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Т а б л и ц а  7
Оценка совместного цитотоксического действия Кур-(PAH/PPS)4  

и УФ-излучения в отношении клеток MDA-MB-231 (в процентах к контролю)  
через 24 ч после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  7
Estimation of the combined cytotoxic effect of Cur-(PAH/PPS)4  

and UV radiation on MDA-MB-231 cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + Кур-(PAH/PPS)4, мкмоль/л (по куркумину)

2,5 5,0 10,0 20,0

Нормоксия 100 ± 19 73 ± 14* 83 ± 10 89 ± 9 70 ± 7 26 ± 5***

Аноксия 100 ± 12 69 ± 14* 70 ± 8 64 ± 10 57 ± 13** 31 ± 5***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,001, *** – p ≤ 0,000 01 по сравнению 
с УФ-излучением в отсутствие структурированного куркумина.

Т а б л и ц а  8
Оценка совместного цитотоксического действия Кур-(Hit/DS)4 

и УФ-излучения в отношении клеток MDA-MB-231 (в процентах к контролю)  
через 24 ч после воздействия (метод с использованием PrestoBlue™ Reagent)

Ta b l e  8
Estimation of the combined cytotoxic effect of Cur-(Hit/DS)4  

and UV radiation on MDA-MB-231 cells (as a percentage of control)  
after 24 h of exposure (method with PrestoBlue™ Reagent)

Условия 
эксперимента Контроль УФ (6 Дж/cм2 )

УФ + Кур-(Hit/DS)4, мкмоль/л (по куркумину)

2,5 5,0 10,0 20,0

Нормоксия 100 ± 19 73 ± 14* 92 ± 15 84 ± 7 73 ± 7 17 ± 4***

Аноксия 100 ± 12 69 ± 14* 84 ± 16 75 ± 7 60 ± 12** 22 ± 6***

П р и м е ч а н и е. * – p ≤ 0,05 по сравнению с контролем; ** – p ≤ 0,05, *** – p ≤ 0,000 1 по сравнению 
с УФ-излучением в отсутствие структурированного куркумина.

Изменения в спектре поглощения куркумина (50 мкмоль/л) в УФ  
и видимой области после воздействия различных доз УФ-излучения
Changes in the absorption spectrum of curcumin (50 µmol/L) in the UV  

and visible region after exposure to various doses of UV radiation
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Сравнив данные, приведенные в табл. 2 и 4, можно сделать вывод, что культура раковых клеток 
MDA-MB-231 более чувствительна к фотодинамическому действию куркумина, чем кератиноциты ли-
нии HaCaT. Следует отметить, что уровень кислорода в среде инкубации не оказывал существенного 
влияния на темновые процессы. Гибель клеток наступала как при их инкубации в нормальных аэроб-
ных условиях, так и при аноксии. Способность куркумина вовлекаться под действием УФ-излучения 
в фотохимические процессы может иметь не только положительные, но и отрицательные последствия 
при использовании его как средства дополнительной терапии. Известно, что УФ-излучение проникает 
в кожу в зависимости от длины волны. Кроме того, на глубину проникновения УФ-излучения влияют 
толщина эпидермиса и его рогового слоя, тип кожи (содержание меланина). Так, УФА с большей дли-
ной волны проникает глубоко в дерму. Напротив, УФB почти полностью поглощается эпидермисом 
и сравнительно мало достигает дермы, а УФС практически весь поглощается роговым слоем [19; 20]. 
К примеру, если на поверхность кожи воздействуют УФА (365 нм), УФВ (313 нм) и УФС (254 нм) 
в одинаковой дозе 100 кДж/м2, то окажется, что на глубине 30 мкм дозы УФА, УФВ и УФС будут 50; 
33 и 5 кДж/м2, а на глубине 70 мкм – 19,0; 9,5 и менее 1,0 кДж/м2 соответственно. Несмотря на то что 
куркумин обладает низкой биодоступностью [13; 14], существует возможность его накопления в коже, 
а следовательно, и вероятность усиления под влиянием солнечного света (или другого источника УФ-
излучения) его цитотоксического действия в отношении как нормальных кератиноцитов, фиброблас-
тов и меланоцитов, так и опухолевых клеток, например клеток меланомы. Теоретически позитивный 
терапевтический эффект куркумина как УФ-фотосенсибилизатора может достигаться только в случае 
его избирательного накопления в опухолевых клетках. Биодоступность и избирательность куркумина 
могут быть увеличены при использовании наноструктурированных форм, что делает их создание и изу-
чение возможности терапевтического использования весьма актуальной задачей [21]. Полисахариды (хи-
тозан, альгиновая кислота, карбоксиметилцеллюлоза, пектин, декстрана сульфат) широко приме няются 
при создании нано контейнеров для фармакологически активных субстанций [22]. Как свидетельст вуют 
полученные результаты, при включении куркумина в наноструктуры на основе гидрохлорида полиалли-
ламина  / сульфата полистирола и сульфата хитозана  / декстрана сохраняется его способность функцио-
нировать в качестве УФ-фотосенсибилизатора и инициировать под действием УФ-излучения процессы, 
ведущие к гибели клеток при их последующей темновой инкубации. Этот феномен может быть обу-
словлен как действием свободного куркумина, высвобождающегося при захвате наноструктур клетками, 
так и способностью куркумина функционировать как УФ-фотосенсибилизатор в составе нано структур. 

Заключение
Таким образом, можно сделать вывод, что наряду со способностью модулировать различные внутри-

клеточные сигнальные пути, оказывая противовоспалительное, противоопухолевое, антиоксидантное, 
иммуномодулирующее и противовирусное действие, свободный и наноструктурированный куркумин 
проявляет свойства эффективного фотосенсибилизатора, который под воздействием УФ-излучения диа-
пазонов A и B может инициировать фотохимические реакции, ведущие к образованию химически актив-
ных интермедиатов, подавлению метаболизма, нарушению целостности мембран и гибели клеток. 
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УДК 581.192.7

ФИЗИОЛОГО -БИОХИМИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ ФОРМИРОВАНИЯ  
УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ К ОКИСЛИТЕЛЬНОМУ СТРЕССУ  

ПОД ДЕЙСТВИЕМ ПЕПТИДНОГО ЭЛИСИТОРА AtPep1

Г. Г. ФИЛИПЦОВА1), В. М. ЮРИН 1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

Исследовано влияние пептидного элиситора AtPep1 на устойчивость растений сои и гороха к окислительному 
стрессу. Определена концентрация пептида, оказывающая максимальный элиситорный эффект на данные расте-
ния, – 10– 9 моль/л. Показано, что обработка надземной части проростков этим пептидом приводит к увели-
чению активности пероксидазы и супероксиддисмутазы и снижению уровня продуктов перекисного окисления 
липидов в растениях, подвергнутых окислительному стрессу, что и обусловливает повышение устойчивости рас-
тений к стрессовому воздействию.

Ключевые слова: пептидный элиситор AtPep1; окислительный стресс; активные формы кислорода; перекис-
ное окисление липидов; пероксидаза; супероксиддисмутаза.
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PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL MECHANISMS  
OF PLANTS RESISTANCE TO OXIDATIVE STRESS  

UNDER PEPTIDE ELICITOR AtPep1
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The effect of the peptide elicitor AtPep1 on the resistance of soybean and pea plants to oxidative stress was studied. 
The concentration of the peptide 10– 9 mol/L has the maximum elicitor effect on these plants. It was shown that treatment 
of the aerial part of seedlings with this peptide leads to an increase in the activity of peroxidase and superoxide dismutase 
and a decrease in the level of lipid peroxidation products in plants under oxidative stress. Revealed effects cause an in-
crease in the plants resistance to stress.

Keywords: peptide elicitor AtPep1; oxidative stress; reactive oxygen species; lipid peroxidation; peroxidase; super-
oxide dismutase.
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Введение
Устойчивость растений к стрессовым воздействиям реализуется благодаря функционированию раз-

личных защитных механизмов. Значительную роль в этом процессе играет сигнальная система, свя-
занная с восприятием веществ элиситоров и запуском механизмов индуцированной устойчивости. 
Элиситорными свойствами обладают соединения различной химической природы (углеводы, липиды, 
протеины, гликопротеиды и др.), имеющие разные источники происхождения (патогенные и непато-
генные микроорганизмы, грибы, насекомые-вредители, а также сами растения) [1; 2]. Согласно совре-
менным представлениям эти соединения играют существенную роль в формировании многоуровневой 
иммунной системы растений [3; 4].

Одним из распространенных семейств растительных элиситоров являются элиситоры пептидной 
природы Peps (plant elicitor peptides). В 2006 г. из листьев модельного растения Arabidopsis thaliana 
выделен первый пептидный элиситор, названный AtPep1 [5]. Позже в растениях арабидопсиса были 
обнаружены еще семь гомологов данного олигопептида, участвующих в регуляции антимикробной за-
щиты. Гены, кодирующие подобные пептиды, выявлены во многих растениях [4]. К настоящему време-
ни эндогенные пептидные элиситоры идентифицированы у более чем 50 видов растений из различных 
семейств [6]. Вероятнее всего, образование эндогенных пептидных элиситоров широко распространено 
в растительном мире и представляет собой один из механизмов индукции иммунитета в ответ на по-
вреждающее действие фитопатогенов или насекомых-вредителей. В работе [7] авторами был проведен 
анализ литературных данных о функциональной активности эндогенных пептидных элиситоров расте-
ний, механизмах Pep-сигналинга и их роли в устойчивости растений к биотическим стрессорам, тогда 
как роль данных пептидов в устойчивости растений к абиотическим стрессорам недостаточно иссле-
дована. Вместе с тем известно, что при любом стрессовом воздействии как биотической, так и абио-
тической природы развивается серия неспецифических стрессовых реакций, связанных с изменением 
проницаемости мембраны, а также увеличением скорости окислительных процессов и развитием окис-
лительного, или оксидативного, стресса (ОС). Скорость окислительных реакций в растениях опреде-
ляется балансом между двумя противоположными процессами – скоростью образования активных 
форм кислорода (АФК) и скоростью их детоксикации. Избыточное накопление АФК вызывает актива-
цию свободнорадикального и перекисного окисления липидов, белков, ДНК, РНК и других клеточных 
компонентов и развитие ОС [8]. Повреждающему эффекту свободных радикалов и АФК противостоит 
система антиоксидантной защиты, мощность развития которой в значительной степени определяет 
устойчивость растений к стрессовым воздействиям. Многие элиситоры способны индуцировать за-
пуск механизмов антиоксидантной защиты растений, тем самым повышая их устойчивость к стрессо-
вым воздействиям [9; 10]. Индукция антиоксидантных систем веществами, обладающими элиситорны-
ми свойствами, в настоящее время рассмат ривается как один из перспективных способов повышения 
неспецифической устойчивости растений к действию стрессовых факторов. Применение пептидных 
элиситоров имеет ряд преимуществ перед традиционными методами: они действуют в наномолярных 
концентрациях, не являются чужеродными для живых организмов, не загрязняют окружающую среду 
и, что самое важное, «подготавливают» растительный организм к последующему действию стрессо-
ров, повышая фитоиммунитет.

Цель настоящей работы – исследовать влияние экзогенной обработки растений сои и гороха пеп-
тидом AtPep1 на их устойчивость к действию ОС, а также установить механизмы защитного эффекта 
данного соединения. 

Материалы и методы исследования
Изучена элиситорная активность олигопептида AtPep1, полученного в Институте биоорганической 

химии НАН Беларуси посредством твердофазного пептидного синтеза с помощью автоматического пеп-
тидного синтезатора ResPep SL (Германия) [11]. В качестве объектов исследования выступали про-
ростки сельскохозяйственных бобовых культур – гороха посевного (Pisum sativum) сорта Натальевский 
и сои культурной (Glycine max) сорта Припять. 

Схема постановки эксперимента. Семена растений замачивали в дистиллированной воде в течение 
1 сут для набухания, после чего высаживали в бумажные рулоны и выращивали в водной культуре 14 сут 
при температуре 20 –22 °С с фотопериодом 16 ч света, 8 ч темноты. Надземную часть 2-недельных про-
ростков опрыскивали водными растворами пептида AtPep1 в диапазоне концентраций 10–12–10– 9 моль/л, 
контроль оставляли без обработки. Норма расхода рабочего раствора составляла примерно 1 мл на 
рулон (10 –12 проростков). Через 24 ч после обработки проростки подвер гали ОС путем погружения 
корневой системы в раствор, содержащий по 10–3 моль/л CuCl2, H2O2 и аскорбиновой кислоты. Спустя 
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1 сут раствор заменяли дистиллированной водой и продолжали выращивать проростки 7 сут в стан-
дартных условиях, после чего определяли их морфометрические параметры – сырую и сухую массу 
надземной части и корней, а также площадь первых настоящих листьев.

В целях выявления механизмов элиситорного действия пептида было изучено его влияние на содер-
жание первичных продуктов перекисного окисления липидов (ПОЛ), уровень АФК, активность перок-
сидазы и супероксиддисмутазы. Для этого 14-дневные проростки обрабатывали пептидом в концент-
рации 10– 9 моль/л, на 2-е сутки проростки подвергали воздействию ОС, как это было описано ранее, 
через 24 и 48 ч, т. е. на 3-и и 4-е сутки после обработки, определяли указанные параметры. Кроме того, 
было исследовано изменение содержания АФК в листьях проростков гороха через 2; 24 и 48 ч после 
обработки пептидом, а также спустя 2; 4 и 24 ч действия ОС. 

Методики исследования. Уровень продуктов ПОЛ (оксодиеновых и триеновых конъюгатов) опреде-
ляли методом прямой спектрофотометрии изопропанольных экстрактов из листьев опытных расте-
ний [12], содержание АФК в листьях – флуоресцентным методом с использованием 2,7-дихлордигидро-
флуоресцеин диацетата [13]. Интенсивность флуоресценции измеряли на спектрофлуориметре Cary 
Eclipse (Германия). Активность пероксидазы определяли по Бояркину по скорости окисления бензидина, 
измеряемой на спектрофотометре Carу (Германия) [14], активность супероксиддисмутазы – спектро-
фотометрически по способности фермента ингибировать фотохимическое восстановление нитросинего 
тетразолия [15].

Статистическая обработка. Опыты проводили в 3-кратной биологической повторности, в каждой 
серии экспериментов выращивали по 12–15 проростков. Экспериментальные данные обрабатывали 
общепринятыми методами биологической статистики, вычисляли средние значения показателей, стан-
дартное отклонение и ошибку средней величины. Достоверными считались результаты при p ≤ 0,05. 
Для статистической обработки использовался пакет программ Microsoft Excel 2019.

Результаты и их обсуждение
Для выявления элиситорных свойств пептида AtPep1 было изучено его влияние в диапазоне кон-

центраций от 10–12 до 10– 9 моль/л на морфометрические характеристики проростков сои и гороха, под-
вергнутых ОС. Согласно результатам, представленным на рис. 1, действие ОС приводит к умень-
шению сырой массы надземной части проростков сои на 30 %, а корней – на 25 % по сравнению 
с контролем, у гороха эти параметры снижаются на 24 и 37 % соответственно. Ингибирование росто-
вых процессов под влиянием ОС может быть связано с активацией окислительных реакций в расте-
ниях, а также негативным действием ионов меди на различные метаболические процессы. При пред-
варительной обработке проростков сои пептидом AtPep1 во всех исследованных концентра циях, за 
исключением самой низкой (10–12 моль/л), наблюдается тенденция к снижению негативного воздей-
ствия стрессора. Наиболее заметно защитное действие пептида проявляется на корнях сои, в мень-
шей степени – на надземной части. Достоверно значимое влияние пептида выявлено при концентра-
циях 10– 9 и 10–11 моль/л, в этом случае сырая масса корней проростков сои сравнима с контролем, 
а масса надземной части примерно на 20 % ниже контрольного значения. Аналогичные результаты 
получены для проростков гороха. Предварительная обработка их пептидом в концентрациях 10– 9 
и 10–10 моль/л приводит к минимизации ингибирующего влияния ОС на морфометрические пара-
метры. Так, масса надземной части проростков в данных вариантах опыта сравнима с контрольным 
значением, действие пептида на корневую систему проростков оказывается менее значимым и не 
является статистически достоверным, за исключением концентрации 10– 9 моль/л. Таким образом, 
максимальный защитный эффект выявлен при обработке растений сои и гороха пептидом AtPep1 
в концентрации 10– 9 моль/л. 

Скорость роста молодых растений первые 2 нед. зависит от запасов питательных веществ в семе-
ни, после чего во многом определяется мощностью развития фотосинтетического аппарата, так как 
растение полностью переходит на гетеротрофный тип питания. В связи с вышесказанным очевидно, 
что важным показателем роста и развития растений является площадь листьев. Результаты влияния 
пептида на площадь первых настоящих листьев 3-недельных проростков сои и гороха, подвергну-
тых ОС, представлены на рис. 2. Как свидетельствуют полученные данные, стрессовое воздействие 
оказывает значительный ингибирующий эффект на развитие листовой пластинки: у проростков сои 
площадь листьев уменьшается на 27 %, у проростков гороха – на 18 % по сравнению с конт ролем. 
Предстрессовая обработка растений пептидом обеспечивает защитное действие на исследованный 
параметр, максимальный эффект выявлен при обработке пептидом в концентрации 10– 9 моль/л: 
в данном варианте опыта в условиях ОС площадь первых листьев обоих растений сравнима с конт-
ролем.
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Рис. 1. Влияние AtPep1 на сырую массу надземной части и корней  
проростков сои (а) и гороха (б ), подвергнутых ОС. 

* – различия достоверны по сравнению с контролем при p ≤ 0,05
Fig. 1. Effect of the AtPep1 on the wet weight of the aerial part  

and roots of soybean (a) and pea (b) seedlings under oxidative stress. 
* – the differents are significant compared to the control at p ≤ 0.05



42

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2021;3:38–46
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2021;3:38–46

БГУ – столетняя история успеха

На основании полученных результатов можно заключить, что обработка надземной части растений 
пептидом AtPep1 приводит к увеличению устойчивости проростков сои и гороха к действию ОС. Как 
известно, он развивается при неблагоприятных воздействиях как биотической, так и абиотической при-
роды [8; 16; 17], поэтому повышение устойчивости растений к ОС может быть обусловлено индукцией 
ряда неспецифических защитных реакций, приводящих к активации фитоиммунитета. Для выявления 
возможных механизмов защитного действия пептидного элиситора AtPep1 было изучено его влияние 
на скорость окислительных процессов и активность антиоксидантных ферментов в листьях проростков 
гороха и сои в условиях ОС.

Стрессовый ответ растений включает ряд неспецифических реакций, среди которых одной из клю-
чевых является активация ПОЛ [8]. Следовательно, изменение содержания первичных продуктов ПОЛ 
представляет собой удобный метод оценки активации окислительных процессов под действием неблаго-
приятных факторов. Было исследовано влияние предстрессовой (за 24 ч до действия ОС) обработки над-
земной части проростков пептидом AtPep1 в концентрации 10– 9 моль/л, оказывающей максимальный за-
щитный эффект на морфометрические характеристики, уровень первичных продуктов ПОЛ. Результаты 
измерений, представленные в таблице, свидетельствуют, что при ОС существенно увеличивается содер-
жание оксодиеновых и триеновых конъюгатов. Через 24 ч действия ОС суммарный уровень продуктов 
ПОЛ в листьях сои возрастает на 34 %, а в листьях гороха – на 51 % по сравнению с контролем. Обработ-
ка надземной части растений пептидом AtPep1 также вызывает увеличение исследованного параметра, 
что может свидетельствовать об элиситорных свойствах данного соединения. Известно, что одним из 
механизмов сигналинга, индуцируемым пептидом AtPep1, является активация НАДФН-оксидазы, при-
водящая к повышению уровня супероксидных анион-радикалов и перекиси водорода [10], способных 
окислить липиды мембран.

Влияние AtPep1 на уровень продуктов ПОЛ  (мкг/г сырого веса)  
в листьях проростков сои и гороха при действии ОС в течение 24 ч

Effect of the AtPep1 on the level of lipid peroxidation products (μg/g)  
in the leaves of soybean and pea seedlings under 24 h oxidative stress

Вариант опыта Триеновые  
конъюгаты

Оксодиеновые  
конъюгаты

Сумма  
продуктов ПОЛ Изменение, %

Соя
Контроль 3,26 ± 0,31 5,42 ± 0,32 8,68 ± 0,59 100
ОС 3,87 ± 0,28 7,72 ± 0,45 11,59 ± 0,42 134

Рис. 2. Влияние AtPep1 на площадь листьев  
проростков сои и гороха, подвергнутых ОС. 

* – различия достоверны по сравнению с контролем при p ≤ 0,05
Fig. 2. Effect of the AtPep1 on the leaf area of soybean  

and pea seedlings under oxidative stress. 
* – the differents are significant compared to the control at p ≤ 0.05
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Вариант опыта Триеновые  
конъюгаты

Оксодиеновые  
конъюгаты

Сумма  
продуктов ПОЛ Изменение, %

AtPep1 3,50 ± 0,18 6,17 ± 0,29 9,67 ± 0,63 111

AtPep1 + ОС 3,27 ± 0,22 5,17 ± 0,36 8,53 ± 0,49 97
Горох

Контроль 2,82 ± 0,21 3,30 ± 0,27 6,12 ± 0,33 100
ОС 3,91 ± 0,18 5,32 ± 0,39 9,23 ± 0,56 151
AtPep1 3,45 ± 0,37 5,22 ± 0,38 8,67 ± 0,41 141

AtPep1 + ОС 3,18 ± 0,28 3,69 ± 0,47 6,87 ± 0,47 123
П р и м е ч а н и е. Полужирным шрифтом выделены данные, достоверно отличающиеся 

от контроля при уровне значимости p ≤ 0,05.

При действии ОС на предварительно обработанные пептидом проростки происходит снижение 
скорости окислительных процессов в обоих видах растений: содержание первичных продуктов ПОЛ 
у обработанных проростков сои сравнимо с контролем, а у гороха на 23 % выше, чем у контрольных 
образцов, но значительно ниже, чем у необработанных растений. 

Для детализации представлений о механизмах элиситорного действия AtPep1 было проанализировано 
изменение содержания АФК в листьях при экзогенной обработке растений данным пептидом. Установ-
лено, что уже через 2 ч AtPep1 обеспечивает повышение уровня АФК в листьях гороха в 2,5–3,0 раза по 
сравнению с контролем (рис. 3, а). Увеличение времени воздействия пептида до 24 ч вызывает умень-
шение данного показателя (он становится в 1,2 раза выше контроля), через 48 ч после обработки со-
держание АФК снижается до исходного уровня. Полученные результаты позволяют предположить, что 
обработка надземной части растений синтетическим пептидом AtPep1 приводит к запуску путей сигналь-
ной трансдукции с участием АФК, что согласуется с литературными данными о механизмах сигналинга 
этого элиситора [10; 18]. Вероятно, последующее снижение уровня АФК вызвано активацией анти-
оксидантных ферментов.

Иная картина изменения содержания АФК наблюдается при действии ОС на проростки гороха. Как 
свидетельствуют полученные данные, представленные на рис. 3, б, ОС вызывает лавинообразный рост 
уровня АФК в течение 24 ч, когда он достигает максимума и превышает исходное значение примерно 
в 6,5 раза.

На рис. 4 представлены результаты исследования влияния предстрессовой обработки проростков горо-
ха и сои пептидом AtPep1 на уровень АФК в листьях. Можно заметить, что в листьях гороха в условиях ОС 

О ко н ч а н и е  т а б л и ц ы
E n d i n g  t a b l e

Рис. 3. Динамика уровня АФК в листьях проростков гороха  
при обработке пептидом AtPep1 (а) и действии ОС (б )

Fig. 3. Dynamics of the ROS level in the leaves of pea seedlings  
after treatment with the AtPep1 (a) and the action of oxidative stress (b)
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данный параметр увеличивается в 6 раз, при обработке пептидом – примерно в 1,3 раза по сравнению 
с контролем. При воздействии ОС на предварительно обработанные пептидом проростки гороха про-
исходит незначительный рост уровня АФК в листьях (в 1,5 раза по сравнению с контролем). Данный 
показатель примерно в 3 раза ниже, чем в необработанных пептидом образцах. Аналогичная картина 
наблюдается и в проростках сои, однако количественные показатели сильно отличаются. При действии 
ОС уровень АФК в проростках сои увеличивается в 1,5 раза по сравнению с контролем, обработка 
пептидом не приводит к достоверно значимому изменению исследуемого параметра. Воздействие ОС 
на предварительно обработанные проростки сои вызывает рост содержания АФК примерно на 30 % по 
сравнению с контролем, что значительно ниже, чем у необработанных растений. Как было предполо-
жено ранее, снижение скорости окислительных процессов под действием пептида AtPep1 может быть 
связано с активацией антиоксидантных ферментов. 

Для подтверждения данного предположения было изучено влияние пептида AtPep1 на активность 
пероксидазы и супероксиддисмутазы в листьях проростков гороха в условиях ОС. Как следует из полу-
ченных результатов, действие ОС в течение 24 ч приводит к незначительному увеличению активнос ти 
пероксидазы и не оказывает достоверного влияния на активность супероксид дисмутазы (рис. 5). Об-
работка надземной части проростков пептидом AtPep1 вызывает повышение активности пероксидазы 
примерно в 2 раза. Еще более сильно изменяется активность супероксиддисмутазы: через 48 ч после 
обработки растений пептидом она увеличивается приблизительно в 4 раза по сравнению с контролем. 

Рис. 4. Влияние AtPep1 на уровень АФК  
в листьях проростков гороха (а) и сои (б ), подвергнутых ОС в течение 24 ч

Fig. 4. Effect of the AtPep1 on the ROS level  
in the leaves of pea (a) and soybean (b) seedlings exposed to oxidative stress for 24 h

Рис. 5. Влияние AtPep1 на активность пероксидазы (а) и супероксиддисмутазы (б )  
в листьях проростков гороха, подвергнутых ОС в течение 24 ч

Fig. 5. Influence of the AtPep1 on the peroxidase (a) and superoxide dismutase (b) activity  
in the leaves of pea seedlings, exposed to oxidative stress for 24 h
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Таким образом, в ходе проведенных исследований установлена прямая зависимость между измене-
нием уровня АФК и содержанием продуктов ПОЛ в листьях проростков гороха, обработанных пепти-
дом, а также обратная зависимость между содержанием продуктов ПОЛ и активностью антиоксидантных 
ферментов. Очевидно, рост активности антиоксидантных ферментов под действием пептида AtPep1 обу-
словливает выявленное авторами снижение уровня АФК и продуктов ПОЛ в листьях проростков гороха. 
На основании полученных результатов и литературных данных можно предположить, что в исследуемых 
растениях под действием пептида происходит индукция ряда путей сигнальной трансдукции, в том числе 
повышение уровня цитоплазматического кальция и активация НАДФН-оксидазы [10], функционирова-
ние которой приводит к повышению содержания АФК. Рост уровня АФК в клетках, с одной стороны, 
обусловливает увеличение скорости окислительных процессов и содержания продуктов ПОЛ, с другой 
стороны, вызывает запуск защитных систем, в частности активацию антиоксидантных ферментов перок-
сидазы и супероксиддисмутазы. Под действием этих ферментов происходит инактивация АФК и сниже-
ние скорости окислительных процессов в условиях стрессового воздействия.

Заключение
Полученные результаты позволяют сделать вывод, что обработка надземной части проростков бо-

бовых культур пептидом AtPep1 в концентрации 10– 9 моль/л приводит к индукции сигнальных систем 
с участием АФК, активации антиоксидантных ферментов и, как следствие, снижению скорости окис-
лительных процессов в растениях, подвергнутых ОС. Предполагаемая схема воздействия пептидного 
элиситора на физиолого-биохимические характеристики проростков сводится к следующим законо-
мерностям: пептид AtPep1 воспринимается растением и вызывает запуск защитных систем и индук-
цию антистрессовых программ, что в конечном итоге обусловливает повышение устойчивости расте-
ний к стрессовым воздействиям не только биотической, но и абиотической природы. 
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ВЛИЯНИЕ СТЕРЕОТИПНЫХ ФОРМ АКТИВНОСТИ  
НА ПАРАМЕТРЫ ПОВЕДЕНИЯ МЫШЕЙ  

В СТАНДАРТНЫХ ПОВЕДЕНЧЕСКИХ ТЕСТАХ

К. П. АВИМОВА1), Д. Б. САНДАКОВ1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

У лабораторных животных нередко формируется аномальное повторяющееся (стереотипное) поведение, ко-
торое может сказываться на физиологическом состоянии, а также искажать результаты поведенческих экспери-
ментов. Стереотипное поведение и аномальный груминг, как правило, развиваются в субоптимальных условиях 
содержания и усиливаются со временем. Чтобы изучить возникновение стереотипных форм поведения у лабора-
торных мышей, дважды в течение 16 нед. анализировали их ночную активность и сопоставляли ее с поведением 
в стандартных поведенческих тестах «открытое поле», «норный тест», «подвешивание за хвост». Стереотипное 
поведение оказалось слабовыраженным, его общая продолжительность за 16 нед. снизилась с 8,2 до 1,0 %. Гру-
минг, напротив, стал более длительным, увеличившись с 29,5 до 49,6 %. Ночной груминг коррелировал с латент-
ным временем начала движения в тесте «открытое поле» и временем неподвижности в тесте «подвешивание за 
хвост». Выраженность и устойчивость стереотипного поведения и ночного груминга влияли на длительность 
груминга в тесте «открытое поле»: дольше остальных им занимались мыши с неустойчивым уровнем стереотип-
ного поведения и мыши с низким уровнем ночного груминга. Кроме того, уровень ночного груминга влиял и на 
поведение мышей в тесте «подвешивание за хвост»: мыши с неустойчивым уровнем груминга были наиболее 
подвижны. Аномальная спонтанная активность может отражать неблагополучное состояние подопытных живот-
ных, а оно, в свою очередь, может сказываться на поведении в тестовых условиях. Это необходимо учитывать при 
планировании экспериментов с животными.

Ключевые слова: груминг; спонтанное стереотипное поведение; лабораторные животные; открытое поле; 
норный тест; подвешивание за хвост; клеточное поведение.
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THE INFLUENCE OF THE STEREOTYPIC FORMS OF ACTIVITY  
IN MICE BEHAVIOUR IN STANDARD BEHAVIOURAL TESTS
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Laboratory animals often develop abnormal repetitive (stereotypic) behaviour that can influence both physiology and 
behavioural test results. Such abnormal behaviours usually develop in suboptimal environment and increase over time. 
To explore the development of stereotypic forms of activity night home-cage behaviour of laboratory mice was analysed 
and collated with the behaviour in open field (OFT), hole-board (HBT) and tail suspension (TST) tests twice within 
16 weeks. Mice expressed few stereotypies and their duration lessened over time from median 8.2 to 1.0 %. In contrast, 
grooming behaviour increased significantly from 29.5 to 49.6 %. Home-cage grooming correlated with the latency of 
locomotion start in OFT and with the immobility time in TST. Intensity and stability of stereotypic activity and grooming 
infl uenced the duration of grooming in OFT: the mice with unstable stereotypies groomed more than others, and mice with 
the lowes home-cage grooming level also groomed in OFT the most. Intensity and stability of night grooming influenced the 
behaviour in TST: the mice with unstable level of grooming were the most mobile in this test. Abnormal home-cage activity 
may indicate impaired welfare, and that, in turn, may affect test activity, so researchers need to keep it in mind when 
planning animal behaviour experiments.

Keywords: grooming; spontaneous stereotypies; home-cage behaviour; tail suspension test; open field test; hole-board 
test; laboratory animals.
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Введение
Стереотипное поведение (инвариантные, повторяющиеся, бесцельные и бессмысленные действия 

человека или животного [1]) является распространенным типом поведения у животных, используе-
мых в биомедицинских исследованиях, и считается аномальным. К нему относят двигательные стерео-
типии (пробежки, рытье субстрата, глодание прутьев клетки) и груминг (хотя нейрофизиологические 
основы последнего несколько отличаются от таковых для локомоторных стереотипий и часто его вы-
деляют как вид иного повторяющегося поведения [2]). По данным некоторых исследований, 50 % ла-
бораторных мышей Mus musculus проявляют стереотипное поведение в стандартных условиях содер-
жания [3, p. 88]. В отдельных линиях стереотипии развивали 98 % наблюдавшихся животных [4], что 
может быть обусловлено генетической предрасположенностью к такому поведению [3, p. 93– 94; 5].

Чаще стереотипное поведение связывают с неоптимальными условиями содержания: тесными клет-
ками (хотя это не всегда подтверждается опытами) [3, p. 103–104; 6 – 8], несоответствующей биологи-
ческим потребностям животных [9; 10] или бедной сенсорными стимулами средой [11], одиночным 
содержанием [3, p. 135; 12–14], в том числе в раннем периоде развития [6; 15]. Некоторые локомотор-
ные стереотипии объясняют попытками выбраться из клетки [16], т. е. фрустрированной потребностью 
в исследовательском поведении (например, когда животные чувствуют запах конспецификов побли-
зости) [3, p. 98].

Стереотипное и иное аномальное повторяющееся поведение также связывают с аномальной физио-
логией (которая может быть и причиной, и следствием стереотипий), в том числе с изменениями мета-
болизма мозга, воспалительными реакциями [3, p. 215; 17–21], повышенной реактивностью при стиму-
ляции [2], ростом общей двигательной активности, персеверациями и пр. [3, p. 133, 136 –141, 209; 14]. 
Некоторые авторы полагают, что устойчивые стереотипии, сопровождающиеся аномальным метабо-
лизмом мозга, в частности дофаминергической системы в базальных ядрах (см., например, [3, p. 130]), 
приводят к искажению результатов поведенческих тестов, так как животные неестественно активны, не 
могут сделать правильного выбора в соответствующих тестах и т. п. [13].

Аномальный груминг часто связывают с депрессией, а для этого состояния характерны меньшая 
подвижность, быстрый отказ от борьбы в аверсивных условиях [14; 22].

Исследователи аномального поведения животных полагают, что стереотипии могут влиять на про-
хождение поведенческих тестов и сказываться на итогах экспериментов. Работы в этой области, к со-
жалению, демонстрируют противоречивые результаты. Нередко их невозможно воспроизвести даже 
в рамках одной лаборатории.
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Некоторые виды грызунов, например полосатые мыши рода Rhabdomys, вырабатывают стереотипии 
в раннем возрасте, и их выраженность не меняется со временем [23], хотя чаще стереотипии разви-
ваются в полную силу только спустя какой-то период [3, p. 9].

В настоящем исследовании проверялось, изменяется ли у лабораторных мышей выраженность стерео-
типий и груминга при парном содержании в течение 16 нед. и коррелирует ли выраженность стереотип-
ных форм поведения с активностью животных в трех стандартных тестах – «открытое поле», «норный 
тест», «подвешивание за хвост».

Материалы и методы исследования
Животные и условия содержания. Изначально в эксперименте участвовали 20 самцов беспородных 

лабораторных мышей, впоследствии 4 особи выбыли по разным причинам, и их данные не учитывались.
Все животные содержались попарно в пластиковых клетках размером 30 × 20 × 14 см, в качестве 

субстрата использовались древесные опилки. Смена субстрата – раз в неделю, не позднее чем за 5 сут 
до тестирования. Кормление – ad libitum, смена воды – раз в 3 дня, режим освещения естественный. 

Общая схема эксперимента. Мышей рассадили по клеткам и через 1 нед. записали их ночную актив-
ность (в течение 2 ночей), спустя еще 1 нед. в помещении вивария провели поведенческие тесты «откры-
тое поле», «норный тест» и «подвешивание за хвост» (по одному в день с 9:15 до 13:00). Через 16 нед. 
после рассадки по клеткам запись ночной активности и поведенческие тесты повторили в той же по-
следовательности.

Регистрация спонтанного поведения. Для записи спонтанного поведения выбрали ночное время, 
так как грызуны, являясь преимущественно ноктюрнальными животными, наиболее активны в первые 
часы после наступления темноты и перед восходом как при фиксированном, так и при естественном 
режиме освещения [24 –26]. В обеих регистрациях фиксировались первые 15 мин 2, 3, 4 и 5-го часов 
после захода солнца [27]. Время захода определялось по данным Белгидромета, эксперимент прово-
дился в 2019 г.

В первой регистрации для записи использовалась камера GoPro Hero 3 (США). Освещение – туск-
лый красный свет от фотографического фонаря (мыши не чувствительны к такому свету, и он допус-
кается для наблюдения и манипуляций с грызунами в темновую фазу [28]). Во второй регистрации 
поведение записывалось с помощью камеры с инфракрасной подсветкой.

Для анализа типов активности применялся метод one-zero sampling с интервалом 15 с. Для стерео-
типного поведения были установлены следующие критерии: если оно связано с продолжительными 
действиями (груминг, глодание и т. п.), то в одном 15-секундном промежутке должно длиться 3 с и бо-
лее, если же связано с законченными действиями (пробежки по кругу, верчение, сальто), то должно 
совершаться не менее 3 раз подряд с перерывом не более 3 с [27].

Выделялись и анализировались следующие виды поведения (в том числе стереотипного): 
 • неактивность – животное лежит неподвижно, изредка может вздрагивать или перемещаться, пере-

ворачиваться (но не дольше 5 с); 
 • активность – животное активно, однако это не стереотипная активность; 
 • пробежки – животное бегает по дну клетки по фиксированному маршруту; 
 • кружение – животное кружит по решетке, цепляясь за прутья всеми конечностями; 
 • лазанье – животное лазит по решетке по шаблону, фиксированному маршруту, цепляясь за прутья 

минимум двумя конечностями; 
 • глодание – животное стоит на задних конечностях, передними держится за прутья, которые про-

пускает между диастемой, может передвигаться вдоль прутьев и одновременно глодать их;
 • груминг – животное умывает, вылизывает себя или вторую мышь в клетке; 
 • рытье – животное роет субстрат передними конечностями или носом.

По результатам наблюдений оценивались общая активность (отношение любой активности к обще-
му времени наблюдений), стереотипная активность (отношение стереотипной активности всех типов 
ко времени общей активности), груминг (отношение груминга ко времени общей активности).

Открытое поле. Для теста использовалась установка размером 50 × 50 см с квадратами 10 × 10 см 
и высотой стенок 40 см (без крышки). Мыши помещались в ближний к камере угол поля. Продолжи-
тельность теста составляла 4 мин (так как требовалось проанализировать не только стрессовое поведе-
ние, которое, как считается, проходит через 2 мин теста, но и оценить активность животных в целом). 
Мышь, которая участвовала в тесте первой, по окончании процедуры возвращалась не в домашнюю 
клетку, а отсаживалась в новую, и только после того как тест проходила вторая мышь из той же клет-
ки, обе мыши возвращались в домашнюю клетку. Перед началом тестирования установка протиралась 
чистой влажной салфеткой и вытиралась насухо, а после каждой мыши очищалась от экскрементов 
и снова дважды протиралась чистой влажной салфеткой и вытиралась насухо.
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Анализировались горизонтальная двигательная активность, вертикальная двигательная активность, 
латентное время начала движения, количество посещенных периферических и внутренних секторов 
(квадратов) и их сумма как длина пройденного пути, стрессовое поведение (замирание без движения 
и латентное время начала движения), груминг. В случаях, когда мышь сидела на одном месте, но при 
этом двигала головой, принюхивалась и вытягивалась, такое поведение оценивалось как горизонталь-
ная двигательная активность (исследовательское поведение). Двигательная активность вычислялась 
как сумма горизонтальной и вертикальной двигательной активности.

Норный тест. Использовалось стандартное 16-луночное пластиковое поле размером 50 × 50 см 
(диа метр лунок – 3 см), установленное на высоте приблизительно 1 м. Мышь сажалась в центр поля, 
длительность теста составляла 3 мин. По окончании процедуры животное временно отсаживалось 
в новую клетку, после того как тест проходила вторая мышь из той же клетки, обе мыши возвращались 
в домашнюю клетку. Перед первым и после каждого животного установка очищалась аналогично тому, 
как это делалось в предыдущем тесте.

При анализе фиксировались количество заглядываний в лунки, количество повторных заглядываний 
и число непосещенных лунок.

Подвешивание за хвост. Для этого теста мыши прикреплялись лейкопластырем за хвост к краю 
стола головой вниз. Длительность теста составляла 6 мин, после чего животное отсаживалось в пустую 
клетку. В домашнюю клетку мыши возвращались, когда тест проходила вторая мышь из той же клетки. 
При анализе фиксировались латентный период первой неподвижности, суммарное время неподвиж-
ности, количество эпизодов неподвижности испытуемого животного.

Статистическая проверка гипотез. При статистической проверке гипотез выполняли следующее.
1. Вариационные ряды проверяли на нормальность распределения признаков (тест Шапиро – Уилка, 

утилита среды R – shapiro.test1). 
2. Повторные измерения проводили с использованием критерия Вилкоксона для зависимых выбо-

рок (для всех типов распределения), сравнение более чем двух групп между собой – с применением 
ANOVA или критерия Краскела – Уоллиса (в зависимости от типа распределения) с поправками на 
множественные сравнения, для установления корреляции пользовались коэффициентом ранговой кор-
реляции Спирмена (независимо от типа распределения) с поправкой Холма на множественную про-
верку гипотез (утилиты среды R – wilcox.test 2, aov3, kruskalmc (пакет pgirmess)4, corr.test (пакет psych)5, 
corrplot 6 ).

3. Визуальное представление распределения значений в группах и приблизительное сравнение разни-
цы между ними осуществляли путем построения ящичковых диаграмм Тьюки с насечками, показываю-
щих медианы, интерквартильные размахи, минимальные и максимальные значения, предполагаемые 
выбросы и 95 % доверительные интервалы медиан; если доверительные интервалы не перекрываются, 
то с 95 % вероятностью они различаются (это не формальный тест, а способ графического представле-
ния) [29, p. 60 – 63].

4. Построение диаграмм рассеяния и линии регрессии выполняли с помощью функции подгонки 
регрессионных моделей lm среды R.

Вычисления и построения диаграмм проводились в табличном процессоре LibreOffice Calc 7.1 
и среде R 4.0.4.

Результаты и их обсуждение
Структура ночной активности. Структура стереотипной и иной активности в обеих сериях пред-

ставлена на рис. 1. У основной массы животных бо́льшую часть времени занимала нестереотипная ак-
тивность, на втором месте по продолжительности – груминг. Самый часто встречающийся вид стерео-
типной активности – глодание, за ним – рытье. Некоторые виды активности проявлялись крайне мало 

1Shapiro – Wilk normality test [Electronic resource]. URL: https://search.r-project.org/R/refmans/stats/html/shapiro.test.html (date 
of access: 27.04.2021).

2 Wilcoxon rank sum and signed rank tests [Electronic resource]. URL: https://search.r-project.org/R/refmans/stats/html/wilcox.
test.html (date of access: 27.04.2021).

3 Fit an analysis of variance model [Electronic resource]. URL: https://search.r-project.org/R/refmans/stats/html/aov.html (date of 
access: 27.04.2021).

4Giraudoux P. Pgirmess & pgirbric. Miscellaneous functions for data handling and analysis in ecology [Electronic resource]. URL: 
https://giraudoux.pagesperso-orange.fr/ (date of access: 27.04.2021) ; Pgirmess: spatial analysis and data mining for field ecologists 
[Electronic resource]. URL: https://cran.r-project.org/web/packages/pgirmess/index.html (date of access: 27.04.2021).

5 Find the correlations, sample sizes, and probability values between elements of a matrix or data.frame [Electronic resource]. URL: 
https://search.r-project.org/CRAN/refmans/psych/html/corr.test.html (date of access: 27.04.2021).

6Corrplot: visualization of a correlation matrix [Electronic resource]. URL: https://cran.r-project.org/web/packages/corrplot/index.
html (date of access: 04.05.2021).



51БГУ – столетняя история успеха

Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

(лазанье) или не наблюдались вовсе (кружение). Не все животные в принципе проявляли стереотипную 
активность (за исключением груминга, но он не всегда бывает именно стереотипным). Также можно 
заметить, что 3 мыши со временем стали осуществлять меньше груминга, остальные – больше.

У значительной части животных груминг стал занимать бóльшую долю в структуре ночной актив-
ности, но в стереотипном поведении не прослеживается общей тенденции.

Результат сравнения того, насколько изменились разные виды активности при первой и второй регист-
рациях, представлен на рис. 2.

Можно отметить тенденцию к снижению общей спонтанной активности (с 0,508 до 0,484 (медиан-
ное значение); парный тест Вилкоксона, p > 0,05) и стереотипной активности (с 0,082 до 0,010; парный 
тест Вилкоксона, p > 0,05). Доля груминга значимо увеличилась (с 0,296 до 0,497; парный тест Вилкок-
сона, p > 0,01).

Корреляции между спонтанной ночной активностью и результатами поведенческих тестов. 
На данном этапе исследования проверялось, есть ли корреляции между спонтанной активностью и по-
ведением мышей в тестах.

В первую очередь выполнялся корреляционный анализ между усредненными параметрами ночной 
активности и результатами поведенческих тестов (рис. 3). Было установлено, что уровень ночного гру-
минга имеет отрицательную корреляцию (rs = – 0,53; p < 0,05) с латентным временем начала движения 
в тесте «открытое поле».

Как известно, латентное время начала движения – один из показателей стрессового поведения мы-
шей. В нашем случае связь не очень тесная и имеет обратную направленность: мыши, которые больше 
занимались грумингом ночью, быстрее начинали двигаться в открытом поле, т. е. проявляли меньшую 
стресс-реактивность.

Раздельный корреляционный анализ результатов после 1-й и 16-й недель парного содержания жи-
вотных выявил четкую положительную корреляцию между продолжительностью ночного груминга 
и суммарным временем неподвижности в тесте «подвешивание за хвост» после 1-й недели содержания 
(rs = 0,78; p < 0,01).

Это может быть свидетельством того, что спонтанный груминг по меньшей мере частично обуслов-
лен хроническим стрессом, который приводит к развитию депрессии.

Для более углубленного анализа взаимосвязи между спонтанным поведением и результатами по-
веденческих тестов мышей разделили на группы по критерию устойчивости стереотипной активности 
и груминга, взяв за основу их медианные значения после 1 нед. парного содержания.

По уровню стереотипий выделили три группы – A, B и С. Так, в группу А вошли мыши, чье стерео-
типное поведение не превышало 8,2 % и увеличилось не более чем наполовину от исходного уровня. 
Группу B составили мыши с неустойчивым стереотипным поведением, уровень которого, независимо 
от исходного, изменился более чем наполовину в любую сторону. В группу C включили мышей с уров-
нем стереотипий, превышавшим 8,2 % и снизившимся не более чем наполовину по отношению к ис-
ходному уровню.

Мыши группы B (с неустойчивыми стереотипиями) достоверно дольше малостереотипных мышей 
группы A занимались грумингом в открытом поле (критерий Краскела – Уоллиса с поправкой на мно-
жественные сравнения, p < 0,05). Так как груминг в первые минуты теста – показатель стресса, можно 
предположить, что спонтанные стереотипии в некоторой степени отражают стресс-реактивность, кото-
рая, в свою очередь, проявляется в условиях новизны.

По уровню груминга также выделили три группы – D, E и F. Так, в группу D вошли животные, уро-
вень груминга которых не превышал 29,5 % и увеличился не более чем наполовину от исходного уров-
ня. В группу E включили мышей, чей уровень груминга, независимо от исходного, изменился более чем 
наполовину в любую сторону. Группу F составили мыши, уровень груминга которых превышал 29,5 % 
и уменьшился не более чем наполовину.

Мыши с низким уровнем ночного груминга (группа D) достоверно больше остальных занимались 
грумингом в тесте «открытое поле» (критерий Краскела – Уоллиса с поправкой на множественные срав-
нения, p < 0,05). Это можно объяснить тем, что мыши группы D проявляли заметно больше стереотипного 
поведения, чем мыши группы E. Таким образом, вполне возможно, что на груминг в открытом поле 
больше влияет именно стереотипное поведение, а не ночной груминг.

В тесте «подвешивание за хвост» мыши с неустойчивым грумингом (группа E) двигались дольше 
остальных (наименьшее время неподвижности), также у них было меньшее количество эпизодов не-
подвижности, т. е. они реже останавливались (критерий Краскела – Уоллиса с поправкой на множест-
венные сравнения, p < 0,05).

За 3 мес. стереотипное поведение уменьшилось у 11 из 16 мышей (рис. 4), а груминг, напротив, уси-
лился у 13 из 16 мышей (рис. 5).
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Рис. 1. Структура ночной активности мышей:  
левый столбец – через 1 нед. после рассадки по парам,  

правый столбец – через 16 нед. после рассадки по парам
Fig. 1. Night activity structure of mice:  

the left column – 1 week after placement in pairs,  
the right column – 16 weeks after placement in pairs

Рис. 2. Изменения ночной активности мышей в течение 16 нед. парного содержания в клетках.  
Горизонтальные черные полосы – медианы, серые ящики – интерквартильная широта (ИШ),  

скошенные боковины (насечки) – 95 % доверительные интервалы медиан,  
усы – размах значений от 1-го квантиля –1,5ИШ до 3-го квантиля +1,5ИШ,  

кружки – предполагаемые выбросы
Fig. 2. Changes in night activity of mice within 16 weeks of placement in pairs.  

Black horizontal lines – median, grey boxes – interquantile range (IQR),  
notches – 95 % confidence intervals of medians, whiskers – the range  

from 1st quantile –1.5IQR to 3rd quantile +1.5IQR, points – possible outliers
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Изменения параметров поведения в тестах при длительном содержании. Также было про-
верено, как менялись параметры поведенческих тестов во времени (рис. 6). Латентное время начала 
движения в открытом поле уменьшилось с 3,5 до 0,5 с (парный тест Вилкоксона, p < 0,01). Число 
непосещенных лунок в норном тесте снизилось с 5,5 до 3,0 (парный тест Вилкоксона, p < 0,05). Ко-
личество эпизодов неподвижности в подвешивании за хвост увеличилось с 9,0 до 10,5 (парный тест 
Вилкоксона, p < 0,01).

Обсуждение результатов. Спустя 1 нед. парного содержания в клетках мыши были активны 51 % 
от всего времени наблюдений, а спустя 16 нед. – 48 %, что гораздо меньше приведенных в литературе 
величин. Поведение записывалось в темное время суток, когда грызуны наиболее активны (именно 
в первые часы после наступления темноты). И тем не менее подопытные животные почти половину 
времени в среднем были неактивны, что противоречит литературным данным [25; 30].

Как видно из рис. 1 и 2, значительную долю активности составляет нестереотипная активность (про-
бежки по клетке, питье, прием пищи, агонистические взаимодействия, садки и др.), т. е. нормальное 
поведение животных. На втором месте по продолжительности – груминг, который рассматривается 
и как нормальное (комфортное), и как аномальное поведение, связанное с действием стрессоров. 
Доля груминга в нашем эксперименте вполне согласуется с литературными данными о проявлении 
такого поведения у млекопитающих (20 – 40 % от суточной активности) [14, p. 20]. Увеличение доли 
груминга может свидетельствовать и о неблагополучии подопытных животных, так как мы обнару-
жили, во-первых, корреляции между грумингом и временем неподвижности в тесте на депрессию, 
а во-вторых, значимый рост количества эпизодов неподвижности в нем. Все это позволяет предпо-
ложить, что по крайней мере часть случаев груминга являются аномальными и относятся к стерео-
типной активности.

Как отмечалось выше, груминг может быть проявлением комфортного поведения, когда он исполь-
зуется для очистки тела от загрязнений и паразитов, или же проявлением стрессового поведения, в том 
числе смещенного [14, p. 20, 48]. Также выделяют патологический груминг, связанный с состояниями, 
похожими на депрессию, однако в нашем случае нельзя достоверно судить о том, является ли груминг 
патологическим (для него, в частности, характерны направленность на определенную часть тела и пло-
хое состояние шерсти и кожи в этих местах, например залысины, повреждения).

Рис. 3. Корреляции между ночной и тестовой активностью:  
** – p < 0,05 (коэффициент корреляции Спирмена с поправкой Холма на множественные проверки гипотез).  

Метрики открытого поля: ЛВНД – латентное время начала движения, СП – стрессовое поведение,  
ДА – двигательная активность, ЧВС – число внутренних секторов (квадратов),  

ДПП – длина пройденного пути. Метрики норного теста: ЗЛ – заглядывания в лунки,  
ПЗ – повторные заглядывания, НЛ – непосещенные лунки.  

Метрики подвешивания за хвост: ЛППН – латентный период первой неподвижности,  
КЭН – количество эпизодов неподвижности, ВН – суммарное время неподвижности

Fig. 3. Correlations between night and test activity:  
** – p < 0.05 (Spearman’s rank coefficient with Holm’s adjustment for multiple hypothesis testing).  

Open field test metricks: LVND – latency before starting locomotion, SP – stress behaviour,  
DA – locomotor activity, ChVS – quantity of passed inner quadrants, DPP – quantity of all passed quadrants.  
Hole-board test metricks: ZL – all head-dippings in holes, PZ – repeated head-dippings, NL – ignored holes.  

Tail-suspension test metricks: LPPN – latency of first immobility time,  
KEN – quantity of immobility episodes, VN – total time of immobility
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Рис. 4. Поведение мышей с разным уровнем спонтанной  
стереотипной активности в стандартных поведенческих тестах  

(см. пояснения к рис. 2)
Fig. 4. Behaviour of mice with different levels  

of spontaneous stereotypic activity in standard behavioural tests  
(see explanations to fig. 2)
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Рис. 5. Поведение мышей с разным уровнем спонтанного груминга  
в стандартных поведенческих тестах  

(см. пояснения к рис. 2)
Fig. 5. Behaviour of mice with different levels  

of spontaneous grooming in standard behavioural tests  
(see explanations to fig. 2)
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Косвенными признаками депрессии могут служить ангедония, аутоагрессия, агрессия и сниженная 
подвижность [22]. Мы не анализировали первые три признака, но, как сказано ранее, в настоящем ис-
следовании животные оказались менее подвижными, чем в экспериментах других авторов.

Доля стереотипной активности спустя 1 и 16 нед. парного содержания составляла 8,2 и 1,0 % соот-
ветственно. При этом какие-то животные стали проявлять больше стереотипного поведения, какие-то – 
меньше. В целом доля стереотипий заметно ниже по сравнению с данными других авторов, и такая 
динамика нетипична для мышей: считается, что со временем стереотипное поведение становится более 
продолжительным. На уровень стереотипий может влиять принадлежность к разным линиям (суще-
ствуют высокостереотипные линии [31; 32]). Кроме того, известно, что животные одной линии, но от 
разных поставщиков также могут различаться по своему поведению, это снижает воспроизводимость 
результатов экспериментов [33].

Сами виды стереотипного поведения, как правило, зависят от возможности проявлять их. Так, са-
мая распространенная стереотипия в нашем эксперименте – глодание прутьев клетки. Лазанье, сальто 
и другие виды не развились, вероятно, из-за недостатка вертикального пространства.

Чаще всего развитие стереотипий происходит постепенно и выраженность их усиливается со време-
нем, однако в некоторых случаях грызуны (например, оленьи хомячки и мыши рода Rhabdomys) могут 
вырабатывать стереотипии в первые недели жизни, а дальше уровень этого поведения сохраняется [34].

Иногда уровень стереотипий понижается, а не повышается с течением времени. Это бывает связано 
с обогащением условий среды: животные получают возможность проявлять нормальную активность, 
которая замещает собой стереотипную [35], но это не наш случай. В настоящем исследовании сниже-
ние стереотипной активности может быть вызвано, например, депрессией или подобным ей состоянием, 
которое выражается в снижении подвижности в целом и отказе животного от борьбы со стрессом (если 
считать, что стереотипии являются частью копинг-стратегии) [3, p. 344].

Заключение
Стереотипные виды активности отмечаются у мышей начиная с 1-й недели парного содержания 

в клетках. Доля стереотипной активности в общем паттерне спонтанного ночного поведения состав-
ляет 8,2 %, доля груминга – 29,5 %. Стереотипная активность не является стабильной: у большинства 
мышей (11 из 16) она снизилась в течение 3 мес. парного содержания. При этом продолжительность 
груминга за аналогичный период повысилась у 13 из 16 животных.

Продолжительность груминга имеет четкую положительную корреляцию с количеством эпизодов 
неподвижности и временем неподвижности в тесте «подвешивание за хвост», а продолжительность 
стереотипной активности – со временем груминга в тесте «открытое поле».

Животные, содержащиеся в одних и тех же условиях, но имеющие различную продолжительность 
ночного груминга и стереотипной активности, демонстрируют разные показатели поведения в тестах 
«открытое поле» и «подвешивание за хвост».

Длительность содержания животных в клетках может оказать существенное влияние на поведение 
животных в тестах «открытое поле» и «подвешивание за хвост».

Рис. 6. Изменения поведения мышей с 1-й по 16-ю неделю содержания  
(см. пояснения к рис. 2)

Fig. 6. Changes in mice behaviour from 1st to 16th week of the experiment  
(see explanations to fig. 2)
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ПОПУЛЯЦИОННО -ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА  
ДУБА ЧЕРЕШЧАТОГО (QUERCUS ROBUR L.) В БЕЛАРУСИ  

ПО ДАННЫМ АНАЛИЗА ХЛОРОПЛАСТНОЙ ДНК

В. Е. ПАДУТОВ1)

1)Институт леса НАН Беларуси, ул. Пролетарская, 71, 246050, г. Гомель, Беларусь

Дуб черешчатый (Quercus robur L.) – один из основных лесообразующих видов Республики Беларусь, популя-
ционно-генетическая структура которого сформировалась под влиянием различных миграционных потоков. Для 
геногеографического исследования использованы 6 локусов хлоропластной ДНК (µdt1, µdt3, µdt4, µcd4, µcd5 
и µkk4), материал для их анализа отобран в 100 дубравах (2325 образцов). Выявлены 18 аллельных вариантов, об-
разующих 17 различных сочетаний (гаплотипов), 5 из которых являются доминирующими (присутствуют в 85 % 
исследованных насаждений, доля встречаемости варьирует от 7 до 48 %), остальные 12 – редкими (представлены 
в 15 % дубрав, встречаемость составляет от 1 до 3 %). Филогенетические деревья, построенные с помощью мето-
да ближайшего соседа и метода максимального правдоподобия, показывают наличие двух групп (ветвей) гапло-
типов: к одной относятся 8 вариантов, включая 2 доминирующих гаплотипа, к другой – 9 вариантов, в том чис-
ле 3 доминирующих гаплотипа. Результаты анализа хлоропластной ДНК методом PCR-RFLP свидетельствуют, 
что дуб черешчатый в Беларуси имеет балканское происхождение. Гаплотип № 1 (µdt189, µdt3123, µdt4142, µcd494, 
µcd574, µkk4109 ) встречается в республике практически повсеместно, за исключением юго-запада и северо-востока, 
тогда как гаплотип № 8 (µdt189, µdt3121, µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109 ) в основном локализуется именно на юго-
западе и северо-востоке. Гаплотипы № 3 (µdt189, µdt3120, µdt4141, µcd494, µcd575, µkk4109 ) и № 7 (µdt189, µdt3122, 
µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109 ) преимущественно распространены на западе страны, а гаплотип № 2 (µdt190, 
µdt3120, µdt4141, µcd495, µcd574, µkk4109 ) характерен для юго-востока.

Ключевые слова: дуб черешчатый; Quercus robur L.; микросателлитный анализ; хлоропластная ДНК.
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POPULATION GENETIC STRUCTURE  
OF PEDUNCULATE OAK (QUERCUS ROBUR L.) IN BELARUS  

ACCORDING TO THE ANALYSIS OF CHLOROPLAST DNA

V. E. PADUTOV  a

aForest Institute, National Academy of Sciences of Belarus,  
71 Praletarskaja Street, Homieĺ 246050, Belarus

Pedunculate oak (Quercus robur L.) is one of the main forest forming species in the Republic of Belarus. Its popu-
lation genetic structure was formed under the influence of various migration processes. Six chloroplast DNA loci (µdt1, 
µdt3, µdt4, µcd4, µcd5 and µkk4) were used for the genogeographic study. The material for the analysis was collected in 
100 oak forest stands (2325 samples); 18 allelic variants were identified, which are grouped into 17 different combinations 
(haplo types). Five of them are widespread (the proportion of occurrence varies from 7 to 48 %, totalling 85 %). The re-
maining 12 are rare (the proportion of occurrence varies from 1 to 3 %, totalling 15 %). Phylogenetic trees constructed 
using the nearest neighbour and maximum likelihood methods show the presence of two groups (branches) of haplotypes. 
One of it comprises 8 variants including 2 dominant haplotypes and the other comprises 9 variants including 3 dominant 
haplotypes. PCR-RFLP analysis of chloroplast DNA showed that the pedunculate oak in Belarus originates from the 
Balkan refugium. Haplotype No. 1 (µdt189, µdt3123, µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109 ) is found almost everywhere in Be-
larus with the exception of the southwest and northeast, while haplotype No. 8 (µdt189, µdt3121, µdt4142, µcd494, µcd574, 
µkk4109 ) is mainly localised in the southwest and northeast. Haplotypes No. 3 (µdt189, µdt3120, µdt4141, µcd494, µcd575, 
µkk4109 ) and No. 7 (µdt189, µdt3122, µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109 ) predominantly found in the west of the country. 
Haplotype No. 2 (µdt190, µdt3120, µdt4141, µcd495, µcd574, µkk4109 ) is typical for the southeast.

Keywords: pedunculate oak; Quercus robur L.; microsatellite analysis; chloroplast DNA.

Введение
Дуб черешчатый (Quercus robur L.) – одна из основных лесообразующих пород Республики Бела-

русь. По состоянию на 1 января 2021 г. площадь дубрав, которые играют важную роль в развитии эко-
номики страны и сохранении экологического равновесия в регионе, составляет 283 тыс. га с запасом 
древесины на корню 53,85 млн м3 [1]. Несмотря на небольшую долю участия дубрав в лесном фонде 
Министерства лесного хозяйства Республики Беларусь (3,4 % от лесопокрытой площади), именно они 
являются основой для формирования названий геоботанических подзон, таких как дубово-темнохвой-
ные леса, грабово-дубово-темно хвойные леса, широколиственно-сосновые леса (ранее – еловые дубра-
вы, елово-грабовые дубравы и грабовые дубравы соответственно).

Характерная черта дуба черешчатого – высокий уровень внутривидового формового разно образия, 
в частности по форме кроны (овальная, округлая, метловидная и др.) и листьев (цельнокрайние, глубоко-
лопастные, иволистные и т. д.), характеру коры (ребристая, широко трещиноватая, пластинчатая и пр.), 
фенологическим особенностям (рано- и позднораспускающаяся формы) и иным параметрам [2– 4]. 
Данный вид может произрастать в различных типах местообитаний. Широкий географический и осо-
бенно экологический ареал распространения дуба черешчатого способствует его высокой фенотипи-
ческой (модификационной) и генотипической пластичности. Результаты изучения многочисленных 
географических культур убедительно показали существование у дуба черешчатого наследственно 
обусловленных внутривидовых подразделений – климатипов, эдафотипов, географических рас и др. 
Некоторые формы, например рано- и позднораспускающаяся, определяют вариабельность стратегии 
воспроизводства популяции в зависимости от конкретных погодных условий. Такие типы дубрав, как 
суходольные (плакорные) и пойменные, демонстрируют высокую экологическую пластичность вида.

Изучение европейских дубрав с использованием хлоропластной ДНК (хпДНК), результатам которо-
го даже был посвящен специальный выпуск журнала Forest Ecology and Management, показало их зна-
чительную разнородность по генетическому происхождению вследствие распространения из разных 
рефугиумов ледникового периода [5–9]. На территории Европы в последний ледниковый период род 
Quercus сохранился в нескольких разных регионах (Пиренейском, Апеннинском, Балканском), что при-
вело к внутривидовой генетической разнородности. Послеледниковое распространение миграционных 
потоков дуба черешчатого в северном направлении и обмен генетическим материалом между предста-
вителями разных рефугиумов при перекрестном скрещивании вызывали постепенную гибридизацию 
геномов.
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Беларусь по своему географическому расположению не изолирована крупными преградами, поэтому 
можно предположить, что и в нашей стране будет наблюдаться та же тенденция, которая прослеживается 
в других государствах. Проведенный гено- и филогеографический анализ дубовой формации в Польше 
и странах Прибалтики позволил выявить ее историческую связь с насаждениями Цент ральной и Юж-
ной Европы, а также Балканского полуострова [9; 10]. Северную часть Польши занимают апеннинская 
и пиренейская гаплогруппы (по-видимому, распространявшиеся с территории Германии вдоль побережья 
Балтийского моря), в то время как образцы в центральной и южной частях Польши представляют ли-
нию Балкан [11]. Превалирование в Польше гаплогрупп балканского происхождения было подтверж-
дено позднее на более обширном материале. В результате установлено, что представители балканского 
происхождения составляют приблизительно 65 %, апеннинского – более 20 %, а пиренейского (ибе-
рийского) – около 10 % проанализированных особей [12]. По данным литовских исследователей [13], 
дубравы Литвы можно разделить на три группы, одна из которых мигрировала из Италии, а две дру-
гие – с территории Балкан, но из разных рефугиумов.

Раздельное существование в период последнего оледенения, распространение из разных рефугиу-
мов и миграционные особенности становления современного ареала дуба черешчатого обусловливают 
различия и специфику векторов естественного отбора в каждой популяции. Цель настоящей работы со-
стоит в геногеографическом анализе древостоев дуба черешчатого на территории Беларуси, выявлении 
отдельных популяций и изучении действующих в них микроэволюционных факторов.

Материалы и методы исследования
Исследования выполнялись в средневозрастных, приспевающих, спелых и перестойных дубовых 

древостоях естественного происхождения Брестской, Витебской, Гомельской, Гродненской, Минской 
и Могилёвской областей. Для проведения генетического анализа в 100 выделах, представляющих наи-
более репрезентативные типы дубрав, были взяты популяционные выборки. Каждая из них включала 
15–30 деревьев, расположенных на расстоянии не менее 50 м друг от друга. В качестве эксперимен-
тального материала использовались побеги или древесина (2325 образцов).

Выделение ДНК проводили модифицированным СТАВ-методом [14]. Полученные препараты ДНК 
растворяли в 100 мкл бидистиллированной воды для последующего хранения при – 4 °С.

Для изучения хпДНК использовали микросателлитный (SSRP) анализ по 6 локусам [15] с примене-
нием следующих пар праймеров: 

 • µdt1 – F: 5ʹ-ATCTTACACTAAGCTCGGAA-3ʹ, R: 5ʹ-TTCAATAACTTGTTGATCC-3ʹ; 
 • µdt3 – F: 5ʹ-TGTTAGTAATCCTTTCGTT-3ʹ, R: 5ʹ-AGGTATAAAGTCTAAGGTAA-3ʹ; 
 • µdt4 – F: 5ʹ-GATAATATAAAGAGTCAAAT-3ʹ, R: 5ʹ-CCGAAAGGTCCTATACCTCG-3ʹ; 
 • µcd4 – F: 5ʹ-TTATTTGTTTTTGGTTTCACC-3ʹ, R: 5ʹ-TTTCCCATAGAGAGTCTGTAT-3ʹ; 
 • µcd5 – F: 5ʹ-CCCCCGGATCTCTGTCA-3ʹ, R: 5ʹ-TAATAAACGAGAATCACATAA-3ʹ; 
 • µkk4 – F: 5ʹ-TTGTTTACCTATAATTGGAGC-3ʹ, R: 5ʹ-TAGCGGATCGGTTCAAAACTT-3ʹ. 

Полимеразную цепную реакцию выполняли по программе: длительная денатурация (3 мин, 94 °С); 
30 циклов – денатурация (30 c, 94 °С), отжиг (25 c, 72 °С), элонгация (25 c, 72 °С); длительная элонга-
ция (7 мин, 72 °С); охлаждение реакционной смеси (5 мин, 4 °С). Электрофоретическое фракциони-
рование продуктов амплификации осуществляли на генетическом анализаторе ABI Prism 310 (Applied 
Biosystems, США) в соответствии с прилагаемой производителем инструкцией.

Анализ методом PCR-RFLP проводили по 4 локусам с применением следующих пар праймеров: 
 • CD1 – F: 5ʹ-CCAGTTCAAATCTGGGTGTC-3ʹ, R: 5ʹ-GGGATTGTAGTTCAATTGGT-3ʹ; 
 • D2T1 – F: 5ʹ-ACCAATTGAACTACAATCCC-3ʹ, R: 5ʹ-CTACCACTGAGTTAAAAGGG-3ʹ; 
 • AS – F: 5ʹ-ACTTCTGGTTCCGGCGAACGAA-3ʹ, R: 5ʹ-AACCACTCGGCCATCTCTCCTA-3ʹ; 
 • T2 F – F: 5ʹ-CATTACAAATGCGATGCTCT-3ʹ, R: 5ʹ-ATTTGAACTGGTGACACGAG-3ʹ. 

Полимеразную цепную реакцию выполняли по программе: длительная денатурация (3 мин, 94 °С); 
40 цик лов – денатурация (25 c, 94 °С), отжиг (20 c, температура отжига соответствует температуре плав-
ления праймера), элонгация (25 c, 72 °С); длительная элонгация (5 мин, 72 °С); охлаждение реакцион ной 
смеси (5 мин, 4 °С). Амплифицированные фрагменты генов подвергали рестрикции с применением ре-
стриктаз TaqI и Hinf I. Для рестрикционного анализа использовали смесь следующего состава: 10-крат-
ный рестрикционный буфер – 2 мкл, дистиллированная вода – 15 мкл, продукт амплификации – 10 мкл, 
раствор рестриктазы – 1 мкл. Далее рестрикционную смесь инкубировали при 37 °С на протяжении 
16 ч. Реакцию останавливали денатурированием фермента при 70 °С в течение 15 мин. Электрофорети-
ческое разделение продуктов проводили в 2 % агарозном геле. Для визуализации продуктов гибридиза-
ции гели окрашивали раствором бромистого этидия с последующим просмотром в УФ-свете. 

Статистическую обработку данных выполняли с помощью компьютерных программ Microsoft Excel, 
Statistica 6.0 и DARwin5.



62

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2021;3:59–70
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2021;3:59–70

БГУ – столетняя история успеха

Результаты и их обсуждение
Анализ хпДНК с использованием микросателлитных праймеров выявил 18 аллельных вариантов – 

µdt188, µdt189, µdt190, µdt3120, µdt3121, µdt3122, µdt3123, µdt3124, µdt4141, µdt4142, µdt4143, µcd493, µcd494, µcd495, 
µcd574, µcd575, µkk4109, µkk4110, количество которых по локусам варьирует от 2 до 5. На территории Бе-
ларуси для дуба черешчатого обнаружены 17 различных сочетаний аллелей (гаплотипов) по 6 локусам 
хпДНК (табл. 1). Учитывая, что наследование данного типа ДНК происходит только от материнского 
дерева к потомкам, выявленные гаплотипы можно рассматривать в качестве маркеров отдельных ге-
нетических линий для дальнейшего анализа и установления наличия либо отсутствия генетического 
родства между деревьями.

Т а б л и ц а  1
Генетические портреты гаплотипов

Ta b l e  1
Genetic portraits of haplotypes

Гаплотип Сочетание аллелей

1 µdt189, µdt3123, µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109

2 µdt190, µdt3120, µdt4141, µcd495, µcd574, µkk4109

3 µdt189, µdt3120, µdt4141, µcd494, µcd575, µkk4109

4 µdt188, µdt3123, µdt4142, µcd494, µcd574, µkk4109

5 μdt189, μdt3121, μdt4143, μcd493, μcd574, μkk4110

6 μdt189, μdt3122, μdt4142, μcd495, μcd574, μkk4109

7 μdt189, μdt3122, μdt4142, μcd494, μcd574, μkk4109

8 μdt189, μdt3121, μdt4142, μcd494, μcd574, μkk4109

9 μdt189, μdt3121, μdt4143, μcd494, μcd574, μkk4109

10 μdt189, μdt3120, μdt4142, μcd494, μcd575, μkk4109

11 μdt189, μdt3124, μdt4142, μcd494, μcd574, μkk4109

12 μdt189, μdt3123, μdt4142, μcd494, μcd575, μkk4109

13 μdt190, μdt3120, μdt4141, μcd495, μcd575, μkk4109

14 μdt189, μdt3120, μdt4141, μcd494, μcd574, μkk4109

15 μdt189, μdt3121, μdt4143, μcd495, μcd574, μkk4110

16 μdt188, μdt3122, μdt4142, μcd495, μcd574, μkk4109

17 μdt190, μdt3120, μdt4141, μcd494, μcd574, μkk4109

П р и м е ч а н и е. Нумерация гаплотипов дана в порядке очередности их об-
наружения в дубравах Беларуси.

Установлено, что 5 гаплотипов – № 1, 2, 3, 7 и 8 – являются доминирующими, их долевое учас тие 
в составе дубрав варьирует от 7 до 48 % (табл. 2), при этом они выявлены в 85 % насаждений. Представ-
ленность остальных 12 гаплотипов, встречающихся на ограниченных территориях в пределах одного 
или нескольких районов, варьирует от 1 до 3 % (см. табл. 2), они обнаружены только в 15 % проанали-
зированных дубрав. 

Т а б л и ц а  2
Долевое участие гаплотипов дуба черешчатого на территории Беларуси, %

Ta b l e  2
Fractional participation of pedunculate oak haplotypes on the territory of Belarus, %

Гаплотип 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17

Доля участия 48 7 11 3 1 2 10 9 1 1 1 1 1 1 1 1 1
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С использованием дистанционного (метод ближайшего соседа) и дискретного (метод макси-
мального правдоподобия) методов были построены два филогенетических дерева выявленных 
гапло типов хпДНК дуба черешчатого (рис. 1). Установлено, что гаплотипы формируют две группы 
(ветви). К первой из них относятся 8 вариантов, в том числе 2 доминирующих гаплотипа – № 7 и 8. 
Вторая ветвь состоит из 9 вариантов, 3 из которых – № 1, 2 и 3 – являются доминирую щими гапло-
типами. 

Учитывая расположение редких гаплотипов на филогенетическом дереве, их встречаемость в единич-
ных районах, а также отсутствие у хпДНК явления генетической рекомбинации, можно предположить, 
что они образовались из доминирующих гаплотипов в результате мутаций. На рис. 2 представлены карты 
распространения доминирующих гаплотипов и их производных (редких гаплотипов). Хорошо видно, 
что встречаемость доминирующих гаплотипов варьирует в зависимости от регионов. Гаплотип № 1 
встречается практически повсеместно, за исключением юго-запада и северо-востока республики. Га-
плотип № 8, наоборот, в основном локализуется на юго-западе и северо-востоке. Четкой региональной 
приуроченностью отличается гаплотип № 2, который характерен для юго-востока Беларуси. Гаплотипы 
№ 3 и 7 преимущественно распространены на западе страны, хотя отдельные микропопуляции, где 
присутствуют эти гаплотипы, выявлены и в восточных районах.

Для сопоставления данных по Беларуси с результатами обширного исследования по изучению 
гапло типов дуба на всей территории Европы [5; 6] был проведен анализ хпДНК дуба черешчатого 
методом PCR-RFLP с использованием маркеров, описанных в этих работах. Для каждого гапло типа 
было проанализировано по 5 индивидов. Данный метод имеет меньшую разрешающую способ-
ность по сравнению с проведенным SSRP-анализом, и в исследованных образцах было обнаружено 
только 3 гаплотипа. Они относились к одной группе происхождения – А (балканская линия), ко-
торая характерна для восточной части Европы. На территории Польши и Литвы также в основном 
встречаются гаплотипы этой линии [11–13]. Гаплотипы апеннинской линии (группа происхожде-
ния С) в Польше выявлены только на севере, вдоль побережья [11], а в Литве – на востоке [13]. 
В западной части Латвии, в Курземе на границе с Литвой, также был обнаружен гаплотип апен-
нинской линии, тогда как в восточной части Латвии доминируют гаплотипы балканского проис-
хождения [16].

Миграции играли важную роль на всех этапах истории вида. Это касается и периода произрастания 
дуба черешчатого на территории Беларуси. Хотя большинство генетически родственных популяций 
находятся в непосредственной близости друг от друга, наблюдается географическая изоляция некото-
рых из этих популяций от остальных. Крайним примером являются древостои, имеющие единое гене-
тическое происхождение, но удаленные друг от друга на расстояние до 300 км, как в случае дубрав из 
Дятловичского и Верхнедвинского или Пинского и Хойникского лесхозов, у деревьев которых выявлен 
один и тот же гаплотип (№ 7).

Рис. 1. Филогенетическое дерево гаплотипов дуба черешчатого, выявленных на территории Беларуси: 
а – на основании метода ближайшего соседа; б – на основании метода максимального правдоподобия

Fig. 1. Phylogenetic tree of pedunculate oak haplotypes identified in Belarus: 
a – based on the nearest neighbour method; b – based on the method of maximum likelihood
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Рис. 2. Карта локализации гаплотипов дуба черешчатого (начало): 
а – гаплотип № 1 и его производные; б – гаплотип № 2 и его производные

Fig. 2. Localisation map of pedunculate oak haplotypes (beginning): 
a – haplotype No. 1 and its derivatives; b – haplotype No. 2 and its derivatives



65БГУ – столетняя история успеха

Генетика и молекулярная биология
Genetics and Molecular Biology

Рис. 2. Карта локализации гаплотипов дуба черешчатого (продолжение): 
в – гаплотип № 3 и его производные; г – гаплотип № 7 и его производные

Fig. 2. Localisation map of pedunculate oak haplotypes (continuation): 
c – haplotype No. 3 and its derivatives; d – haplotype No. 7 and its derivatives
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Рис. 2. Карта локализации гаплотипов дуба черешчатого (окончание):  
д – гаплотип № 8 и его производные; е – карта дубрав с несколькими гаплотипами

Fig. 2. Localisation map of pedunculate oak haplotypes (ending): 
e – haplotype No. 8 and its derivatives;  f – map of oak forests with several haplotypes
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Наличие подобных популяций (микропопуляций), изолированных от области основного распростра-
нения гаплотипов, может быть результатом миграций популяций на новые территории. Однако, учитывая, 
что скорость миграции дуба, по разным данным, составляет от 5 до 300 м в год [17–22], такая миграция, 
например, на восток от Пинского до Хойникского лесхоза должна продолжаться 1000 – 60 000 лет. Сомни-
тельно, чтобы относительно небольшая часть популяций продвигалась на значительные расстоя ния 
в течение длительного времени, причем по территориям, где произрастают дубравы другого проис-
хождения. По-видимому, в атлантический период (8000 –5000 лет до н. э.), который был наиболее теп-
лым и влажным в голоцене, гаплотип № 7 имел более широкую область распространения, чем в на-
стоящее время, и занимал значительную часть Беларуси не только на западе, но и в центре и на востоке 
страны. Таким образом, выявленные изолированные микропопуляции, которые представлены гаплоти-
пом № 7, являются остатками некогда более широко распространенной популяции.

Независимо от того, появились ли микропопуляции, географически удаленные от основного ареала 
встречаемости гаплотипа, в результате миграции в настоящее время или миграции, происходившей 
в прошлом, их наличие свидетельствует о значительных колебаниях численности популяций. Такие 
колебания численности могут иметь кратковременный характер (вследствие регулярно происходивших 
усыханий дубрав, как это описано для ХХ в. [23; 24]) или занимать длительный период (исходя из палео-
ботанических данных [20; 25–27]).

В местах контакта популяций различного генетического происхождения возникают зоны гибриди-
зации, что обеспечивает возможность скрещивания представителей различных генетических линий 
и образования новых вариантов генотипов по локусам ядерной ДНК вследствие генетической реком-
бинации. Вероятность межпопуляционной гибридизации наиболее велика в дубравах, где на площади 
одного и того же выдела совместно произрастают представители более чем одной генетической линии. 
Такие дубравы были выявлены в различных регионах Беларуси (см. рис. 2, е).

К факторам, приводящим к микроэволюционным процессам у дуба черешчатого, относятся не толь-
ко изоляция и популяционные волны, но и мутационный процесс. Как было сказано выше, в Беларуси 
у данного вида, кроме доминирующих, имеются 12 редких гаплотипов. Мутантные аллели выявлены 
в 5 из 6 локусов. В эту группу были включены варианты, обнаруженные только у редких гапло типов: 
аллель 88 локуса µdt1 выявлен в гаплотипах № 4 (Лельчицкий лесхоз, Национальный парк «Припят-
ский», Сморгонский лесхоз) и № 16 (Волковысский лесхоз); аллель 93 локуса µcd4 – в гаплотипе № 5 
(Ивацевичский лесхоз); аллель 110 локуса µkk4 – в гаплотипах № 5 (Ивацевичский лесхоз) и № 15 
(Ушачский лесхоз); аллель 124 локуса µdt3 – в гаплотипе № 11 (Клецкий лесхоз); аллель 143 локуса 
µdt4 – в гаплотипах № 5 (Ивацевичский лесхоз), № 9 (Лидский лесхоз) и № 15 (Ушачский лесхоз).

Хотя выявлены 5 мутантных аллелей, самих мутационных событий, которые привели к образова-
нию 12 редких гаплотипов, было гораздо больше, поскольку, в отличие от ядерной ДНК, у хпДНК 
отсутствует явление генетической рекомбинации, и, следовательно, новые гаплотипы могут возникать 
только в результате мутаций. Некоторые редкие аллели встречаются у разных гаплотипов. К примеру, 
аллель 143 локуса µdt4 выявлен в 3 гаплотипах. Данный аллель можно рассматривать либо как резуль-
тат единичного мутационного события с последующим распространением в разные регионы страны, 
либо как результат нескольких аналогичных мутационных событий, произошедших в разных местах. 
Гаплотипы № 5, 9 и 15, для которых характерен аллель 143 локуса µdt4, географически удалены друг 
от друга (Ивацевичский лесхоз Брестской области, Лидский лесхоз Гродненской области, Ушачский 
лесхоз Витебской области соответственно), что говорит о правдоподобности второго предположения. 
С другой стороны, все они являются производными от гаплотипа № 8 и находятся в зоне его распро-
странения, что косвенно подтверждает первую гипотезу. Однако даже если аллель 143 локуса µdt4 
и образовался в результате одного мутационного события, то сами гаплотипы отличаются друг от друга 
по аллелям других локусов: гаплотипы № 5 и 9 – по 2 локусам, гаплотипы № 5 и 15 – по 1 локусу, гапло-
типы № 9 и 15 – по 2 локусам. Это говорит о том, что образование указанных 3 гаплотипов явилось 
результатом нескольких мутаций, если брать за точку отсчета родоначальный гаплотип № 8.

Следует отметить два момента. Во-первых, редкие гаплотипы выявлены на юге, западе и севере 
страны, т. е. в тех местах, где дубравы произрастают наиболее длительное время. Во-вторых, наблю-
даются разные этапы изменения ареалов распространения гаплотипов. Например, гаплотип № 10 об-
наружен только на территории Могилёвского лесхоза в одном древостое, в котором также был пред-
ставлен и родоначальный для него гаплотип № 3, что говорит о крайне ограниченном распространении 
редкого варианта. В то же время гаплотип № 4 встречается на более обширной территории, он выявлен 
в ряде дубрав двух соседних районов – Житковичского и Хойникского. Учитывая, что доля встречае-
мости этого гаплотипа наибольшая среди редких вариантов (3 %), то, по-видимому, можно предпо-
ложить возникновение новой популяции, расширяющей свой ареал. Интересная ситуация сложилась 
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в отношении гаплотипа № 6, являющегося производным от широко распространенного гаплотипа № 7. 
Рассматриваемый редкий вариант был выявлен на юге Беларуси в трех удаленных между собой дубра-
вах – на западе (Ивацевичский лесхоз), в центре (Лунинецкий лесхоз) и на востоке (Речицкий лесхоз) 
Полесья. При этом только на одной пробной площади все проанализированные деревья принадлежали 
к гаплотипу № 6, в остальных случаях совместно произрастали деревья с разными гаплотипами. Это 
позволяет предположить, что гаплотип № 6 ранее мог быть распространен на большей территории, чем 
в настоящее время.

Таким образом, значительное количество редких гаплотипов, каждый из которых возник в результате 
одного или нескольких мутационных событий, их происхождение от разных доминирующих гаплотипов 
и присутствие в удаленных друг от друга географических регионах страны позволяют говорить о доста-
точно высоком уровне спонтанного мутагенеза, происходящего в белорусских популяциях дуба черешча-
того. Эти данные косвенно подтверждаются результатами исследования дубов в Польше [12], в ходе ко-
торого у дуба черешчатого по 14 микросателлитным локусам хпДНК выявлено больше гапло типов (67), 
чем у дуба скального (47). Кроме того, при анализе нескольких тысяч дубов лишь 17 гаплотипов обнару-
жены у довольно большого количества деревьев (13 и более), а остальные гаплотипы были представлены 
только у единичных особей. 

Заключение
Для изучения геногеографической структуры популяций дуба черешчатого (Quercus robur L.) на 

территории Беларуси использованы 6 микросателлитных локусов хпДНК – µdt1, µdt3, µdt4, µcd4, µcd5 
и µkk4. Выявлены 17 различных гаплотипов, 5 из которых являются доминирующими, а 12 – редкими. 
Анализ хпДНК методом PCR-RFLP показал, что дуб черешчатый в Беларуси – представитель группы 
балканского происхождения. Установлено, что распространение гаплотипов по территории страны имеет 
региональные особенности. Наиболее часто, практически повсеместно, за исключением юго-запада и се-
веро-востока республики, встречается гаплотип № 1. Достаточно широко, в основном на западе страны, 
представлены гаплотипы № 3 и 7. Гаплотип № 8 главным образом распространен на юго-западе и северо-
востоке, а гаплотип № 2 – только на юго-востоке. Совокупность таких микроэволюционных факторов, 
как миграция, изоляция и мутагенез, обусловливает высокий уровень генетического и формового разно-
образия дуба черешчатого. Это позволяет предположить наличие достаточно большого генетического 
потенциала вида и его способности адаптироваться к изменяющимся условиям среды. 
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СИСТЕМЫ РЕСТРИКЦИИ-МОДИФИКАЦИИ  
И ПРОФИЛЬ МЕТИЛИРОВАНИЯ ДНК  

PECTOBACTERIUM CAROTOVORUM 2А

Ю. В. ДЮБО1), А. Э. ОХРЕМЧУК 2),  
Л. Н. ВАЛЕНТОВИЧ 1), 2), Е. А. НИКОЛАЙЧИК1)

1)Белорусский государственный университет,  
пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь 

2)Институт микробиологии НАН Беларуси,  
ул. Академика В. Ф. Купревича, 2, 220141, г. Минск, Беларусь

С помощью технологии секвенирования Oxford Nanopore исследован профиль метилирования генома Pecto-
bacterium carotovorum 2A. Определена специфичность метилазных субъединиц трех систем рестрикции-модифи-
кации данного штамма. Анализ гомологичных систем показал уникальность системы рестрикции-модификации 
I типа и специфичной к метилированной ДНК системы рестрикции IV типа этого штамма. Работа подтверждает 
применимость технологии Oxford Nanopore для анализа модификаций ДНК бактерий, а также является первым 
примером такого анализа для Pectobacterium spp.

Ключевые слова: Oxford Nanopore; метилирование; система рестрикции-модификации; N6-метиладенозин; 
5-метилцитозин.
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AND DNA METHYLATION PROFILE  

OF PECTOBACTERIUM CAROTOVORUM 2A
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The methylation profile of Pectobacterium carotovorum 2A genome was studied using the Oxford Nanopore se-
quencing technology. The specificity of the methylase subunits of the three restriction-modification systems of this strain 
was determined. Analysis of homologous systems showed the uniqueness of the type I restriction-modification system 
and the type IV restriction system specific to methylated DNA of this strain. The work confirms the applicability of Oxford 
Nanopore technology to the analysis of bacterial DNA modifications and is also the first example of such an analysis for 
Pectobacterium spp.

Keywords: Oxford Nanopore sequencing; methylation; restriction-modification system; N6-methyladenosine; 5-methyl-
cytosine.

Введение
Системы рестрикции-модификации контролируют горизонтальный перенос ДНК у бактерий и могут 

создавать серьезные препятствия при конструировании бактериальных штаммов с заданными свойст-
вами. Как и во многих других таксономических группах, большинство штаммов Pectobacterium spp. 
с трудом трансформируются чужеродной ДНК, что может быть связано с работой именно систем ре-
стрикции. 

Системы рестрикции-модификации подразделяются на четыре типа в соответствии с их генетически-
ми и биохимическими характеристиками. У систем I типа рестрикционная и метилирующая активности 
разделены между разными полипептидами, а специфичность мишени в ДНК как при метилировании, 
так и при рестрикции контролируется третьей субъединицей. Рестрикция происходит на произволь-
ном расстоянии от сайта узнавания [1]. Системы рестрикции-модификации II типа расщепляют ДНК 
непосредственно в сайте узнавания или на небольшом и строго определенном расстоянии от него. Ре-
стриктазы и метилазы этих систем, как правило, работают независимо друг от друга и представлены 
разными полипептидами [2]. Системы рестрикции-модификации III типа распознают асимметричные 
сайты и расщепляют ДНК на некотором расстоянии от них. Для проявления рестрикционной активности 
требуют двух неметилированных сайтов узнавания, расположенных в специфической ориентации «го-
лова к голове» [3]. Системы рестрикции IV типа отличаются от всех вышеописанных в первую очередь 
тем, что распознают и расщепляют только модифицированную ДНК [4].

Анализ геномов пектобактерий показывает, что даже штаммы одного вида, как правило, имеют разные 
наборы рестриктаз, это может объяснять наблюдаемые различия в эффективности их трансформации. 
Предварительный анализ корреляций между эффективностью трансформации штамма и набором имею-
щихся у него рестриктаз показал, что у наиболее устойчивых к внедрению чужеродной ДНК штаммов 
обязательно присутствуют система рестрикции IV типа и не менее двух других систем рестрикции- 
модификации. А поскольку системы IV типа распознают только модифицированную ДНК, дополни-
тельные системы рестрикции-модификации того же штамма не могут осуществлять метилирование по-
зиций, распознаваемых системой рестрикции IV типа. 

Исследование специфичности систем рестрикции-модификации в целом, а в особенности систем 
IV типа, связано со многими трудностями, и в первую очередь с летальностью генов этих систем при 
попытках их клонирования. Дополнительными сложностями для систем IV типа являются малая специ-
фичность распознаваемых последовательностей и отсутствие для большинства из них четкой связи 
между сайтом связывания и сайтом рестрикции. Неудивительно, что специфичность и другие особен-
ности функционирования охарактеризованы только для очень небольшого числа систем IV типа. Так, 
у E. coli хорошо описаны системы mcrA, mcrBC и mrr. Первые две системы распознают модифициро-
ванный цитозин, последняя – аденозин в малоконсервативных коротких последовательностях, а саму 
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рестрикцию осуществляют на варьирующем расстоянии от этих последовательностей [4]. Известно, что 
системы IV типа, расщепляющие ДНК с 5-гидроксиметилцитозином, расщепляют и ДНК с 5-метил-
цитозином. Исключением из этого наблюдения, судя по всему, является Mrr-система E. coli K, кото-
рая не расщеп ляет ДНК Т-четных бактериофагов, содержащую 5-гидроксиметилцитозин [4]. Системы, 
распознающие N6-метиладенин, не распознают ДНК с 5-метилцитозином и (или) 5-гидроксиметил-
цитозином. Верно и обратное [4]. Достаточно часто рядом с генами гомологов McrBC обнаруживают 
гены метилтрансфераз. Чаще всего это ДНК-метилтрансферазы из систем рестрикции-модификации 
I типа или IIG типа. Естественно, модификации, вносимые этими метилтрансферазами, не могут быть 
мишенями для нуклеазы соседней системы IV типа [5]. 

В то же время обнаружены необычные системы рестрикции IV типа, имеющие метилазы в своем 
составе, как, например, BspLU11III из Bacillus sp. Их строение отличается от типичного для систем 
IV типа. Сис тема BspLU11III состоит из двух ДНК-метилтрансфераз (А и В) и одной эндонуклеазы, ко-
торая тоже обладает метилазной активностью (модифицирует аденозин). Гены bsplu11IIIMa, bsplu11IIIMb 
и bsplu11IIIR расположены рядом друг с другом. Метилазы распознают сайт 5′-GGGAC-3′/5′-GTCCC-3′. 
Метилаза А модифицирует аденозин, а метилаза B – цитозин (метилируемые нуклеотиды подчеркну-
ты в последовательности сайта узнавания). Образуемый метилазой N6-метиладенозин защищает ДНК 
от гидролиза этой же нуклеазой [6].

Некоторые современные технологии высокопроизводительного секвенирования способны отличать 
модифицированные нуклеотиды от немодифицированных [7], что при достаточном количестве данных 
позволяет выявить большинство модифицированных позиций в геноме, а во многих случаях и уста-
новить последовательность нуклеотидов, распознаваемых метилазой. Сопоставление распознаваемых 
последовательностей с предсказанными in silico свойствами аннотированных в геномной последова-
тельности метилаз (при малом их количестве) позволяет определить специфичность каждой из них. 
Такой анализ не может непосредственно решить вопрос о специфичности конкретной системы IV типа, 
но способен исключить последовательности, которые она не должна распознавать. Также можно рас-
считывать, что изучение профилей метилирования многих родственных штаммов упростит и опреде-
ление специфичности систем IV типа.

Поскольку к настоящему времени информация о профилях метилирования геномов пектобактерий 
в опубликованной литературе отсутствует, в качестве первого шага к пониманию этих очень вариа-
бельных систем пектобактерий в данной работе проанализированы системы рестрикции-модификации 
одного из штаммов этого фитопатогена с использованием возможностей технологии Oxford Nanopore. 
В качестве непосредственного объекта изучения был выбран штамм со сложным набором систем, вклю-
чая систему IV типа.

Материалы и методы исследования
В работе использован штамм Pectobacterium carotovorum 2A из коллекции кафедры молекулярной 

биологии БГУ.
Секвенирование генома выполнено с применением двух комплементарных технологий. Тотальную 

ДНК выделяли с помощью набора реактивов Bacteria DNA Preparation – Solution Kit (Jena Bioscience, 
Германия). Для приготовления библиотек ДНК использовали набор реактивов NEBNext (New England 
Biolabs, США) или Ligation Sequencing Kit (Oxford Nanopore Technologies, Великобритания) для после-
дующего секвенирования с помощью технологии Illumina или Oxford Nanopore. Определение нуклео-
тидных последовательностей проводили с применением геномных секвенаторов MiSeq (комплект ре-
активов MiSeq Reagent Kit v3, MS-102-3003) (Illumina, США), а также MinION Mk1B (Oxford Nanopore 
Technologies) с проточной ячейкой R9.4.1. Демультиплексирование и фильтрацию данных технологии 
Oxford Nanopore выполняли в программе Barapost v. 2020-11-16 [8]. Гибридную сборку геномной по-
следовательности с применением длинных и коротких прочтений осуществляли с помощью ассембле-
ров SPAdes v. 3.14.1 [9] и Flye v. 2.8.2 [10] (последний использовал только данные технологии Oxford 
Nanopore). Проверку и коррекцию сборки проводили в программе Pilon v. 1.23 [11]. 

Аннотация геномной последовательности выполнялась с помощью конвейера NCBI PGAP v. 5.0 [12].
Анализ набора систем метилирования штаммов P. versatile, P. carotovorum и P. atrosepticum проводился 
с использованием данных REBASE [13]. Поиск сходных систем метилирования осуществлялся с по-
мощью алгоритма BLAST [14] в базе данных GenBank [15].

Для анализа профилей метилирования с использованием данных нанопорового секвенирования при-
менялся программный пакет Tombo [16]. Для построения профилей метилирования использовались алго-
ритм de novo и алгоритмы, детектирующие N6-метиладенозин и 5-метилцитозин. Полученные последо-
вательности вокруг сайтов метилирования извлекались в виде файла в формате fasta. Соответствующие 
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мотивы идентифицировались в этих последовательностях с помощью программы MEME [17] и пред-
ставлялись в форме лого. Извлеченные программой MEME мотивы анализировались в пакете Tombo 
для выяснения позиции метилирования и статистической проверки. Сходные результаты, полученные 
при использовании разных моделей, расценивались как наиболее вероятные.

Результаты и их обсуждение
Анализ геномов пектобактерий показывает, что гены систем рестрикции-модификации относятся 

к числу наиболее вариабельных в геноме. Например, секвенированные нами ранее геномы изолирован-
ных в Беларуси штаммов P. atrosepticum 21A [18] и 36A (коды доступа в базе данных GenBank – CP009125 
и CP024956), а также P. versatile 3-2 и 14A (CP024842 и CP034276) имеют практически полную генную 
синтению и среднюю нуклеотидную идентичность (ANI) порядка 99 %, однако очень разные наборы 
генов рестрикции-модификации. Интересно, что только штамм P. versatile 3-2, наиболее устойчивый из 
этих четырех штаммов к введению чужеродной ДНК, обладал зависящей от метилирования системой 
рестрикции IV типа. Для оценки вклада такой системы рестрикции в устойчивость к чужеродной ДНК 
из коллекции штаммов пектобактерий кафедры для анализа генома был отобран еще один локальный 
изолят 2A, близкий по многим свойствам к штамму P. versatile 3-2.

Расшифровка геномной последовательности штамма 2A (депонирована в базе данных GenBank с ко-
дом доступа CP066552) выявила одну кольцевую хромосому с длиной, чуть меньшей типичных для 
пектобактерий 5 млн пар нуклеотидов (п. н.) (табл. 1). Следует отметить высокое качество геномной 
последовательности, достигнутое благодаря использованию двух технологий секвенирования и боль-
шой глубине прочтения (× 450). 

Т а б л и ц а  1
Общая статистика генома P. carotovorum 2А

Ta b l e  1
General statistics of the P. carotovorum 2A genome

Элемент Количество  
в геноме, шт.

Общая длина  
в геноме, п. н.

Процент  
от длины генома

Хромосома 1 4 743 928 100,0

Ген 4125 3 995 994 84,23

Открытая рамка считывания 4019 3 956 448 83,40

тРНК 76 5960 0,13

рРНК 22 32 083 0,68

Рибопереключатель 7 1018 0,02

Некодирующая РНК 7 1150 0,02

Область повторов 5 6514 0,14

Аттенуатор 5 595 0,01

тмРНК 1 363 0,01

Вопреки ожиданиям, по показателю ANI 95 % штамм 2A оказался достаточно далек от изолятов 
P. versatile. Ближайшим из типовых штаммов является P. carotovorum DSM 30168 с ANI 95,6 %, что 
сегодня тоже считается недостаточным для надежной классификации. Таким образом, несмотря на 
формальное отнесение классификатором NCBI к виду P. carotovorum, штамм 2А занимает обособлен-
ное положение среди пектобактерий с секвенированными геномами. Тем не менее в геномной по-
следовательности штамма 2A присутст вует полный набор генов системы рестрикции IV типа, гомо-
логичный таковому штамма P. versatile 3-2, а также гены еще четырех (полных или частичных) систем 
рестрикции-модификации (табл. 2).

Довольно большое число прочтений, полученных с помощью технологии Oxford Nanopore, позво-
лило оценить потенциальную возможность использования этих данных для исследования профиля 
метилирования генома. Выполненный с применением пакета Tombo анализ (см. рисунок; табл. 2) выя-
вил для штамма 2A три метилированные последовательности: G(m6A)TC (Dam-метилирование, стан-
дартное для всех бактерий), C(m5C)rGGy (вариант широко распространенного Dcm-метилирования) 
и GCc(m6A)Tt(m6A)yyNNNATC. Последний мотив является уникальным для этого штамма и, скорее 



75БГУ – столетняя история успеха

Генетика и молекулярная биология
Genetics and Molecular Biology

всего, используется полной системой рестрикции I типа (JFY74_02635 – JFY74_02645). Типичный для 
систем I типа «разделенный» мотив в соответствии с анализом пакета Tombo имеет нетипичный ха-
рактер метилирования: оба метилируемых остатка аденозина расположены в одной половине сайта 
узнавания. Поиск в базах данных NCBI гомологичных субъединиц специфичности выявил всего во-
семь частичных гомологов (только одного из двух субстратраспознающих доменов), что подчеркивает 
уникальность системы рестрикции I типа штамма 2A.

Консенсусные последовательности мишеней метилаз P. carotovorum 2А: 
а – JFY74_02635 (система типа I); б – метилаза Dam (JFY74_19045);  

в – JFY74_00755 (система типа II, но с генами системы рестрикции типа IV в опероне). 
Метилированные нуклеотиды отмечены звездочками

Consensus sequences of methylase targets of P. carotovorum 2A: 
a – JFY74_02635 (type I system); b – Dam methylase (JFY74_19045);  

c – JFY74_00755 (type II system, but in the operon with genes of the type IV restriction system). 
Methylated nucleotides are marked with asterisks
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Т а б л и ц а  2

Метилазы систем рестрикции-модификации штамма P. carotovorum 2А

Ta b l e  2
Methylases of P. carotovorum 2A restriction-modification systems

Тип Идентификатор  
локуса Профиль метилирования Состав оперона

I
JFY74_02635 GCc(m6A)Tt(m6A)yyNNNATC JFY74_02635, JFY74_02640, 

JFY74_02645

JFY74_12810 – JFY74_12810

II
JFY74_19045 G(m6A)TC dam

JFY74_02700 – JFY74_02700

IV JFY74_00755 C(m5C)rGGy JFY74_00750, JFY74_00755, 
JFY74_00760, JFY74_00765

Еще одна рамка считывания (JFY74_12810) с выраженной гомологией с ДНК-метилазами, скорее 
всего, неактивна, так как содержит протяженную делецию в центральной части рамки, затрагивающую 
важные для метилазы функциональные участки.

Интересной является метилаза Dcm-типа, ген которой расположен в одном опероне с генами сис-
темы рестрикции, наиболее близкой к IV типу. Поскольку такие рестриктазы распознают метилиро-
ванную ДНК, наличие в одном опероне с этой рестриктазой метилазы ставит вопрос о ее роли (или 
роли сцепленной рестриктазы). Сравнение с геномами других пектобактерий выявило четыре штамма 
с системами данного типа, имеющими существенное сходство на протяжении всего оперона из четырех 
генов (табл. 3). В целом сходная система штамма P. versatile 3-2 имеет радикальные отличия второго 
гена оперона (метилазы Dcm-типа). 

Т а б л и ц а  3

Процент идентичности нуклеотидной  
последовательности систем рестрикции IV типа

Ta b l e  3
Percentage of the nucleotide sequence identity  

between type IV restriction systems

Штамм
Штамм

P. carotovorum 2A P. odoriferium 
JK2.1

P. carotovorum subsp.  
brasiliense BC1

P. versatile 
DSM 30169

P. versatile 
F131

P. carotovorum 2A 100,0 91,65 90,23 89,36 89,35

P. odoriferium JK2.1 91,58 100,0 87,46 92,99 92,98

P. carotovorum subsp.  
brasiliense BC1 90,19 87,44 100,0 88,35 88,33

P. versatile DSM 30169 89,35 92,88 88,73 100,0 99,98

P. versatile F131 89,58 92,97 88,36 99,98 100,0
П р и м е ч а н и е. Сравнивались системы IV типа с гомологией по отношению к таковой штамма P. caro tovorum 2A на про-

тяжении не менее 95 % длины всего оперона.

Заключение
Анализ систем рестрикции-модификации штамма P. carotovorum 2A выявил уникальную систему 

рестрикции-модификации I типа с необычным характером метилирования и без известных близких го-
мологов, а также редкую комбинацию в одном опероне генов системы рестрикции IV типа с метилазой 
Dcm-типа. С помощью технологии Oxford Nanopore установлены последовательности, распознавае-
мые тремя метилазами этого штамма. 
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В настоящее время стандартом при анализе профилей метилирования является технология Pacific 
Biosciences (PacBio). В частности, геномный раздел REBASE использует только данные этой техноло-
гии для определения специфичности метилирования. Однако из 64 штаммов пектобактерий, представ-
ленных в REBASE, данные PacBio имеются только для одного. Проведенный анализ показывает, что 
значительно более доступная технология Oxford Nanopore позволяет охарактеризовать профили мети-
лирования бакте риального штамма со сложным характером модификации ДНК, а также спланировать 
эксперименты по преодолению рестрикции для конкретного штамма.
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УДК 582.282

ФИТОПАТОГЕННЫЕ МИКРОМИЦЕТЫ НА ЧУЖЕРОДНЫХ  
РАСТЕНИЯХ ИЗ ИЗДАНИЯ «ЧЕРНАЯ КНИГА ФЛОРЫ БЕЛАРУСИ: 

ЧУЖЕРОДНЫЕ ВРЕДОНОСНЫЕ РАСТЕНИЯ»

В. Д. ПОЛИКСЕНОВА1), А. К. ХРАМЦОВ1), И. С. ГИРИЛОВИЧ 1),  
Н. А. ЛЕМЕЗА1), С. Г. СИДОРОВА1), М. А. СТАДНИЧЕНКО1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

В ходе проведенных исследований выявлены 228 видов фитопатогенных микромицетов, которые паразити-
ровали на чужеродных растениях, включенных в издание «Черная книга флоры Беларуси: чужеродные вредо-
носные растения» (Минск, 2020). Фитопатогены были обнаружены на 182 видах (56,5 %) из 322 видов растений, 
указанных в данном издании. Отмечено, что среди выявленных фитопатогенных микромицетов только 92 вида 
и внутри видовых таксона (40,4 %) принадлежат к чужеродным для Республики Беларусь. Очевидно, эти фито-
патогены являются узкоспециализированными и в настоящее время паразитируют только на указанных инвазив-
ных видах растений. Остальные 136 видов и внутривидовых таксонов (59,6 %) поражают как аборигенные, так 
и чужеродные виды растений. 

Ключевые слова: фитопатогенные микромицеты; чужеродные растения; Беларусь; микобиота.
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PHYTOPATHOGENIC MICROMYCETES  
ON ALIEN PLANTS FROM THE PUBLICATION «BLACK BOOK  

OF THE FLORA OF BELARUS: ALIEN HARMFUL PLANTS»

V. D. POLIKSENOVAa, A. K. KHRAMTSOV  a, I. S. HIRILOVICH a,  
N. A. LEMEZAa, S. G. SIDOROVAa, M. A. STADNICHENKOa

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: V. D. Poliksenova (polyksenova@gmail.com)

The 228 species of phytopathogenic micromycetes parasitising alien plants included in the publication «Black book of 
the flora of Belarus: alien harmful plants» (Minsk, 2020) were identified in the course of the conducted research. It was found 
that out of 322 plant species listed in this edition phytopathogenic micromycetes were found on 182 species (56.5 %). It is 
noted that among the phyto pathogenic micromycetes only 92 species and intraspecific taxon (40.4 %) belong to the alien spe-
cies of the Republic of Belarus. Obviously, these phytopathogens are highly specialised and currently parasitise only on these 
invasive plant species. The remaining 136 species and intraspecific taxon (59.6 %) affect both native and alien plant species.

Keywords: phytopathogenic micromycetes; alien plants; Belarus; micobiota.

Введение
Чужеродные виды растений, распространяясь в новые для них регионы, являются одним из векто-

ров проникновения на эти территории фитопатогенных микромицетов и грибоподобных организмов. 
Кроме того, на чужеродные виды растений могут распространиться аборигенные виды фитопатогенов, 
поражающие близкородственные растения в данной местности [1]. Владение информацией о таксо-
номическом разнообразии фитопатогенной микобиоты на чужеродных растениях конкретного регио-
на является важной частью стратегии защиты его растительных сообществ от нежелательных послед-
ствий инвазий растений и микромицетов.

Выход в свет издания «Черная книга флоры Беларуси: чужеродные вредоносные растения» (далее – 
«Черная книга флоры Беларуси») [2] побудил нас провести исследование, направленное на установление 
перечня видов фитопатогенных микромицетов, поражающих чужеродные растения флоры республики. 

Материалы и методы исследования
Данная работа представляет собой итог анализа гербарных сборов фитопатогенных микромицетов, 

хранящихся в гербарии кафедры ботаники биологического факультета БГУ (MSKU). Семейства расте-
ний приведены согласно изданию «Oпpeдeлитeль высшиx paстeний Бeлapуси» [3], названия микроми-
цетов – в соответствии с международной микологической глобальной базой данных Index Fungorum1.

Представленные в настоящей публикации сведения получены в ходе выполнения научно-исследова-
тельской работы «Распрост ранение потенциально инвазивных фитопатогенных видов грибов в естествен-
ных и антропогенно трансформированных фитоценозах» в рамках проекта «Оценка угроз и разработка 
системы рисков от внедрения инвазивных видов в нативные сообщества как элемент экологической 
безопасности Респуб лики Беларусь». 

Результаты и их обсуждение
В ходе проведенных исследований установлено, что фитопатогенные микромицеты паразитировали на 

182 видах (56,5 %) из 322 видов чужеродных растений, указанных в «Черной книге флоры Беларуси» [2].
Ниже приведен перечень выявленных фитопатогенных микромицетов (чужеродные для Беларуси 

виды патогенов отмечены звездочкой [4 –12]).
Фитопатогенные микромицеты на наиболее вредоносных видах чужеродных растений «Чер-

ной книги флоры Беларуси»:
 • семейство Fagaceae – Erysiphe alphitoides (Griffon & Maubl.) U. Braun & S. Takam. var. аlphitoides [13] 

на Quercus rubra L.;
 • семейство Cucurbitaceae – *Golovinomyces cucurbitacearum (R. Y. Zheng & G. Q. Chen) Vakal. & 

Kliron. [13], Alternaria sp. [14] на Echynocystis lobata (Michx.) Torr. & Gray;
 • семейство Salicaceae – Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], Pollaccia radiosa (Lib.) E. Bald. & 

Cif. [15], Marssonina populi (Lib.) Magnus [15] на Populus alba L.;
1Index Fungorum [Electronic resource]. URL: www.indexfungorum.org/names/names.asp (date of access: 10.04.2021).
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 • семейство Rosaceae – *Podosphaera amelanchieris Maurizio [13], *Phyllosticta innumerabilis Peck [13], 
*Ascochyta amelanchieris Melnik [13] на Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; Podosphaera aphanis (Wallr.) 
U. Braun & S. Takam. var. aphanis [13] на Geum macrophyllum Willd.;

 • семейство Fabaceae – Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13] на Sarothamnus scoparius (L.) Koch; 
Ery siphe intermedia (U. Braun) U. Braun [13], *Septoria lupini Harkn. [16], *Ceratophorum setosum Kirchn. [6] 
на Lupinus polyphyllus Lindl.; *Erysiphe palczewskii (Jacz.) U. Braun & S. Takam. [13], *E. pseudoacaciae 
(P. D. Marchenko) U. Braun & S. Takam. [13], *Septoria robiniae (Lib.) Desm. [17] на Robinia pseudoacacia L.;

 • семейство Onagraceae – Podosphaera epilobii (Wallr.) de Bary [13] на Epilobium adenocaulon Hausskn.; 
Erysiphe pоlygoni DC. [13] на Rumex confertus Willd.; *Peronospora arthurii Farl. [18], *Erysiphe howeana 
U. Braun [6; 13], *Septoria oenotherae Westend. [19] на Oenothera biennis L.; *Peronospora arthurii Farl. [18], 
*Erysiphe howeana U. Braun [13] на Oenothera rubricaulis Klebahn;

 • семейство Elaeagnaceae – *Phyllactinia hippophaёs Thüm. ex S. Blumer [20] на Hippophaë rham-
noides L.;

 • семейство Aceraceae – Sawadaea bicornis (Wallr.: Fr.) Homma [13], *Septomyxa negundinis Al-
lesch. [6; 19], Phyllosticta acerina Allesch. [17], *Ph. negundinis Sacc. & Speg. [12] на Acer negundo L.;

 • семейство Balsaminaceae – *Plasmopara obducens J. Schröt. [18], *Puccinia komarovii Tranzschel ex 
P. Syd. & Syd. [6; 21] на Impatiens parviflora DC.;

 • семейство Apiaceae: Plasmopara nivea (Unger) J. Schröt. [18], Erysiphe heraclei DC. [13]; *Ramularia 
archangelicae Lindr. [6] на Archangelica officinalis Hoffm.; Erysiphe heraclei DC. [13] на Heracleum sos-
nowskyi Manden.;

 • семейство Caprifoliaceae – *Erysiphe vanbruntiana (Gerard) U. Braun & S. Takam. var. sambuci-race-
mosae (U. Braun) U. Braun & S. Takam. [13] на Sambucus nigra L.; *Erysiphe vanbruntiana (Gerard) U. Braun & 
S. Takam. var. sambuci-racemosae (U. Braun) U. Braun & S. Takam. [13; 22], *Phyllosticta sambucicola (Kalchbr.) 
Sacc. [12] на Sambucus racemosa L.;

 • семейство Asteraceae – *Golovinomyces asterum (Schwein.) U. Braun var. asterum [13], *Coleospo rium 
asterum (Dietel) Syd. & P. Syd. [20] на Aster novi-belgii L. и A. × salignus Willd.; *Golovinomyces asterum 
(Schwein.) U. Braun var. asterum [13] на Aster × versicolor Willd.; Podosphaera xanthii (Castagne) U. Braun & 
Shishkoff [13] на Bidens frondosa L. и B. connata Mühlenb. ex Willd.; *Golovinomyces ambrosiae (Schwein.) 
U. Braun & R. T. A. Cook [13] на Helianthus tuberosus L.; Coleosporium tussilaginis (Pers.) Lév. [21] на Peta-
sites hybridus (L.) Gaertn.; Podosphaera erigerontis-canadensis (Lév.) U. Braun & T. Z. Liu [13], *Septoria 
stenactidis Vill [6] на Erigeron annuus (L.) Pers. s. l.; Golovinomyces asterum var. solidaginis U. Braun [13], 
Cercosporella virgaureae (Thüm.) Allesch. [13] на Solidago canadensis L.; Golovino myces asterum var. solida-
ginis U. Braun [13] на Solidago gigantea Ait.; Podosphaera xanthii (Castagne) U. Braun & Shishkoff [13] на 
Xanthium albinum (Widd.) H. Scholz; *Golovinomyces ambrosiae (Schwein.) U. Braun & R. T. A. Cook [13] 
на Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen.;

 • семейство Araceae – *Ramularia aromatica (Sacc.) Höhn. [6; 12] на Acorus calamus L.
Фитопатогенные микромицеты на агрессивных видах чужеродных растений, обладающих ин-

вазионным потенциалом на территории Беларуси:
 • семейство Papaveraceae – *Peronospora chelidonii Miyabe [18], *Erysiphe macleayae R. Y. Zheng & 

G. Q. Chen [13; 23], Melampsora magnusiana G. H. Wagner [24], *Septoria chelidonii (Lib.) Desm. [12; 14] 
на Chelidonium majus L.;

 • семейство Euphorbiaceae – Podosphaera euphorbiae (Castagne) U. Braun & S. Takam. [13], Melamp-
sora euphorbiae (Ficinus & C. Schub.) Castagne [24] на Euphorbia cyparissias L.;

 • семейство Fabaceae – *Peronospora meliloti Syd. [18], Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13] на 
Melilotus albus Medik.; Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13], *Cercospora meliloti Oudem. [22] на Me-
lilotus officinalis (L.) Pall.;

 • семейство Asteraceae – *Golovinomyces asterum (Schwein.) U. Braun var. asterum [13], *Coleosporium 
asterum (Dietel) Syd. & P. Syd. [20] на Aster lanceolatus Willd.; Bremia ovata Sawada [18], Podosphaera 
erigerontis-canadensis (Lév.) U. Braun & T. Z. Liu [13], Рuccinia сrepidis J. Schröt. [25] на Crepis tecto-
rum L.; *Basidiophora entospora Roze & Cornu [18], Podosphaera erigerontis-canadensis (Lév.) U. Braun & 
T. Z. Liu [13], Cercosporella canа (Sacc.) Sacc. [26] на Coniza canadensis (L.) Cronq.; Oidium sp. [13] на 
Euthamia graminifolia (L.) Nutt.; *Golovinomyces ambrosiae (Schwein.) U. Braun & R. T. A. Cook [13] на Rud-
beckia laciniata L.;

 • семейство  Poaceae – Blumeria graminis (DC.) Speer [13] на Apera spica-venti (L.) P. Beauv. и Puc-
cinellia distans (Jacq.) Parl.

Фитопатогенные микромицеты на слабоагрессивных видах чужеродных растений, обладаю-
щих инвазионным потенциалом на территории Беларуси: 

 • семейство Ranunculaceae – Peronospora ranunculi Gäum. [18], Erysiphe aquilegiae DC. var. ranunculi 
(Grev.) R. Y. Zheng & G. Q. Chen [13] на Ranunculus sardous Crantz;
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 • семейство Berberidaceae – *Erysiphe berberidis DC. var. berberidis [13; 22], Puccinia graminis Pers. [25] 
на Berberis vulgaris L.;

 • семейство Papaveraceae – *Peronospora arborescens (Berk.) de Bary [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex 
L. Junell [13], Alternaria tenuissima (Kunze) Wiltshire [22] на Papaver orientale L.; *Peronospora arbo-
rescens (Berk.) de Bary [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Papaver rhoeas L.; *Pero-
nospora arborescens (Berk.) de Bary [18], *Alternaria papavericola Woudenb. & Crous [13] на Papaver 
setigerum DC. (incl. P. somniferum L.); Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Papaver dubium L.;

 • семейство Caryophyllaceae – Peronospora scleranthi Rabenh. ex J. Schröt. [18] на Scleranthus annuus L.; 
Peronospora obovatа Bonord. [18], Puccinia arenariae (Schumach.) J. Schröt. [25] на Spergula arven-
sis L.; *Аlternaria saponariae (Peck) Neerg. [27], *Phyllosticta saponariae (Fuckel) Sacc. [12] на Saponaria 
offici nalis L.; Uromyces dianthi (Pers.) Niessl [24], Puccinia arenariae (Schumach.) J. Schröt. [25], *Аlter-
naria nobilis (Vize) E. G. Simmons [27], А. dianthicola Neerg. [27], Septoria dianthi (Alb. & Schwein.) 
Desm. [22] на Dianthus barbatus L.;

 • семейство Amaranthaceae – *Wilsoniana bliti (Biv.) Thines [18], *Stagonospora atriplicis (Westend.) 
Lind [26] на Amaranthus retroflexus L.;

 • семейство Chenopodiaceae – *Peronospora farinosа (Fr.) Fr. [18; 22], Passalora dubia (Riess) 
U. Braun [26] на Chenopodium album L.;

 • семейство Polygonaceae – *Peronospora polygoni-convolvuli A. Gustavsson [18], Puccinia polygoni- 
amphibii Pers. [21] на Fallopia convolvulus (L.) A. Love;

 • семейство Violaceae – Puccinia violae (Schumach.) DC. [22], Cercospora violae Sacc. [22], Ascochyta 
violae Sacc. & Speg. [22], Ramularia violae Fuckel [22] на Viola odorata L.;

 • семейство Cucurbitaceae – *Golovinomyces cucurbitаcearum (R. Y. Zheng & G. Q. Chen) Vakal. & 
Kliron. [13] на Thladiantha dubia Bunge;

 • семейство Brassicaceae – *Hyaloperonospora niessliana (Berl.) Constant. [18], Erysiphe crucifera rum  
Opiz ex L. Junell [13] на Alliaria petiolata (M. Bieb.) Cavara et Grande; Erysiphe cruciferarum Opiz ex 
L. Junell [13], Albugo candida (Pers.) Roussel [18], *Ramularia armoraciae Fuckel [22], Alternaria tenuissima 
(Kunze) Wiltshire [22], *A. brassicae (Berk.) Sacc. [26], *Cercospora armoraciae Sacc. [22] на Armoracia 
rusticana Gaertn., B. Mey. & Scherb.; Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Brassica nigra (L.) 
W. D. J. Koch; *Peronospora buniadis Gäum. [18], Albugo candida (Pers.) Roussel [18], Erysiphe crucife rarum 
Opiz ex L. Junell [13], *Ramularia buniadis Vestergr. [26] на Bunias orientalis L.; *Hyaloperonospora para-
sitica (Pers.) Constant. [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13], Albugo candida (Pers.) Roussel [18] 
на Capsella bursa-pastoris (L.) Medik.; *Hyaloperonospora sisymbrii-sophiae (Gäum.) Göker, Voglmayr & 
Oberw. [18], Albugo candida (Pers.) Roussel [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Descurainia 
sophia (L.) Webb ex Prantl; Albugo candida (Pers.) Roussel [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] 
на Erysimum canescens Roth и E. cheiranthoides L.; Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Erysi-
mum marschallianum Andrz. и Sinapis arvensis L.; Hyaloperonospora brassicae (Gäum.) Göker, Voglmayr, Ri-
ethm., Weiss & Oberw. [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Sinapis alba L.; Perofascia lepidii 
(McAlpine) Constant. [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13] на Lepidium densiflorum Schrad.; 
Hyaloperonospora brassicae (Gäum.) Göker, Voglmayr, Riethm., Weiss & Oberw. [18] на Raphanus raphanis-
trum L.; Hyaloperonospora brassicae (Gäum.) Göker, Voglmayr, Riethm., Weiss & Oberw. [18], Ery siphe cruci-
ferarum Opiz ex L. Junell [13], *Alternaria japonica Yoshii [27], *А. brassicae (Berk.) Sacc. [27], *А. brassici-
cola (Schwein.) Wiltshire [27], А. alternata (Fr.) Keissl. [27], А. tenuissima (Kunze) Wiltshire [27] на Raphanus 
sativus L.; Hyaloperonospora rorippae-islandicae (Gäum.) Göker, Voglmayr & Oberw. [18], Phyllosticta her-
barum Westend. [20] на Rorippa austriaca (Crantz) Bess.; *Peronospora sisymbrii-officinalis Gäum. [18], Al-
bugo candida (Pers.) Roussel [18] на Sisymbrium altissimum L.; *Hyalope ronospora sisymbrii-loeselii (Gäum.) 
Göker, Riethm., Voglmayr, Weiss & Oberw. [18], Erysiphe crucifera rum Opiz ex L. Junell [13] на Sisymbrium 
loeselii L.; Albugo candida (Pers.) Roussel [18] на Sisymbrium wolgense Bieb. ex E. Fourn.; *Hyaloperonospora 
thlaspeos-arvensis (Gäum.) Göker, Riethm., Voglmayr, Weiss & Oberw. [18], Albugo candida (Pers.) Rous-
sel [18], Erysiphe cruciferarum Opiz ex L. Junell [13; 28] на Thlaspi arvense L.;

 • семейство Salicaceae – Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], Melampsora populnea (Pers.) 
P. Karst. [15; 24], M. laricis-populina Kleb. [24], M. allii-populina Kleb. [24] на Populus balsamifera L.; Taph-
rina populina Fr. [15], Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13; 15], Septoria populi Desm. [15] на Popu-
lus × berolinensis (K. Koch) Dippel; Taphrina populina Fr. [15], Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], 
Melampsora populnea (Pers.) P. Karst. [15; 24], M. laricis-populina Kleb. [24], Marssonina populi (Lib.) Mag-
nus [26] на Populus × canadensis Moench; Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], Melampsora populnea 
(Pers.) P. Karst. [15; 24] на Populus longifolia Fisch.; Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], Melampsora 
populnea (Pers.) P. Karst. [15; 24] на Populus suaveolens Fisch.; Phyllosticta cinerea Pass. [15] на Populus cv. 
Lettland; Erysiphe adunca (Wallr.) Fr. var. adunca [13], Melampsora salicina Desm. [24], M. epitea Thüm. [24], 
M. allii-fragilis Kleb. [24] на Salix fragilis L.;
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 • семейство Grossulariaceae – *Podosphaera mors-uvae (Schwein.) U. Braun & S. Takam. [13], Puccinia 
caricina DC. [25] на Ribes alpinum L.; *Podosphaera mors-uvae (Schwein.) U. Braun & S. Takam. [13; 14], 
Erysiphe grossulariae (Wallr.) de Bary [13; 14] на Grossularia uva-crispa (L.) Mill.;

 • семейство Rosaceae – Monilia cinerea Bonord. [22] на Microcerasus tomentosa (Thunb.) Eremin et 
Yushe v; Podosphaera tridactyla (Wallr.) de Bary [13], Cercospora cerasella Sacc. [12], Stigmina carpophila (Lév.) 
M. B. Ellis [12], Cylindrosporium hiemalis (B. B. Higgins) Sacc. [12], *Phyllosticta pruni-avium Allesch. [12] на 
Cerasus avium (L.) Moench; Podosphaera tridactyla (Wallr.) de Bary [13], Cylindrosporium hiemalis (B. B. Hig-
gins) Sacc. [22], Taphrina wiesneri (Ráthay) Mix [22], Stigmina carpophila (Lév.) M. B. Ellis [22], Monilia cinerea 
Bonord. [22] на Cerasus vulgaris Mill.; Podosphaera clandestina (Wallr.: Fr.) Lév. var. clandestina [13], Phyl-
lactinia mali (Duby) U. Braun [13], Coryneum foliicola Fuckel [22] на Crataegus monogyna Jacq. s. l.; Podos-
phaera clandestina (Wallr.: Fr.) Lév. var. clandestina [13], Phyllactinia mali (Duby) U. Braun [13] на Crataegus 
rhipidophylla Gand.; Podosphaera clandestina (Wallr.: Fr.) Lév. var. clandestina [13] на Crataegus submollis Sarg.; 
Phytophthora fragaria Hickman [18], Podosphaera aphanis (Wallr.) U. Braun & S. Takam. var. aphanis [13], Ra-
mularia grevilleana (Tul. & C. Tul. ex Oudem.) Jørst. [14] на Fraga ria × ananassa Duch.; Podosphaera tridactyla 
(Wallr.) de Bary [13] на Padus virginiana (L.) Mill.; Podosphaera ferruginea (Schltdl.: Fr.) U. Braun & S. Takam. 
var. ferruginea [13] на Poterium sanguisorba L.; Podosphaera tri dactyla (Wallr.) de Bary [13], Erysiphe prunastri 
DC. [13], Ovularia circumscissa Sorokin [22], Phyllosticta prunicola Opiz ex Sacc. [20] на Prunus cerasifera Ehrh.; 
Peronospora sparsa Berk. [18], Podosphaera pannosa (Wallr.: Fr.) de Bary [13], Phyllosticta rosarum Pass. [13] на 
Rosa canina L.; Podosphaera pannosa (Wallr.: Fr.) de Bary [13], Cla dosporium macrocarpum Preuss [22] на Rosa 
rugosа Thunb.; Podosphaera pannosa (Wallr.: Fr.) de Bary [13] на Rosa glabrifolia C. A. Mey. ex Rupr., R. × malyi 
A. Kern., R. sherardii Davies и R. villosa L.;

 • семейство Fabaceae – *Erysiphe palczewskii (Jacz.) U. Braun & S. Takam. [12; 13; 28], *E. robiniae Grev. 
var. robiniae [12; 13], *Septoria caraganae Henn. [17], Ascochyta borjomi Bondartsev [22], *A. cara ganae 
(Vestergr.) Melnik [20] на Caragana arborescens Lam.; Erysiphe pisi DC. var. pisi [13] на Lathyrus tubero-
sus L.; *Erysiphe galegae U. Braun [13] на Galega orientalis Lam.; Peronospora aestivalis Syd. [18], Ery siphe 
pisi DC. var. pisi [13] на Medicago sativa L.; Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13] на Onobrychis viciifo-
lia Scop.; Peronospora trifolii-minoris Gäum. [18], Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13] на Trifolium 
campestre Schreb.; Peronospora trifoliorum de Bary [18], Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun [13; 28], Uro-
myces trifolii-repentis Liro [24], U. fallens (Arthur) Barthol. [24] на Trifolium hybridum L.; Peronospora viciae 
(Berk.) de Bary [18], Erysiphe pisi DC. var. pisi [13] на Vicia angustifolia Rеichard; Erysiphe pisi DC. [13], 
*Uromyces ervi (Wallr.) Westend. [24], U. viciae-fabae (Pers.) J. Schröt. [24] на Vicia hirsutа (L.) S. F. Gray; 
Erysiphe pisi DC. var. pisi [13] на Vicia × segetalis Thuill.; Peronospora viciae (Berk.) de Bary [18], Erysiphe 
pisi DC. var. pisi [13] на Vicia tetrasperma (L.) Schreb. и V. villosa Roth;

 • семейство Onagraceae – *Peronospora arthurii Farl. [18], *Erysiphe howeana U. Braun [13] на Oeno-
thera × wienii Renner ex Rostański;

 • семейство Aceraceae – Sawadaea bicornis (Wallr.) Homma [13] на Acer tataricum L.; Sawadaea tulas-
nei (Fuckel) Homma [13] на Acer ginnala Maxim.;

 • семейство Oxalidaceae – *Erysiphe russellii (Clinton) U. Braun & S. Takam. [12–14; 22; 28] на Xantho-
xalis stricta (L.) Small;

 • семейство Geraniaceae – Peronospora erodii Fuckel [18] на Erodium cicutarium (L.) L’Her.; Peronospora 
conglomerata Fuckel [18] на Geranium pusillum L.; Uromyces geranii (DC.) G. H. Otth & Wartm. [24] на Ge-
ranium pyrenaicum Burm. f.; Plasmopara pusilla (de Bary) J. Schröt. [18], Podosphaera fugax (Penz. & Sacc.) 
U. Braun & S. Takam. [13] на Geranium sibiricum L.;

 • семейство Cornaceae – Erysiphe tortilis (Wallr.: Fr.) Link [13; 22] на Swida alba (L.) Opiz;
 • семейство Apiaceae – Erysiphe heraclei DC. [13; 22; 28] на Carum carvi L. и Heracleum sibiricum L.; 

*Plasmopara conii (Casp.) Trotter [18], Erysiphe heraclei DC. [13; 22], *Puccinia conii (F. Strauss) Fuckel [12] 
на Сonium maculatum L.; Plasmopara pastinacae Sǎvul. & O. Sǎvul. [18], Erysiphe heraclei DC. [13], Ramu-
laria pastinacae (P. Karst.) Lindr. & Vestergr. [22], Alternaria dauci (J. G. Kühn) J. W. Groves & Skolko [27] 
на Pastinaca sativa L. s. l.;

 • семейство Oleaceae – Erysiphe fraxinicola U. Braun & S. Takam. [13] на Fraxinus pennsylvani-
ca Marsh. s. l.; Phyllactinia  fraxini (DC.) Fuss [13], *Erysiphe syringae Schwein. [12; 13], *E. syringae-
japoni cae (U. Braun) U. Braun & S. Takam. [12; 13; 28], Botrytis cinerea Pers. [17], *Gloeosporium sy-
ringae Allesch. [17], *Cladosporium syringae (Oudem.) Montem. [12; 20], *Ascochyta syringae (Westend.) 
Bres. [12; 20], *Phyllosticta syringophila Oudem. [12] на Syringa vulgaris L.;

 • семейство Caprifoliaceae – Erysiphe lonicerae DC. var. lonicerae [13] на Lonicera caprifolium L.; Ery-
siphe lonicerae DC. var. lonicerae [13; 28], Ascochyta tenerrima Sacc. & Roum. [12; 13] на Lonicera ta-
tarica L.; *Ery siphe symphoricarpi (Howe) U. Braun & S. Takam. [12; 13], *Sphaceloma symphoricarpi 
Barrus & Horsfall [12; 26] на Symphoricarpos albus (L.) S. F. Blake;
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 • семейство Dipsacaceae – Podosphaera dipsacacearum (Tul. & C. Tul.) U. Braun & S. Takam. [13] на 
Dipsacus fullonum L.;

 • семейство Apocynaceae – Oidium sp. [13] на Vinca minor L.;
 • семейство Convolvulaceae – *Erysiphe convolvuli DC. var. convolvuli [13; 14; 28], *Ramularia convolvuli 

Zaprom. [17], *Septoria convolvuli Desm. [19], *S. longispora Bondartsev [26] на Convolvulus arvensis L.;
 • семейство Boraginaceae – *Erysiphe lycopsidis R. Y. Zheng & G. Q. Chen [13; 28], *Ramularia an-

chusae C. Massal. [21], Puccinia recondita Roberge ex Desm. [21] на Anchusa officinalis L.; Golovinomyces 
cynoglossi (Wallr.) V. P. Heluta [13; 28] на Symphytum asperum Lepech., S. caucasicum Bieb., Echium vul-
gare L. и Myosotis sylvatica Ehrh. ex Hoffm.; Golovinomyces cynoglossi (Wallr.) V. P. Heluta [13], Puccinia 
bromina Erikss. [25] на Symphytum × uplandicum Nym.; Peronospora myosotidis de Bary [18], Golovinomy-
ces cynoglossi (Wallr.) V. P. Heluta [13; 28] на Myosotis arvensis (L.) Hill.;

 • семейство Solanaceae – Podosphaera xanthii (Castagne) U. Braun & Shishkoff [13], *Phyllosticta phy-
saleos Sacc. [12] на Physalis alkekengi L.; *Peronospora hyoscyami de Bary [18], *Golovinomyces hyoscyami 
(R. Y. Zheng & G. Q. Chen) V. P. Heluta [13], *Ascochyta hyoscyami Lasch [12] на Hyoscyamus niger L.; 
*Аlternaria solani Sorauer [26] на Datura stramonium L.;

 • семейство Lamiaceae – Neoerysiphe galeopsidis (DC.) U. Braun [13; 14] на Ballota nigra L., Salvia ver-
ticillata L. и Galeopsis ladanum L.; Golovinomyces biocellatus (Ehrenb.) V. P. Heluta [13], Puccinia menthae 
Pers. [25] на Mentha arvensis L.; Golovinomyces biocellatus (Ehrenb.) V. P. Heluta [13] на Mentha × gracilis 
Sole; Golovinomyces biocellatus (Ehrenb.) V. P. Heluta [13], Puccinia menthae Pers. [21] на Mentha longi-
folia (L.) L.; Golovinomyces biocellatus (Ehrenb.) V. P. Heluta [13], Puccinia menthae Pers. [25], Ramularia 
menthicola Sacc. [22] на Mentha × piperita L.; *Peronospora elsholtziae T. R. Liu & C. K. Pai [18] на Elsholt-
zia ciliata (Thunb.) Hyl.; Peronospora lamii A. Braun [18], Neoerysiphe galeopsidis (DC.) U. Braun [13], 
Ramularia lamiicola C. Massal. [26] на Lamium album L.; Peronospora lamii A. Braun [18], Neoerysiphe 
galeopsidis (DC.) U. Braun [13; 28] на Lamium purpureum L.;

 • семейство Asteraceae – Golovinomyces artemisiae (Grev.) V. P. Heluta [13] на Artemisia abrotanum L.; 
Paraperonospora sulphurea (Gum.) Constant. [18], Albugo tragopogonis (DC.) Gray [18], Golovinomyces 
artemisiae (Grev.) V. P. Heluta [13], Puccinia tanaceti DC. [25], Cercospora ferruginea Fuckel [20] на Arte-
misia absinthium L.; Paraperonospora leptosperma (de Bary) Constant. [18] на Anthemis arvensis L.; Bremia 
lactucae Regel [18], Golovinomyces montagnei U. Braun [13], *Puccinia cyani Pass. [12; 22] на Centaurea 
cyanus L.; Golovinomyces montagnei U. Braun [13] на Centaurea diffusa Lam., C. montana L. и C. stoebe L.; 
Oidium sp. [13] на Bellis perennis L.; Puccinia calcitrapae DC. [25] на Carduus nutans L.; Bremia son-
chicola (Schltdl.) Sawada [18], Golovinomyces sonchicola U. Braun & R. T. A. Cook [13; 14], Coleosporium 
tussilaginis (Pers.) Lév. [14; 21], Spermosporina sonchi-oleracei (Fautrey) U. Braun [14] на Sonchus arven-
sis L.; Bremia lactucae Regel [18], Oidium sp. [13] на Gaillardia × grandiflora Van Houtte; Bremia lactucae 
Regel [18], Golovinomyces cichoraceаrum (DC.) V. P. Heluta [13; 28] на Lactuca serriola L.; *Bremia lap-
sanae Syd. [12; 18], Golovinomyces cichoraceаrum (DC.) V. P. Heluta [13], *Puccinia lapsanae Fuckel [25], 
*Ramularia lapsanae (Desm.) Sacc. [12; 26] на Lapsana communis L.; Podosphaera erigerontis-canadensis 
(Lév.) U. Braun & T. Z. Liu [13] на Chamomilla recutita (L.) Rauschert; Golovinomyces cichoraceаrum (DC.) 
V. P. Heluta [13], Puccinia hieracii (Röhl.) H. Mart. [25], *Ramularia cichorii Dearn. & House [20], *Cer-
cospora cichorii Davis [26] на Cichorium intybus L.; Golovinomyces inulae U. Braun & H. D. Shin [13] на 
Inula helenium L.; Golovinomyces depressus (Wallr.) V. P. Heluta [13] на Onopordum acanthium L.; *Golovi-
nomyces ambrosiae (Schwein.) U. Braun & R. T. A. Cook [13] на Rudbeckia hirta L.; Paraperonospora lepto-
sperma (de Bary) Constant. [18] на Lepidotheca suaveolens (Pursh) Nutt.; Podosphaera xanthii (Castagne) 
U. Braun & Shishkoff [13] на Telekia speciosa (Schreb.) Baumg.;

 • семейство Iridaceae – Phyllosticta iridis Ellis & G. Martin [22], Cladosporium iridis (Fautrey & Roum.) 
G. A. de Vries [22], Ascochyta iridis Oudem. [22] на Iris × germanica L.;

 • семейство Juncaceae – Uromyces junci Tul. [24] на Juncus tenuis Willd.;
 • семейство Poaceae – Puccinia coronata Corda [21] на Ceratochloa carinata (Hook. & Arn.) Tutin; 

*Macalpinomyces neglectus (Niessl) Vánky [12; 21], *Sporisorium destruens (Schltdl.) Vánky [12] на Setaria 
pumila (Poir.) Roem. & Schult.; Blumeria graminis (DC.) Speer [13] на Anisantha tectorum (L.) Nevski, Lolium 
perenne L., Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. Presl & C. Presl и Bromus mollis L.

Зарегистрированные фитопатогены относились к 228 видам и внутривидовым таксонам из 47 ро-
дов, 12 семейств, 8 порядков, 7 классов, 4 отделов, 2 царств – Stramenopila и Fungi. Из числа обна-
руженных микромицетов к псевдогрибам отдела Oomycota принадлежали 46 видов, к грибам отдела 
Ascomycota – 63, отдела Basidiomycota – 36, отдела Deuteromycota – 83 вида (рис. 1). 

Среди отмеченных фитопатогенных микромицетов только 92 вида и внутривидовых таксона (40,4 %) 
принадлежат к чужеродным для Республики Беларусь [4 –12]. Очевидно, они являются узкоспециа-
лизированными и в настоящее время паразитируют только на указанных инвазивных видах растений. 
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Остальные 136 видов и внутривидовых таксонов (59,6 %) поражают как аборигенные, так и чужерод-
ные виды растений. Этот факт позволяет предположить, что данные микромицеты расширили свою 
трофическую нишу, перейдя с аборигенных на чужеродные для Беларуси растения. 

Чужеродные растения, являющиеся хозяевами патогенов, отнесены к 128 родам, 37 семействам 
двудольных и однодольных покрытосеменных растений. Наибольшее количество питающих растений 
(38 видов, или 20,9 %) принадлежали к семейству Asteraceae – oдному из ведущих семейств во флоре 
Беларуси (рис. 2).

На 32 видах (17,6 %) чужеродных растений «Черной книги флоры Беларуси», отнесенных к числу 
наиболее вредоносных, зарегистрированы 44 вида и внутривидовых таксона фитопатогенных микро-
мицетов (19,3 % от общего количества выявленных). Из них к чужеродным принадлежит примерно 
половина (24 вида).

Рис. 1. Количественное распределение фитопатогенных микромицетов по отделам
Fig. 1. Quantitative distribution of phytopathogenic micromycetes by divisions

Рис. 2. Количественное распределение чужеродных растений флоры Беларуси,  
пораженных микромицетами, по семействам, %

Fig. 2. Quantitative distribution of alien plants  
of the Belarusian flora affected by micromycetes by family, %
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Наибольшее количество фитопатогенов (185 видов и внутривидовых таксонов, или 81,1 %) отмечено 
на 139 видах (76,4 %) слабоагрессивных чужеродных растений, обладающих инвазионным потенциалом 
на территории Беларуси. Около трети из них (62 вида) относятся к чужеродным.

Наименьшее число фитопатогенных микромицетов (19 видов и внутривидовых таксонов, или 8,3 %) 
выявлено на 11 видах (6,0 %) агрессивных чужеродных растений, обладающих инвазионным потен-
циалом на территории Беларуси. Чужеродные виды микромицетов в пределах этой группы растений 
представлены только 6 видами. 

Таким образом, имеющаяся в нашем распоряжении информация подтверждает, что чужеродные 
(в том числе инвазивные) виды растений для ряда фитопатогенов являются векторами их проникно-
вения на новые территории. В значительной мере это микромицеты с высокой степенью паразитизма, 
строго приуроченные в своем развитии к растению-хозяину.

Заключение
Проведенный анализ показал, что фитопатогенные микромицеты, представленные в гербарии ка-

фед ры ботаники биологического факультета БГУ, зарегистрированы не на всех чужеродных для Бела-
руси растениях. Данные исследования могут послужить основой многолетнего мониторинга в целях 
выявления на таких растениях новых видов фитопатогенных микромицетов.

Представленные в настоящей работе сведения следует учитывать при прогнозе расширения у чуже-
родных микромицетов круга питающих растений из числа аборигенных для республики видов, в том 
числе хозяйственно значимых и ресурсных. Результаты исследования также будут полезны при разра-
ботке мероприятий по защите культивируемых чужеродных растений от микозов. Информацию о по-
ражаемости чужеродных растений микромицетами необходимо учитывать в процессе подбора ассор-
тимента растений для озеленения населенных пунктов Беларуси.
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СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА ЗООПЛАНКТОНА  
В ОЗЕРАХ РАЗНОГО ТРОФИЧЕСКОГО СТАТУСА

И. Н. СЕЛИВОНЧИК 1)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь

Приведены доминирующие комплексы видов зоопланктона пелагиали озер Нарочь, Мястро, Баторино (2014 –2019), 
Малые и Большие Швакшты (2014 –2015), Свирь (2018). Проанализирована сезонная динамика развития зоопланк-
тона, отмечен вклад таксономических групп и отдельных видов в численность и биомассу зоопланктона озер, 
различающихся по трофическому статусу. В развитии зоопланктона на протяжении вегетационного сезона про-
слеживалась двухвершинная кривая количественных показателей. В весенний период в зоопланктоне, как прави-
ло, преобладали коловратки, в летне-осенний – представители рачкового зоопланктона. По мере повышения тро-
фического статуса озер возрастало относительное значение биомассы ветвистоусых ракообразных и уменьшался 
удельный вес веслоногих ракообразных. 
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SEASONAL DYNAMICS OF ZOOPLANKTON  
IN LAKES OF DIFFERENT TROPHIC STATUS
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In the article, we present the data about the dominant complexes of zooplankton species in the pelagic zone of lakes 
Naroch, Myastro, Batorino (2014 –2019), Malye and Bolshie Shvakshty (2014 –2015), Svir (2018). The seasonal dy-
namics of zooplankton is analysed. The contribution of taxonomic groups and individual species in the abundance and 
biomass of zooplankton in lakes with different trophic status is studied. We noted two peaks in the seasonal dynamics of 
zooplankton. Rotifers prevailed in the spring, while Crustacea dominated in the summer-autumn period. The relative bio-
mass of cladocerans increased and the proportion of copepods decreased with the increasing of trophic status of the lakes. 

Keywords: lake; zooplankton; species composition; abundance; biomass; seasonal dynamics.
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Введение
Зоопланктон – один из важных компонентов для биологического анализа вод ных экосистем и мони-

торинга экологического состояния водных объектов разного типа. Являясь вторичным звеном в трофи-
ческой цепи водных экосистем, зоопланктон играет важную роль в их структуре и функционировании: 
потребляя бактерио- и фитопланктон, он участвует в процессах самоочищения, служит кормовой базой 
для многих видов рыб1. 

Благодаря короткому жизненному циклу зоопланктонные сообщества даже при непродолжительных 
исследованиях позволяют охарактеризовать современное состояние водного объекта2. Сезонная дина-
мика зоопланктона определяется сезонными изменениями численности и биомассы доминирующих 
видов, количественным соотношением таксономических групп и быстротой реакции организмов на из-
менения условий окружающей среды [1]. Состояние и динамика видовой структуры сообщества гидро-
бионтов являются достаточно информативными показателями для оценки происходящих в экосистеме 
процессов. Особую ценность и интерес при гидробиологических исследованиях представляют много-
летние и многократные в течение года наблюдения за гидробионтами. 

В связи с этим целью данной работы было изучение сезонной динамики развития зоопланктона 
в озерах разного трофического статуса.

Материалы и методы исследования
Материалом для исследования послужили пробы, отобранные на протяжении вегетационного сезо-

на в озерах Нарочь, Мястро и Баторино с 2014 по 2019 г., Малые и Большие Швакшты с 2014 по 2015 г. 
и оз. Свирь в 2018 г. Схема расположения данных озер представлена на рис. 1.

Исследованные озера являются крупными водными объектами и входят в состав Белорусского По-
озерья [2].

Озера Нарочь, Мястро и Баторино принадлежат к Нарочанской группе озер. Озеро Баторино, являю-
щееся начальным в цепи озер, представляет собой эвтрофный водоем с высокой степенью водооб-
мена. В него впадают ручей и несколько мелиорационных каналов, а вытекает р. Дробня, впадающая 
в оз. Мястро. Озеро Мястро – крупный среднеглубокий мезотрофный водоем с высокой степенью водо-
обмена. Помимо оз. Баторино, оно связано протоками с озерами Скрипово, Шестаково. Сток проис-
ходит по протоке (реке) Скеме в оз. Нарочь [3]. Озеро Нарочь является самым большим в Беларуси 
и представляет собой олигомезотрофный водоем с низкой степенью водообмена. Приток воды проис-
ходит из оз. Мястро, а также по 17 ручьям, сток – по р. Нарочь.

Озера Малые и Большие Швакшты принадлежат к Швакштинской группе озер. Озеро Большие 
Швакшты – высокоэвтрофный, значительный по площади, но мелководный и слабопроточный водоем. 
В него впадают 5 небольших ручьев, а вытекает протока, направленная в оз. Малые Швакшты и далее 
в р. Страчу. В вод ном балансе значительную роль играют осадки на водное зеркало, а также поверх-
ностный приток. Расход воды примерно в одинаковой мере обусловлен испарением с поверхности вод-
ного зеркала и вытоком в хорошо проточное оз. Малые Швакшты [3; 4]. 

1Науменко Е. Н. Структурно-функциональная организация зоопланктона Куршского и Вислинского заливов Балтийского 
моря : автореф. дис. … д-ра биол. наук : 03.00.18. СПб., 2009. 42 с.

2Кучко Я. А. Влияние форелевого хозяйства на сообщество зоопланктона озерно-речной экосистемы : автореф. дис. … 
канд. биол. наук : 03.00.08 ; 03.00.16. Петрозаводск, 2004. 26 с.

https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%94%D1%80%D0%BE%D0%B1%D0%BD%D1%8F_%28%D1%80%D0%B5%D0%BA%D0%B0%29&action=edit&redlink=1
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9C%D1%8F%D1%81%D1%82%D1%80%D0%BE
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Озеро Свирь принадлежит к Свирской группе озер. Это крупный, мелководный, проточный, эвтроф-
ный водоем, характеризующийся низким качеством воды. В него впадают реки Смолка, Большой Пере-
коп, а на севере вытекает р. Свирица [3].

Отбор и обработку проб зоопланктона проводили стандартными, принятыми в гидробиологии мето-
дами [5]. Пробы отбирали батометром Руттнера (2 л), а затем смешивали в черном баллоне (50 л) для 
получения интегральной пробы, отражающей средний состав озерной воды. Объем воды каждого го-
ризонта в интегральной пробе был пропорционален его доле в общем объеме озера в соответствии 
с данными батиметрии. Из интегральной пробы отбирали пробу зоопланктона объемом 10 л и проце-
живали через планктонную сеть Апштейна с длиной стороны ячейки, равной 64 мкм. Полученный оса-
док объе мом 150 мл сливали в пластиковые бутылки. Фиксировали пробы 4 % раствором формалина. 
Обработку собранного материала выполняли под микроскопом Zeiss Axio Lab (Германия) на счетной 
пластинке. Размеры организмов измеряли с помощью окуляр-микрометра.

Идентификацию водных беспозвоночных проводили с использованием определителей коловраток 
по Кутиковой [6], ветвистоусых ракообразных по Мануйловой [7], веслоногих ракообразных по Веж-
новцу [8], а также пособия «Определитель пресноводных беспозвоночных европейской части СССР» [9]. 
Массу ракообразных устанавливали расчетным методом [10] в соответствии со степенными уравне-
ниями зависимости массы тела от его длины. Массу коловраток находили, приравнивая форму их тела 
к определенным геометрическим фигурам. Общую биомассу зоопланктона вычисляли суммированием 
биомасс отдельных его представителей.

Статистическую обработку данных проводили с использованием пакета программ Microsoft Excel.

Результаты и их обсуждение
Видовой состав зоопланктона исследованных озер представлен обычным для Белорусского Поозерья 

комплексом видов. Доминирующий комплекс организмов зоопланктона в изученных водоемах имел сход-
ные черты. Из веслоногих ракообразных (Copepoda) преобладающими по численности во всех озерах 
являлись Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888), Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857), Thermocyclops 
oithonoides (Sars, 1863). Доминирующий комплекс ветвистоусых ракообразных (Cladocera) в исследо-
ванных водных объектах незначительно различался: в оз. Нарочь он был представлен Daphnia cristata 

Рис. 1. Карта-схема расположения озер Нарочь (1), Мястро (2), Баторино (3),  
Малые Швакшты (4 ), Большие Швакшты (5), Свирь (6 )

Fig. 1. Schematic map of the location of lakes Naroch (1), Myastro (2), Batorino (3),  
Malye Shvakshty (4 ), Bolshie Shvakshty (5), Svir (6 )
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(Sars, 1862), Daphnia cuculata (Sars, 1862), Bosmina longispina (Leydig, 1860); в оз. Мястро – D. cristata, 
D. cuculata, Bosmina crassicornis (P. E. Müller, 1867), Chydorus sphaericus (O. F. Müller, 1785); в оз. Бато-
рино – D. cuculata, Ch. sphaericus, Bosmina coregoni (Baird, 1857), Diaphanosoma brachyurum (Lievin, 1848); 
в озерах Малые и Большие Швакшты – D. cuculata, Ch. sphaericus, в оз. Свирь – D. cuculata, Ch. sphaericus, 
B. crassicornis. Из коловраток (Rotifera) в видовом составе в оз. Нарочь преобладали Cono chilus unicornis 
(Rousselet, 1892), Kellicottia longispina (Kellicott, 1879), Keratella cochlearis (Gosse, 1851), представители 
рода Polyarthra; в оз. Мястро – K. cochlearis, представители рода Polyarthra; в оз. Бато рино – C. uni-
cornis, K. cochlearis, представители рода Polyarthra; в озерах Малые и Большие Швакшты – Fili nia 
longiseta (Ehrenberg, 1834), K. cochlearis, представители рода Brachionus (Br. diversicornis homoceros 
(Wierzejski, 1891), Br. angularis (Gosse, 1851), Br. diversicornis diversicornis (Daday, 1883)); в оз. Свирь – 
C. unicornis, K. longispina, K. cochlearis, Keratella quadrata (O. F. Müller, 1786).

Развитие зоопланктона в озерах на протяжении вегетационного сезона, как правило, характеризова-
лось наличием двух максимумов, которые в большинстве случаев приходились на начало (май – июнь) 
и конец (август – сентябрь) вегетационного периода. 

В оз. Нарочь (рис. 2–7) с 2014 по 2016 г. максимальная численность зоопланктона наблюдалась в июне 
(от 86,0 до 154,9 тыс. экз./м3 ) и августе (от 86,9 до 239,6 тыс. экз./м3 ) главным образом за счет разви-
тия мелких коловраток и веслоногих ракообразных на разных стадиях онтогенеза. Динамика биомассы 
зоо планктона в точности повторяла динамику его численности: максимумы пришлись на июнь (от 0,49 
до 0,76 г/м3 ) и август (от 0,63 до 1,47 г/м3 ). В июне биомассу формировали веслоногие ракообразные, 
в августе – в равной степени веслоногие и ветвистоусые ракообразные (представители родов Daphnia 
и Bos mina, D. brachyurum, единично отмечены Leptodora kindti (Focke, 1844)). В 2017 г. пики численнос ти 
сместились в сторону мая (124,0 тыс. экз./м3 ) и июля (216,9 тыс. экз./м3 ). В начале сезона наблюда-
лось развитие веслоногих рако образных на ранних стадиях онтогенеза, которые внесли основной вклад 
в биомассу (1,27 г/м3 ), в июле была отмечена вспышка численности коловраток C. unicornis. Вегетацион-
ный сезон 2018 г. отличался наличием одного пика численности в середине лета (178,0 тыс. экз./м3 ) за 
счет развития мелких коловраток (C. unicornis) и веслоногих ракообразных на ранних стадиях онтоге-
неза. Биомасса была высокой в мае (1,20 г/м3 ) благодаря обилию веслоногих ракообразных на разных 
стадиях онтогенеза и присутствию в составе крупных коловраток Asplanchna priodonta (Gosse, 1850) 
и в сентябре (1,55 г/м3 ) ввиду развития D. brachyurum, A. priodonta и веслоногих ракообразных на разных 
стадиях онтогенеза. В 2019 г. подъемы численности были отмечены в июне (148,5 тыс. экз./м3 ) и сен-
тябре (126,6 тыс. экз./м3 ). Биомасса на протяжении сезона колебалась в пределах от 0,46 до 1,28 г/м3, ее 
формировали веслоногие ракообразные на разных стадиях развития и крупные формы ветвистоусых 
ракообразных (D. cuculata, D. brachyurum), под конец сезона дополнительный вклад вносила коловратка 
A. priodonta. 

В оз. Нарочь как олигомезотрофном водоеме количественные показатели зоопланктона были невелики. 
Среднесезонная численность за период исследований колебалась от (64,2 ± 33,3) до (125,9 ± 65,1) тыс. экз./м3,  
а биомасса – от (0,44 ± 0,12) до (0,94 ± 0,32) г/м3, составив в среднем (93,1 ± 20,7) тыс. экз./м3 
и (0,77 ± 0,19) г/м3 соответственно. По значениям биомассы (по Андрониковой [1]) озеро соответство-
вало трофическому статусу, который определен для него по другим гидробиологическим и гидрохими-
ческим характеристикам. 

В оз. Мястро в рассматриваемые годы численность зоопланктона колебалась, пики смещались на 
протяжении сезона, но в развитии зоопланктона сохранялась двухвершинная кривая количественных 
показателей (см. рис. 2–7). С 2014 по 2016 г. первый пик численности приходился на май (от 309,8 
до 470,0 тыс. экз./м3 ), в 2017 г. – на июнь (362,0 тыс. экз./м3 ), в 2018 г. – на июль (213,0 тыс. экз./м3 ), 
в 2019 г. – снова на май (354,0 тыс. экз./м3 ). Второй пик в большинстве случаев отмечался в сентябре 
(от 153,0 до 418,0 тыс. экз./м3 в разные годы), лишь в 2015 г. он наблюдался в августе (218,0 тыс. экз./м3 ), 
в 2016 г. – в июле (182,0 тыс. экз./м3 ). В начале сезона численность создавали коловратки (C. unicornis, 
K. longispina, K. cochlearis) и веслоногие ракообразные, под конец сезона – в основном ракообразные. 
Сезонная динамика биомассы зоопланктона, как правило, повторяла динамику его численности. В раз-
ные годы в начале сезона (май – июнь) биомасса колебалась в пределах от 0,59 до 5,75 г/м3 (максимальные 
значения были отмечены в мае 2015 г. при развитии взрослых форм E. graciloides), под конец сезона 
(сентябрь – октябрь) – от 0,46 до 3,30 г/м3. За период исследований биомассу формировали ветвисто-
усые (D. cuculata, D. cristata, D. brachyurum, L. kindti, представители рода Bosmina), веслоногие рако-
образные и коловратки A. priodonta. Среднесезонная численность зоопланк тона в рассматриваемые 
годы колебалась в пределах от (146,2 ± 113,4) до (249,9 ± 124,9) тыс. экз./м3, биомасса – от (0,58 ± 0,47) 
до (1,79 ± 1,05) г/м3, составив в среднем (173,4 ± 39,9) тыс. экз./м3 и (1,26 ± 0,47) г/м3 соответственно. 
По значениям биомассы (по Андрониковой [1]) в 2017 г. озеро соответствовало олиготрофному трофи-
ческому статусу, в остальные годы – мезотрофному.
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В оз. Баторино за исследуемый период (см. рис. 2–7) максимальные значения численности зооплан-
ктона отмечались в мае (от 272,0 до 958,0 тыс. экз./м3 ). Вклад в численность вносили ветвисто усые 
рако образные (Bosmina longirostris (O. F. Müller, 1785)), коловратки (K. longispina, K. cochlearis, C. uni-
cornis) и веслоногие ракообразные на разных стадиях онтогенеза. Под конец вегетационного сезо-
на наблюдался второй пик (от 246,1 до 634,0 тыс. экз./м3 ) за счет развития ветвистоусых (доминант 
B. coregoni) и веслоногих ракообразных. Также в конце сезона (сентябрь – октябрь) было отмечено мак-
симальное развитие биомассы зоопланктона (от 3,24 до 7,22 г/м3 ), что связано с массовым развитием 
и встречаемостью в составе взрослых форм веслоногих ракообразных и крупных форм ветвистоусых 
ракообразных, в 2018 г. дополнительный вклад в биомассу вносила коловратка A. priodonta. Средне-
сезонная численность зоопланктона за период исследований колебалась в пределах от (216,2 ± 44,5) 
до (488,8 ± 158,2) тыс. экз./м3, биомасса – от (1,68 ± 0,79) до (4,90 ± 0,94) г/м3, составив в среднем 
(333,6 ± 114,9) тыс. экз./м3 и (3,43 ± 1,19) г/м3 соответственно. По значениям биомассы (по Андрони-
ковой [1]) в 2014 –2015 гг. трофность озера превышала эвтрофный статус, в 2016 г. снизилась до мезо-
трофного статуса, с 2017 по 2019 г. озеро находилось в эвтрофном состоянии.

В оз. Малые Швакшты (см. рис. 2 и 3) развитие зоопланктона в 2014 г. характеризовалось наличием 
двух отчетливо выраженных пиков численности – в мае (620,0 тыс. экз./м3 ) и сентябре (1486,0 тыс. экз./м3 ). 
Максимум численности под конец сезона главным образом обусловлен массовым развитием ветвисто-
усых ракообразных B. crassicornis, B. longirostris, Ch. sphaericus. Под конец сезона зафиксированы 
и высокие значения биомассы (8,1 г/м3 ). В 2015 г. максимальная численность зоопланк тона отмечена 
в мае (1912,0 тыс. экз./м3 ) и связана с массовым развитием коловраток (K. longispina, K. cochlearis, 
K. quadrata, F. longiseta, A. priodonta, Brachionus calyciflorus (Pallas, 1766)). Второй пик численности 
зоопланктона зарегистрирован в августе (872,0 тыс. экз./м3 ) и вызван развитием ветвистоусых рако-
образных (Ch. sphaericus, D. cuculata, B. longirostris), веслоногих ракообразных на разных стадиях 
онто генеза и коловраток (Br. diversicornis homoceros, Brachionus forficula (Wierzejski, 1891), F. longi-
seta, Trichocerca cylindrica (Imhof, 1891)). Высокие значения биомассы отмечены в августе (6,19 г/м3 ) 
за счет развития веслоногих (M. leuckarti, Th. oithonoides и представителей подкласса на ранних ста-
диях онтогенеза) и ветвистоусых (крупных форм D. cuculata, L. kindti, доминирующих по численности 
Ch. sphaericus) ракообразных. Среднесезонная численность зоопланктона за период исследований со-
ставила от (638,0 ± 500,4) до (860,0 ± 573,7) тыс. экз./м3, биомасса – от (3,34 ± 1,53) до (3,91 ± 2,45) г/м3. 
По количественным показателям зоопланктона (по Андрониковой [1]) озеро соответствовало эвтроф-
ному статусу.

В оз. Большие Швакшты (см. рис. 2 и 3) в 2014 г. в развитии зоопланктона сохранялась двухвер-
шинная кривая количественных показателей. Пики численности и биомассы наблюдались в июне 
(906,0 тыс. экз./м3 и 6,37 г/м3 соответственно) и сентябре, когда отмечалось максимальное развитие 
зоопланктона (1478,0 тыс. экз./м3 и 24,1 г/м3 соответственно) за счет представителей ветвистоусых рако-
образных (B. crassicornis, Ch. sphaericus, D. cuculata). В 2015 г. максимальная численность зоопланк-
тона зафиксирована в мае (3108,0 тыс. экз./м3 ). Очень высокие значения численности в начале сезона 
были связаны с массовым развитием мелких коловраток (K. longispina, K. cochlearis и K. quadrata). Био-
массу в мае (10,11 г/м3 ) формировали коловратки (A. priodonta), ветвистоусые (B. longirostris) и весло-
ногие ракообразные, в сентябре (7,57 г/м3 ) – ветвистоусые (B. crassicornis, Ch. sphaericus, D. cuculata, 
Bythotrephes longimanus (Leydig, 1860)) и веслоногие ракообразные. Среднесезонная численность 
зоопланктона за период исследований составила от (811,8 ± 386,6) до (936,5 ± 1067,5) тыс. экз./м3, био-
масса – от (6,95 ± 1,78) до (8,51 ± 7,91) г/м3. По значе ниям биомассы (по Андрониковой [1]) в период 
исследований трофность озера превышала эвтрофный статус.

В оз. Свирь в 2018 г. (см. рис. 6) наиболее высокие численность и биомасса зоопланк тона зарегистри-
рованы в начале вегетационного сезона (332,2 тыс. экз./м3 и 4,47 г/м3 соответственно). Это обусловле-
но присутствием ветвистоусых ракообразных B. longirostris, B. longispina и крупных форм D. cristata; 
веслоногих ракообразных с преобладанием в составе главным образом взрослых форм E. graciloides, 
а также представителей подкласса на науплиальной и копеподидной стадиях развития; доминированием 
в составе коловраток мелких форм C. unicornis (91,0 экз./л) и крупных форм A. priodonta (2,54 г/м3 ). 
Второй пик численности был отмечен в июле (219,5 тыс. экз./м3 ), биомасса повторно возрастала под 
конец сезона. На протяжении всего сезона основную численность и биомассу из веслоногих ракообраз-
ных создавали взрослые формы E. graciloides, M. leuckarti и представители подкласса на разных стадиях 
развития. Из ветвистоусых ракообразных наибольший вклад в середине лета (июнь – июль) вносили 
Ch. sphaericus, B. crassicornis, с августа по октябрь доминировали крупные формы D. cuculata, в ав-
густе – сентябре – D. brachyurum. Численность коловраток с июня по октябрь практически не менялась, 
за исключением июля, когда наблюдалось массовое развитие C. unicornis. Высокие значения биомассы 
коловраток с июля по сентябрь связаны со встречаемостью крупных форм A. priodonta. Среднесезонная 
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численность зоопланктона в 2018 г. составила (180,4 ± 85,3) тыс. экз./м3, биомасса – (2,31 ± 1,20) г/м3. 
По значениям биомассы (по Андрониковой [1]) озеро находилось в мезотрофном состоянии.

В исследуемых озерах прослеживается сходство в динамике развития зоопланктона в течение вегета-
ционного сезона, что в первую очередь связано с климатическими и гидрологическими особенностями 
каждого года. Средняя температура воды различалась в разных озерах. В оз. Нарочь в первой половине 
лета наблюдалась незначительная температурная стратификация, а затем она сменялась гомотермией. 
В отдельные годы температурная стратификация зафиксирована в июле и даже начале августа. Темпе-
ратура воды в оз. Нарочь на протяжении сезона была ниже, чем в озерах Мястро и Баторино [11–16]. 
Озерам Мястро, Баторино, Малые и Большие Швакшты и оз. Свирь свойственна гомо термия, которая 
совместно с развитием потенциальной кормовой базы (бактерио- и фитопланктона) благоприятно ска-
зывается на развитии зоопланктона. 

Зимне-весенний период 2014 г. характеризовался поздним коротким ледоставом, небольшим коли-
чеством атмосферных осадков (снега), что обусловило высокую прозрачность ледового покрова и по-
способствовало развитию фитопланктона [12]. На протяжении сезона отмечалась аномально высокая 
температура воздуха. Прогрев воды в озерах до оптимальных для развития зоопланктона температур 
(в оз. Нарочь температура достигла оптимума в июне) и обилие кормовых ресурсов способствовали 
развитию зоопланктона в начале сезона. Благоприятные климатические условия в течение всего года 
привели к тому, что в вегетационном сезоне 2014 г. в Нарочанских озерах отмечено наиболее высокое 
количественное развитие зоопланктона по сравнению с другими рассмотренными годами. В исследо-
ванных озерах (см. рис. 2) максимум численности наблюдался во второй половине сезона при наличии 
двух пиков, за исключением оз. Баторино, в котором показатели численности в начале и конце сезона 
были равны. Динамика биомассы повторяла динамику численности, наиболее высокие значения от-
мечены в летне-осенний период. 

Вегетационному сезону 2015 г. предшествовал зимне-весенний период с коротким ледоставом, что 
способствовало интенсивному развитию фитопланктона еще подо льдом. В оз. Нарочь по сравнению 
с другими озерами температура воды в начале вегетационного сезона (май) являлась невысокой (в пре-
делах 10,4 –11,0 °С). Среднесезонная температура воды в поверхностном слое в оз. Нарочь была близка 
к таковой в предыдущие годы, а в озерах Мястро и Баторино оказалась несколько ниже [13]. В озерах 
Мястро, Баторино, Малые и Большие Швакшты в 2015 г. (см. рис. 3), в отличие от предыдущего года, 
высокое развитие зоопланктона отмечено в начале вегетационного сезона за счет преобладания в составе 
коловраток. Развитие коловраток вносило основные различия в количественные показатели зоопланктона 
близких по трофическому статусу озер Баторино, Малые и Большие Швакшты при равном вкладе пред-
ставителей рачкового зоопланктона. В динамике биомассы зоопланк тона прослеживалась зависимость 
от динамики численности рачкового зоопланктона, вклад коловраток был невелик, за исключением 
оз. Большие Швакшты, в котором наблюдалось развитие крупных форм коловраток в начале сезона. 
В оз. Нарочь ход сезонной динамики соответствовал предыдущему году.

Зимне-весенний период 2016 г. характеризовался несколько большей, чем в предыдущие два года, 
продолжительностью ледостава. В начале сезона температура воды в оз. Нарочь была невысокой, 
а в озерах Мястро и Баторино являлась оптимальной для развития зоопланктона. Температурный ре-
жим воды в оз. Нарочь характеризовался стратификацией водной массы в мае – августе и гомотермией 
в конце сезона. В оз. Мястро стратификация наблюдалась в мае – июле, но была менее выраженной. 
В оз. Баторино стратификация отсутствовала [14]. Вегетационный сезон отличался снижением показа-
телей численности и биомассы зоопланктона практически вдвое по сравнению с предыдущими годами. 
В близких по трофности озерах Нарочь и Мястро (см. рис. 4) веслоногие ракообразные получили наи-
большее развитие в течение сезона, развитие коловраток в весенний и летний периоды способствовало 
проявлению двух пиков численности. В оз. Баторино высокая численность была зафиксирована в мае 
и ок тябре, на протяжении сезона отмечалось развитие ветвистоусых ракообразных. Биомасса в озе-
рах зависела от численности ракообразных и повторяла ее развитие. Несмотря на невысокие показатели 
среднесезонной биомассы зоопланктона в оз. Баторино, характеризующие его как мезотрофный во доем, 
высокое развитие ветвистоусых ракообразных на протяжении сезона указывает на его эвтрофный статус. 

Вегетационный сезон 2017 г. отличался неустойчивой погодой: холодные дождливые периоды с силь-
ными ветрами сменялись резким кратковременным потеплением, особенно в мае и июне. В оз. Нарочь 
в мае температура воды по всему столбу водного слоя была в пределах 7,4 – 8,0 °С (наиболее низкая вели-
чина для этого периода за последние 10 лет). В целом во время вегетационного сезона 2017 г. температур-
ный режим воды в оз. Нарочь характеризовался гомотермией в мае и октябре и прямой стратификацией 
водной массы в июне – сентябре. В оз. Мястро небольшая стратификация наблюдалась в первой половине 
вегетационного сезона (май – июль) с максимальным градиентом в мае и последующей гомо термией 
в августе – октябре. В оз. Баторино необычно развитая стратификация была отмечена в мае (градиент 
температуры от 14,4 °С в поверхностном слое до 8,4 °С в придонном), в дальнейшем она сменилась 
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гомотермией [15]. Вегетационный сезон характеризовался невысоким развитием зоопланктона. В оз. На-
рочь (см. рис. 5) в начале сезона наблюдалось развитие веслоногих ракообразных, в летний период – коло-
враток. Биомассу на протяжении сезона в основном формировали веслоногие ракообразные. В озерах 
Мястро и Баторино (см. рис. 5) коловратки получили большее развитие в начале сезона, вклад в летние 
месяцы был невысоким. Биомассу создавали веслоногие и ветвистоусые ракообразные. 

В 2018 г. в связи с ранним вскрытием оз. Нарочь в апреле содержание хлорофилла оказалось выше 
величин, наблюдаемых в летние месяцы. Длительный период существования температурной стратифика-
ции в озере (июнь – август), по всей видимости, обусловил низкое содержание хлорофилла в мае – июле, 
лишь с началом полного перемешивания водной массы в августе – сентябре содержание хлорофилла 
увеличилось. В оз. Мястро гомотермия наблюдалась с августа – сентября, в оз. Баторино температурная 
стратификация была отмечена лишь в мае. Среднемесячная температура воды, особенно в поверхност-
ном слое, была несколько выше многолетних значений [16]. В 2018 г. (см. рис. 6) в близких по троф-
ности озерах Нарочь и Мястро первый пик численности был отмечен в летний период при развитии 
всех групп зоопланктона, второй пик в оз. Мястро приходился на сентябрь. Отсутствие пика в начале 
сезона, вероятнее всего, обусловлено недостатком кормовой базы в связи с неблагоприятными клима-
тическими условиями. В озерах Баторино и Свирь высокое развитие зоопланктона отмечалось в начале 
сезона, далее численность с рядом колебаний постепенно снижалась к концу сезона. Подъемы и мак-
симумы биомассы частично совпадали с таковыми численности и зависели от индивидуальной массы 
доминирующих видов.

Рис. 2. Сезонная динамика численности и биомассы зоопланктона  
озер Нарочь, Мястро, Баторино, Малые и Большие Швакшты в 2014 г.
Fig. 2. Seasonal dynamics of the abundance and biomass of zooplankton  

in lakes Naroch, Myastro, Batorino, Malye and Bolshie Shvakshty in 2014
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Рис. 3. Сезонная динамика численности и биомассы зоопланктона  
озер Нарочь, Мястро, Баторино, Малые и Большие Швакшты в 2015 г.
Fig. 3. Seasonal dynamics of the abundance and biomass of zooplankton  

in lakes Naroch, Myastro, Batorino, Malye and Bolshie Shvakshty in 2015
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Рис. 4. Сезонная динамика численности и биомассы  
зоопланктона озер Нарочь, Мястро, Баторино в 2016 г.
Fig. 4. Seasonal dynamics of the abundance and biomass  

of zooplankton in lakes Naroch, Myastro, Batorino in 2016
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Рис. 5. Сезонная динамика численности и биомассы  
зоопланктона озер Нарочь, Мястро, Баторино в 2017 г.

Fig. 5. Seasonal dynamics of the abundance and biomass of zooplankton  
in lakes Naroch, Myastro, Batorino in 2017
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В 2019 г., как и в предыдущие годы с относительно коротким сроком ледостава, уже в мае в озе-
рах Нарочь и Мястро была отмечена температурная стратификация. Теплый июнь с большим коли-
чеством штилевых дней обусловил дальнейший прогрев водной толщи с нарастанием температурных 
градиентов. В более холодных и ветреных июле и августе температурная стратификация постепенно 
исчезала, и в сентябре – октябре водная масса озер Нарочь и Мястро была термически однородной. 
В мелководном оз. Баторино некоторая температурная стратификация наблюдалась лишь в аномально 
теплом июне, когда в середине месяца разница значений температуры составляла от 25,2 °С в поверх-
ностном слое воды до 20,2 °С в придонном. В развитии зоопланктона в этих трех озерах (см. рис. 7) 
четко прослеживались два подъема. В оз. Нарочь с мая по июнь отмечался рост развития коловраток, 
которые вносили основной вклад в проявление пика в июне, второй пик при их развитии приходился на 
сентябрь. В озерах Мястро и Баторино подъемы численности наблюдались в мае и сентябре. Развитие 
биомассы повторяло развитие численности рачкового зоопланктона. 

В развитии зоопланктона в озерах на протяжении вегетационного сезона прослеживалось явное сход-
ство с сезонной динамикой, описываемой PEG-моделью [17]. Только в 2018 г. в озерах Нарочь и Мястро 
наблюдались некоторые отличия от данной модели: первый пик в развитии зоопланк тона сместился 
в летний период. В начале весны при высоком содержании в озерах накопившихся за зиму минеральных 
форм биогенных веществ и увеличении количества света происходил быстрый рост популяций мелких 
водорослей, пригодных для питания зоопланктона. Благодаря этому в начале вегетацион ного сезона 

Рис. 6. Сезонная динамика численности и биомассы  
зоопланктона озер Нарочь, Мястро, Баторино, Свирь в 2018 г.

Fig. 6. Seasonal dynamics of the abundance and biomass of zooplankton  
in lakes Naroch, Myastro, Batorino, Svir in 2018
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наблюдался первый пик численности зоопланктона, в составе которого преобладали организмы с высо-
кой скоростью оборота биомассы (как правило, коловратки) и веслоногие ракообразные на начальных 
стадиях развития. По мере истощения кормовой базы происходило снижение численности зоопланкто-
на. В течение всего лета на плотность и видовой состав зоопланктона влияли наличие кормовой базы, 
пресс рыбного населения и температура. Под конец вегетационного периода (август – сентябрь) при 
снижении давления рыбного населения и развитии кормовой базы (фитопланктона) наблюдался второй 
пик численности зоопланктона. В летне-осенний период по развитию в основном преобладал рачковый 
зоопланктон. В октябре при снижения температуры воды и биомассы водорослей отмечалось уменьше-
ние численности зоопланктона. 

Сезонная структура зоопланктона озер отражает основные черты жизненных циклов массовых ви-
дов. В близких по трофическому статусу озерах наблюдалась сходная картина развития зоопланктона, 
соотношения таксономических групп. 

В оз. Нарочь как олигомезотрофном водоеме плотность зоопланктона была невысокой по сравнению 
с его плотностью в озерах более высокого трофического статуса. Кривая сезонного хода количествен-
ных показателей двухвершинная, обусловленная наличием весенней и летней генераций доминирующих 
видов веслоногих ракообразных, дополненная развитием коловраток и в меньшей степени ветвистоусы-
ми ракообразными. Численность и биомасса зоопланктона в оз. Мястро были незначительно выше, чем 
в оз. Нарочь, в развитии сезонной динамики и соотношении таксономических групп имелись сходные 

Рис. 7. Сезонная динамика численности и биомассы  
зоопланктона озер Нарочь, Мястро, Баторино в 2019 г.

Fig. 7. Seasonal dynamics of the abundance and biomass of zooplankton  
in lakes Naroch, Myastro, Batorino in 2019
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черты с оз. Свирь и другими изученными озерами более высокого трофического статуса. Следует от-
метить, что для озер более высокого трофического статуса (Баторино, Малые и Большие Швакшты) 
было характерно преобладание в составе ветвистоусых ракообразных и коловраток. Как правило, по 
мере повышения трофности водоемов возрастало относительное значение биомассы ветвистоусых рако-
образных и, соответственно, уменьшался удельный вес веслоногих ракообразных. 

Заключение
Видовой состав зоопланктона исследованных озер представлен обычным для Белорусского По-

озерья комплексом видов. Доминирующий комплекс веслоногих ракообразных включал E. graciloides, 
M. leuckarti, Th. oithonoides. Ветвистоусые ракообразные в оз. Нарочь были представлены D. cristata, 
D. cuculata, B. longispina; в оз. Мястро – D. cristata, D. cuculata, B. crassicornis, Ch. sphaericus; в оз. Бато-
рино – D. cuculata, Ch. sphaericus, B. coregoni, D. brachyurum; в озерах Малые и Большие Швакшты – D. cu-
culata, Ch. sphaericus; в оз. Свирь – D. cuculata, Ch. sphaericus, B. crassicornis. Из коловраток в оз. Нарочь 
доминировали C. unicornis, K. longispina, K. cochlearis, представители рода Polyarthra; в оз. Мястро – 
K. cochlearis, представители рода Polyarthra; в оз. Баторино – C. unicornis, K. cochlea ris, представители 
рода Polyarthra; в озерах Малые и Большие Швакшты – F. longiseta, K. cochlearis, представители рода 
Brachionus (Br. diversicornis homoceros, Br. angularis, Br. diversicornis diversicornis); в оз. Свирь – C. unicor-
nis, K. longispina, K. cochlearis, K. quadrata.

Развитие зоопланктона в озерах на протяжении вегетационного сезона, как правило, характеризова-
лось наличием двух максимумов, которые в большинстве случаев приходились на начало (май – июнь) 
и конец (август – сентябрь) вегетационного периода, т. е. наблюдалось явное сходство с сезонной дина-
микой, описываемой PEG-моделью. В весенний период в зоопланктоне преобладали в основном ко-
ловратки, в летне-осенний – представители рачкового зоопланктона. По мере повышения трофности 
водоемов возрастало относительное значение биомассы ветвистоусых ракообразных и, соответственно, 
уменьшался удельный вес веслоногих ракообразных.

В озерах прослеживалась связь количественного развития зоопланктона и его динамики в течение 
вегетационного сезона с климатическими условиями каждого года. Длительность ледостава, время 
вскрытия озера, температурный режим на протяжении сезона совместно с развитием потенциальной 
кормовой базы (бактерио- и фитопланктона) сказывались на развитии зоопланктона. Так, короткий ле-
достав, способствующий интенсивному развитию фитопланктона еще подо льдом, прогрев воды до 
оптимальных температур приводили к развитию зоопланктона в начале сезона. Длительность и перио-
дичность температурной стратификации оказывали сдерживающий эффект на развитие фитопланктона, 
соответственно, влияли и на развитие зоопланктона. Периоды гомотермии при благоприятных темпе-
ратурных условиях положительно сказывались на развитии зоопланктона.

Среднесезонные значения численности и биомассы зоопланктона за период исследований в оз. На-
рочь колебались в пределах от 64,2 до 125,9 тыс. экз./м3 ((93,1 ± 20,7) тыс. экз./м3 ) и от 0,44 до 0,94 г/м3 
((0,77 ± 0,19) г/м3 ); в оз. Мястро – от 146,2 до 249,9 тыс. экз./м3 ((173,4 ± 39,9) тыс. экз./м3 ) и от 0,58 
до 1,79 г/м3 ((1,26 ± 0,47) г/м3 ); в оз. Баторино – от 216,2 до 488,8 тыс. экз./м3 ((333,6 ± 114,9) тыс. экз./м3 ) 
и от 1,68 до 4,90 г/м3 ((3,43 ± 1,19) г/м3 ); в оз. Малые Швакшты – от 638,0 до 860,0 тыс. экз./м3 и от 3,34 
до 3,91 г/м3; в оз. Большие Швакшты – от 811,8 до 936,5 тыс. экз./м3 и от 6,95 до 8,51 г/м3; в оз. Свирь 
составили 180,4 тыс. экз./м3 и 2,31 г/м3 соответственно. 
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ХАРАКТЕРИСТИКА КРИОПРОТЕКТОРОВ,  
ИСПОЛЬЗУЕМЫХ ДЛЯ ДОЛГОВРЕМЕННОГО  

ХРАНЕНИЯ ДОНОРСКИХ ДЕНДРИТНЫХ КЛЕТОК

О. В. ТИМОХИНА1), А. Е. ГОНЧАРОВ1)

1)Институт биофизики и клеточной инженерии НАН Беларуси, 
ул. Академическая, 27, 220072, г. Минск, Беларусь

Полученные из донорских моноцитов дендритные клетки перспективны для использования в лечении онколо-
гических заболеваний. Однако имеются проблемные вопросы, лимитирующие в настоящее время их клиническое 
применение. Одним из таковых является протокол криоконсервации клеток с последующим восстановлением по 
востребованию. В целях снижения или полного исключения повреждаю щих факторов, действующих на клетки 
при замораживании, в питательную среду добавляется криопротектор. Используемые криопротекторы относятся 
к широкому спектру сахаров, диолов и аминокислот, которые стабилизируют биомолекулы различными способа-
ми в зависимости от их молекулярной массы и механизма действия на клетки. В работе охарактеризованы группы 
криопротекторов (эндо- и экзоцеллюлярные, смешанные и комбинированные), а также представлены методики 
криоконсервации дендритных клеток.

Ключевые слова: дендритные клетки; донорские дендритные клетки; криопротектор.
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Monocyte-derived donor dendritic cells are promising for use in the treatment of cancer. However, there are some 
problems that currently limit their clinical use. One of which is the cryopreservation of cells followed by restoration on 
demand. А cryoprotector must be added to the nutrient medium in order to reduce or completely eliminate the damaging 
factors acting on cells during freezing. Cryoprotectors refer to a wide range of sugars, diols and amino acids that stabilise 
biomolecules in various ways, depending on their molecular weight and mechanism of action on cells. The work describes 
groups of cryoprotectors (endo- and exocellular, mixed and combined cryoprotectors), as well as presents techniques of 
cryopreservation of dendritic cells.

Keywords: dendritic cells; donor dendritic cells; cryoprotector.

Введение
В последние годы появились работы, посвященные применению полученных из донорских моно-

цитов дендритных клеток (ДК), отражающие перспективы аллогенного использования ДК в лечении 
онкологических заболеваний [1–3]. Однако имеются проблемные вопросы, лимитирующие в настоя-
щее время их клиническое применение: отсутствие стандартизации протоколов генерации, индукции 
созревания, а также криоконсервации донорских ДК. 

Для длительного хранения клеточного продукта необходима криоконсервация, которая позволит вос-
становить биологические функции клеток после размораживания. При замораживании на живые объек-
ты воздействуют два повреждающих фактора – формирование внутриклеточного льда и обезвожива-
ние. Чтобы снизить или полностью исключить эти факторы, в питательную среду следует добавлять 
криопротектор [4]. Для достижения оптимального режима криоконсервации необходимо обеспечить 
сбалансированное соотношение питательной среды и криопротектора, так как чрезмерно низкая кон-
центрация криопротектора приводит к шоковому охлаждению, а слишком высокая его концентрация 
токсична [5].

Используемые криопротекторы относятся к широкому спектру сахаров, диолов и аминокислот, ко-
торые стабилизируют биомолекулы различными способами в зависимости от их молекулярной массы 
и механизма действия на клетки. Выделяют две основные группы криопротекторов – эндоцеллюлярные 
(глицерин, диметилсульфоксид (ДМСО), диметилацетамид (ДМАЦ), пропиленгликоль (ПГ), этиленгли-
коль (ЭГ)) и экзоцеллюлярные (поливинил пирролидон (ПВП), гидроксиэтилкрахмал (ГЭК)). 

Характеристика различных групп криопротекторов
Эндоцеллюлярные протекторы имеют низкую молекулярную массу (<100 Да), за счет чего спо-

собны проникать в клетки через плазматическую мембрану. Вещества данной группы обладают выра-
женной токсичностью, это обусловливает необходимость отмывки размороженной клеточной взвеси, 
что приводит к потере части криоконсервированных клеток [4]. 

Наиболее используемым криопротектором является ДМСО (7–10 % раствор) – органическое вещество, 
относящееся к классу оксидов, которое хорошо проникает в клетки, реорганизует структуру образую-
щегося льда. Благодаря наличию кислорода ДМСО обладает высокой способностью вступать в реакции 
с солями и оксидами фосфора, серы, формировать связи с глицерином, сахарозой и другими органи-
ческими соединениями. Показано, что токсичность ДМСО на организменном уровне имеет видовую 
зависимость: полулетальная доза (ЛД 50 ) для кроликов составляет 19,2 г на 1 кг массы тела животного, 
для обезьян – 11,0, для мышей – 3,8, для собак – 2,5 г/кг.

Имеются данные об использовании в качестве криопротекторов глицерина, ДМАЦ, ПГ, ЭГ. Глице-
рин (10 –20 % раствор) – органическое вещество, простейший представитель трехатомных спиртов. Его 
крио протекторная активность высока на различных биологических объектах. Однако как трехатомный 
спирт глицерин оказывает токсическое действие на данные биологические объекты (ЛД 50 составляет 
(4,57 ± 0,14) г/кг). Аминоспирт ДМАЦ обладает высокой криопротекторной активностью в отношении 
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тромбоцитов, лейкоцитов и других клеток. Он разрешен для клинического применения. Токсичность 
вещества изучена на различных животных: ЛД 50 для мышей составляет 4,2 г/кг, для крыс – 3,56 г/кг. 
Двухатомный спирт ПГ обладает протекторными свойствами в отношении различных клеток живот-
ных на более высоком уровне, чем глицерин и ДМСО, но при этом вызывает изменения на цитоплаз-
матическом уровне. Установлено, что ЛД50 для кроликов составляет 13,1 г/кг, для крыс – 6,0 г/кг [6]. 
Двухатомный спирт ЭГ – кислородсодержащее органическое соединение, которое при использовании 
в качестве криопротектора не оказывает выраженного цитотоксического действия на клетки. При этом 
отмечены низкая токсичность на клеточном уровне и выраженная токсичность на организменном [7]. 
Его ЛД 50 для крыс составляет 4,7 г/кг.

Экзоцеллюлярные протекторы не способны проникать в клетку из-за их высокой молекулярной 
массы (180 –594 Да). Данные криопротекторы предотвращают гиперосмотический лизис [8; 9]. Раство-
ры не проникающих в клетки органических веществ, как правило, обладают более слабыми криопро-
текторными свойствами и низкой токсичностью на клеточном и организменном уровнях. Интерес к крио-
протекторам этой группы не ослабевает благодаря возможности синтезировать протектор, не требующий 
удаления из размороженной взвеси клеток. Наиболее выраженными криопротекторными свойствами об-
ладают ПВП, ГЭК и растворы на их основе. Искусственный полимер ПВП термо устойчив, ЛД 50 данно-
го вещества на мышах не установлена. При внутривенном введении 25 % раствора ПВП переносимая 
доза составляет 8 г/кг, летальная – 12–15 г/кг. Являясь практически нетоксичным, биологически инерт-
ным веществом с почти отсутствующей иммунологической активностью [10], ГЭК может включаться 
в метаболические процессы в организме [11]. Однако в клиническом аспекте отмечена его способность 
вызывать аллергические и анафилактические реакции различной степени тяжести.

Кроме того, известны вещества смешанного криопротекторного действия, проявляющие свойства 
эндо- и экзоцеллюлярных криопротекторов, например полимерные соединения полиэтиленоксидов (ПЭО). 
Так, ПЭО с молекулярной массой 400 и 1500 применяются в качестве криопротекторов клеток костного 
мозга, крови и других биологических объектов. Установлено, что ПЭО с молекулярной массой до 400 
обладают эндоцеллюлярным действием, а высокомолекулярные ПЭО – экзоцеллюлярным. Также от-
мечено, что ПЭО представляет собой малотоксичное вещество, криопротекторный эффект которого 
заключается в способности стабилизировать молекулы воды [12].

Появляется все больше фактов, свидетельствующих о том, что комбинация эндо- и экзоцеллюлярных 
криопротекторов более эффективна [13]. Перспективным направлением считается изу чение эффектив-
ности комбинированных криопротекторов с включением в их состав дополнительных ингредиентов из 
солей органических и неорганических кислот, углеводов, белков плазмы крови, биологически активных 
веществ и других компонентов. По причине видоспецифичности биологического материала состав ком-
бинированных криопротекторов вариабелен (экзо- и эндоцеллюлярные крио протекторы, антиоксиданты 
и стабилизаторы биологических мембран (витамин Е, сывороточный альбумин)) [14]. Комбинированные 
криопротекторы способствуют стабилизации фракций воды, образованию мелкокристаллического льда, 
снижению эффекта гиперконцентрации солей и т. д. Однако в присутствии ряда криопротекторов отме-
чается увеличение интенсивности перекисного окисления липидов, которое зависит от вида вещества, 
его концентрации и времени экспозиции в нем клеток [15]. Замораживание и размораживание оказы-
вают дополнительное влияние на повышение интенсивности процессов перекисного окисления липидов, 
что приводит к изменению состояния липидного бислоя клеточных мембран и нарушению структурных 
и функциональных систем клетки – ионных насосов, мембранных ферментов. Следовательно, при ком-
бинировании необходимо учитывать воздействие данных веществ на клетки.

До настоящего времени остается открытым вопрос, какими свойствами должен обладать эффектив-
ный криопротектор, хотя некоторые из них известны: способность сохранять биологическую полно-
ценность после замораживания-оттаивания, нетоксичность, отсутствие необходимости отмывания взве-
си клеток после размораживания, растворимость в воде, способность стабилизировать молекулы воды, 
отсутствие накопления в клетках и разрушения клеточных мембран, способность участвовать в мета-
болических процессах жизнеспособных клеток [16].

Преимущества и недостатки охарактеризованных групп криопротекторов представлены в таблице.
В клинических исследованиях используют различные методики криоконсервации ДК [17–19]. 

В проведенных в США исследованиях ДК моноцитарного происхождения, культивируемые в бессы-
вороточной среде, замораживали и хранили при – 80 °C с использованием 4 % человеческого сыво-
роточного альбумина и криопротекторов – внеклеточного 6 % ГЭК и внутриклеточного 5 % ДМСО. 
После размораживания оценивали жизнеспособность, фенотип ДК и представление антигена до 
и после криоконсервации (3, 6, 9, 12 мес. и более). Показано, что ДК сохраняли жизнеспособность 
((82,0 ± 2,3) %) не менее 24 мес. Фенотип и функции ДК были сопоставимы с показателями до крио-
консервации [17].
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Характеристика криопротекторов
Characteristics of cryoprotectors

№ п/п Криопротекторы Преимущества Недостатки

1 Эндоцеллюлярные Низкая молекулярная масса 
(<100 Да), позволяющая прони-
кать в клетки через плазматиче-
скую мембрану

Выраженная токсичность, 
обусловливающая необходимость 
отмывки взвеси клеток после 
размораживания

1.1 Диметилсульфоксид Хорошее проникновение 
в клетки, реорганизация 
структуры образующегося льда, 
высокая способность вступать 
в реакции с солями и оксидами 
фосфата, серы, формировать связи 
с глицерином, сахарозой и др. 

ЛД 50 = 19,2 г/кг (для кроликов),
ЛД 50 = 11,0 г/кг (для обезьян),
ЛД 50 = 3,8 г/кг (для мышей),
ЛД 50 = 2,5 г/кг (для собак)

1.2 Глицерин Высокая криопротекторная 
активность на различных 
биологических объектах

ЛД 50 = (4,57 ± 0,14) г/кг

1.3 Диметилацетамид Высокая криопротекторная 
активность в отношении 
тромбоцитов, лейкоцитов 
и других клеток, наличие 
разрешения на клиническое 
применение

ЛД 50 = 4,2 г/кг (для мышей), 
ЛД 50 = 3,56 г/кг (для крыс)

1.4 Пропиленгликоль Протекторные свойства 
в отношении различных клеток 
животных на более высоком 
уровне, чем у глицерина 
и диметилсульфоксида

ЛД 50 = 13,1 г/кг (для кроликов),
ЛД 50 = 6,0 г/кг (для крыс)

1.5 Этиленгликоль Криопротекторные свойства, 
отсутствие выраженного 
цитотоксического действия на 
клетки

Выраженная токсичность 
на организменном уровне при 
низкой токсичности на клеточном 
уровне, ЛД 50 = 4,7 г/кг (для крыс)

2 Экзоцеллюлярные Низкая токсичность на клеточном 
и организменном уровнях, 
возможность синтезировать 
криоконсерванты, не требующие 
удаления из размороженной 
клеточной взвеси

Неспособность проникать в клетку 
из-за высокой молекулярной 
массы (180 –594 Да), слабые 
криопротекторные свойства

2.1 Поливинилпирролидон Термоустойчивость Неустановление ЛД 50 на мышах, 
переносимая доза при внутривенном 
введении 25 % раствора – 8 г/кг, 
летальная – 12 –15 г/кг

2.2 Гидроксиэтилкрахмал Нетоксичность, биологическая 
инертность с практически 
отсутствующей иммунологической 
активностью, способность 
включаться в метаболические 
процессы в организме

Способность вызывать 
аллергические и анафилактические 
реакции различной степени тяжести

3 Смешанные – –
3.1 Полимерные соединения 

полиэтиленоксидов
Эндоцеллюлярное (соединения 
полиэтиленоксидов 
с молекулярной массой до 
400) и экзоцеллюлярное 
(высокомолекулярные соединения 
полиэтиленоксидов) действие, 
криопротекторный эффект, 
заключающийся в способности 
стабилизировать молекулы воды

Токсичность
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№ п/п Криопротекторы Преимущества Недостатки

4 Комбинированные Бóльшая эффективность,  
способствование стабилизации 
фракций воды, образованию 
мелкокристаллического 
льда, снижению эффекта 
гиперконцентрации солей и т. д.

Наблюдаемое в присутствии ряда 
криопротекторов увеличение 
интенсивности перекисного 
окисления липидов,  
приводящее к изменению состояния 
липидного бислоя клеточных 
мембран и нарушению структурных 
и функциональных систем клетки

В Республике Корее исследовали влияние криоконсервации моноцитов периферической крови на 
дифференцировку их в ДК. При этом криоконсервировали более 1 ⋅ 108 клеток на 1 мл моноцитов пери-
ферической крови (n = 52 нед.) с использованием морозильника с регулируемой скоростью заморажи-
вания и хранили их в паровой фазе резервуара с жидким азотом. Влияние криоконсервации моноцитов 
на дифференцировку в ДК оценивали путем сравнения фенотипических и функциональных свойств 
незрелых и зрелых ДК, полученных из криоконсервированных моноцитов, с аналогичными свойствами 
ДК, дифференцированных из свежих моноцитов. В результате было показано, что дифференцирован-
ные из восстановленных после криоконсервации моноцитов ДК имели типичный иммунофенотип и со-
храняли функциональную активность, эквивалентную активности ДК, полученных из свежих моно-
цитов [18].

В Национальном центре клеточных наук (Индия) оценивали влияние добавления трегалозы (не прони-
кающего внутрь клеток олигосахарида) в криопротекторную среду на восстановление ДК после крио-
консервации. Для длительного хранения (n = 6 мес.) ДК, полученные из моноцитов периферической 
крови, замораживали с помощью программируемой морозильной камеры с регулируемой скоростью 
замораживания и хранили в жидком азоте. Для кратковременного хранения (n = 1 мес.) клетки замо-
раживали и хранили при – 80 °C. Криопротекторная среда контрольной группы включала IMDM, 10 % 
ДМСО и 20 % бычьего сывороточного альбумина; в опытной группе криопротекторная среда дополни-
тельно содержала 50 мкг/мл трегалозы. После восстановления ДК обеих групп оценивали жизнеспо-
собность, морфологию, функциональность и фенотип клеток. Установлено, что добавление трегалозы 
в криопротекторную среду лучше сохраняет жизнеспособность и функциональность ДК [19].

Заключение
В настоящее время наиболее распространенным криопротектором для долговременного хранения ДК 

является ДМСО – эндоцеллюлярный протектор, хорошо проникающий в клетку. Преимуществами при-
менения ДМСО считаются достаточно низкая токсичность, невысокая стоимость, а также простой прото-
кол пробоподготовки клеток перед криоконсервацией. Однако существуют альтернативные варианты, 
которые были описаны в единичных работах и не получили широкого распространения. Для определения 
подходящего протектора для криоконсервации донорских ДК, предназначенных для лечения онкозаболе-
ваний, нужны дальнейшие исследования. 
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