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ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ НЕЙРОННЫХ ФУНКЦИЙ  
ПРИ НАРУШЕНИИ МЕТАБОЛИЗМА ГЛЮКОЗЫ

В. Н. ШАДЕНКО1)

1)Республиканский научно-практический центр психического здоровья,  
Долгиновский тракт, 152, 220053, г. Минск, Беларусь

Анализируются данные литературы, отражающие связь нарушений глюкозного гомеостаза и когнитивных 
функций мозга. Проводится параллель между изменениями, наблюдаемыми при развитии ряда нейродегенератив-
ных заболеваний (в частности, болезни Альцгеймера), и нарушениями метаболизма глюкозы, ассоциируемыми 
с формированием инсулинорезистентности организма (сахарный диабет второго типа). Представлены сведения 
о роли инсулина и инсулиновых рецепторов в обменных процессах, возникновении гипергликемии и инсулино-
резистентности, в  том числе и на фоне возрастных изменений. Отдельно оценен вклад свободнорадикальных 
механизмов в развитие нарушений когнитивных функций, связанных с изменением метаболизма глюкозы.

Ключевые слова: окислительный стресс; глюкоза; инсулин; старение; нейрон.
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AGE -DEPENDENT CHANGES OF NEURAL FUNCTIONS 
UNDER GLUCOSE METABOLISM DISORDERS

V. N. SHADENKO a

aRepublican Scientific and Practical Center for Mental Health,  
152 Daŭhinaŭski Tract, Minsk 220053, Belarus

There is a brief review of literature data about relationship of violations glucose homeostasis and cognitive brain func-
tions. A relationship was found between impaired glucose metabolism during the formation of insulin resistance (type 2 
diabetes mellitus) with the changes observed in development of a number of neurodegenerative diseases (Alzheimer’s 
disease). It is provides information on the role of insulin and insulin receptors in metabolic processes, development of 
hyperglycemia and insulin resistance during ageing. The contribution of free radical mechanisms in development of cog-
nitive impairment caused by metabolic glucose changes is also discussed.

Keywords: oxidative stress; glucose; insulin; ageing; neuron.

С течением времени наблюдаются постепенное угасание когнитивных и  снижение физиологиче-
ских функций в организме, обусловленные в том числе нарушением функциональной активности ней-
ронов  [1]. Не  вызывает сомнения возрастная зависимость метаболических процессов  [2;  3], однако 
открытым остается вопрос о том, является она причиной старческих изменений или их следствием. 
В данном обзоре рассматривается взаимосвязь особенностей энергетического, прежде всего глюкозного, 
обмена и нарушений (изменений) со стороны нейронов и контролируемых ими функций.

Традиционно считается, что глюкоза служит основным источником энергии для клеток нервной ткани. 
В подтверждение сказанного обычно приводят данные, согласно которым мозг человека потребляет 
около 20 –25 % от общего количества кислорода (при максимальной активности до 50 %) и 70 % свобод-
ной глюкозы. При этом 85– 90 % полученной глюкозы аэробно окисляется до углекислого газа и воды, 
а в ткани мозга образуется 95 % всего АТФ организма [4]. Присутствующий в нейронах гликоген лишь 
частично обеспечивает функционирование жизненно важных отделов нервной системы  [5]. Однако 
именно чрезмерное потребление питательных веществ, в том числе и углеводов, приводит к комплексу 
негативных последствий, таких как избыточная масса тела, сахарный диабет второго типа, атероскле-
роз и т. п., являющихся существенными факторами в развитии патологии нервной системы различного 
генеза, в особенности у лиц пожилого возраста (старше 60 лет) [6].

Неудивительно, что снижение калорийности рациона питания  ‒ наиболее общедоступный спо-
соб продления жизни, без потери ее качества, для разных видов организмов. У мышей, получавших 
низкокалорийную (минус 55– 65 % калорий) диету, отмечено увеличение продолжительности жизни 
на 35– 65 % по сравнению с группой грызунов, питавшихся ad  libitum  [7]. Подобный эффект дости-
гался и при поддержании менее строгой диеты с сокращением калорийности пищи на 20 – 40 % [8]. 
Длительное низкокалорийное питание отдаляет возможное возникновение таких заболеваний, как са-
харный диабет, рак, у  грызунов  [8] и  приматов  [9]. Показано, что люди с  избыточной массой тела, 
придерживающиеся низкокалорийной диеты, значительно улучшают свои кардиологические показа-
тели  [10;  11], у  таких пациентов возрастает чувствительность к инсулину  [6], усиливается функция 
митохондрий [12]. Долгосрочное соблюдение данной диеты способствует снижению окислительного 
повреждения нуклеиновых кислот [13; 14], уменьшению уровня экспрессии генов, вовлеченных в раз-
витие окислительного стресса [15]. Вероятно, снижение образования активных форм кислорода (АФК) 
и, как следствие, окислительного повреждения клеток и клеточных мембран [16; 17] лежит в основе 
наблюдаемых терапевтических эффектов низкокалорийной диеты.

Роль АФК в развитии и поддержании патофизиологических процессов в нервных клетках. АФК 
(супероксид-анион, гидроксильный радикал, пероксид водорода) являются нестабильными соедине-
ниями и по этой причине могут легко превращаться из одних форм в другие. Они образуются как по-
бочный продукт функционирования дыхательной цепи митохондрий ферментами эндоплазматического 
ретикулума [18; 19], НАДФН-оксидазами [20], ксантиноксидазой [21] и др. Таким образом, при нару-
шениях функционирования электронно-транспортных цепей митохондрий или микросом, особенно на 
фоне низкой концентрации АДФ, а также при изменении свойств дегидрогеназ [22; 23] генерация АФК 
наиболее интенсивна.

Расположенная в митохондриальном матриксе ДНК (мДНК) крайне чувствительна к окислительному 
стрессу, и по этой причине ей уделяется особое внимание как предполагаемой мишени опосредуемых 
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АФК повреждений, поскольку продуцируемые в митохондриях АФК высвобождаются в матрикс [24]. 
Именно это событие является отправной точкой возникновения возрастных нейродегенеративных за-
болеваний [25; 26]. Имеются данные о повышенном окислительном повреждении макромолекул при 
боковом амиотрофическом склерозе, болезнях Хантингтона, Паркинсона и Альцгеймера [27].

Тем не менее говорить о том, что роль АФК сводится исключительно к негативной, не приходится. 
Как сигнальные молекулы  [28], АФК участвуют в  активации транскрипционных ядерных факторов 
АР-1 (активирующий протеин-1) и NF-κВ (ядерный фактор «каппа-би») [29]. Также свободные радикалы 
выступают в качестве индукторов апоптоза [30], митотических стимуляторов деления клеток различ-
ных тканей организма, принимают участие в регуляции редокс-статуса клетки и окислительных моди-
фикаций белков [31], т. е. относятся к внутриклеточным сигнальным агентам. Модуляция межклеточ-
ных контактов может быть связана со способностью АФК напрямую взаимодействовать с некоторыми 
аминокислотами, например метионином, цистеином, тирозином [32; 33], что открывает возможность 
модификации свойств рецепторов постсинаптической мембраны, а следовательно, влияет на эффектив-
ность синаптической передачи [34; 35].

Снижение активности антиокислительных ферментов является одним из возможных механизмов 
повреждения нервных клеток. Его причиной могут стать отравление тяжелыми металлами [36], про-
никновение во внутреннюю среду веществ, обладающих нервно-паралитическим действием [37], спо-
собных спровоцировать денатурацию белков либо ингибировать их ферментативную активность, на-
личие генетических дефектов [38], воздействие ионизирующего излучения [39], высоких или низких 
температур [40; 41]. Окислительный стресс возникает в момент, когда повреждающее действие АФК 
превосходит барьерные функции антиоксидантной системы организма, а так как с возрастом обменные 
процессы замедляются, это, несомненно, сказывается на всем организме в целом и антиоксидантной 
системе в частности. Именно возрастные изменения являются основной причиной снижения фермен-
тативной активности антиоксидантной системы. С возрастом экспрессия антиоксидантных ферментов 
ослабевает, тогда как очагов АФК становится все больше [42], а адаптивный ответ на окислительный 
стресс с течением времени значительно уменьшается [43].

Известно, что два главных фермента антиокислительной защиты  ‒ супероксиддисмутаза  (СОД) 
и каталаза ‒ содержат в своих активных центрах ионы металлов [44], а с другой стороны, в присут-
ствии металлов с переменной валентностью возможно повышенное образование АФК [45]. Неудиви-
тельно, что заметную роль в развитии нейродегенеративных заболеваний, включая болезни Альцгей-
мера, Паркинсона и рассеянный склероз, играют такие металлы, как цинк (Zn), медь (Cu), кобальт (Со), 
марганец  (Mn) и  железо  (Fe)  [46]. Из  них наиболее распространенным в  нервной системе является 
цинк. Снижение содержания этого металла усиливает повреждение ДНК за счет нарушения механиз-
мов ее репарации. Кроме того, недостаток цинка оказывает влияние на иммунную систему [47], вы-
зывая функциональный дисбаланс между клетками Th-1 (Т-хелперами-1) и Th-2 (Т-хелперами-2), а па-
раллельное повышение концентрации железа в  таламусе и  полосатом теле способствует патогенезу 
рассеянного склероза [48]. При болезни Альцгеймера дефицит цинка подавляет β-амилоидную нейро-
токсичность за счет избирательного осаждения промежуточных продуктов агрегации, однако высокий 
уровень связывания цинка с β-амилоидом может усиливать фибриллярную агрегацию последнего, что 
приводит к нейродегенерации [49]. Недостаток Zn и высокое содержание Cu, Mn и Fe ассоциируют-
ся с активацией сигнальных путей при ответе на воспалительный, окислительный и нитрозативный 
стрессы [49]. Дисбаланс этих металлов изменяет структурные, регуляторные и каталитические функ-
ции различных ферментов, структурных белков и рецепторов [46], обусловливая нарушение функции 
митохондрий [50], индуцирует гибель нейронов посредством апоптотических и (или) некротических 
механизмов [50]. Высокие уровни Cu, Mn и в особенности очаговое накопление Fe [46] вызывают фор-
мирование агрегатов α-синуклеина во внутриклеточных включениях (тельцах Леви), что влечет за со-
бой синаптическую дисфункцию и нарушение аксонального транспорта в дофаминергических нейро-
нах substantia nigra при болезни Паркинсона.

Энергетический дефицит и генетические дефекты выработки ферментов могут приводить к нару-
шениям синтеза нейромедиаторов [51]. Причиной цитопатий, возникающих из-за отсутствия необходи-
мых клетке компонентов, могут служить гипоксия [52], голодание, авитаминоз, недостаточность анти-
оксидантной системы, анемия [53], генетические нарушения [54], гипо- и гипергликемия [55] и т. п. 
Наиболее чувствительны к цитопатическим повреждениям клетки с высокими реактивностью и функ-
циональной активностью, в частности нейроны головного мозга и кардиомиоциты.

Таким образом, особенности энергообеспечения клетки, в первую очередь регуляция поступления 
и потребления глюкозы (как основного энергетического субстрата для нервных клеток), являются ба-
зисными для внутриклеточного уровня АФК и  вызываемых ими изменений. С  этих позиций любая 
сигнальная молекула должна обладать выраженным нейротропным действием.
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Роль инсулина в обменных процессах. Инсулин является специфическим веществом, способным 
выполнять множество функций, важнейшей из которых выступает стабилизация уровня глюкозы 
в интерстициальном пространстве. Источник инсулина ‒ клетки эндокринной части поджелудочной 
железы (β-клетки островков Лангерганса), но в высокой концентрации данный гормон обнаружива-
ется во многих участках тела человека [56]. Так, его содержание в спинномозговой жидкости может 
достигать 25 % от общего значения для всего организма. Однако происхождение инсулина в ЦНС 
является спорным. Существует мнение, что фракция инсулина в плазме может преодолевать гемато-
энцефалический барьер посредством специфических транспортеров, в активации которых, вероятно, 
задействованы инсулиновые рецепторы эндотелия сосудов [57; 58]. Кроме того, в некоторых облас
тях мозга, например гипоталамусе, эффективный барьер, препятствующий проникновению гормона 
в ткань мозга, отсутствует. В частности, в работе [59] описываются быстрое возникновение и переда-
ча инсулинопосредованных сигналов в подобных областях после инъекционного введения гормона. 
Вопрос о том, может ли инсулин синтезироваться локально в структурах нервной ткани, остается 
открытым.

Регуляторное действие инсулина осуществляется путем влияния на одноименные рецепторы, рас-
пространенные по всему организму, в том числе и в ЦНС. От уровня этого гормона зависят появление 
чувства голода и насыщения [60], ответ на состояние гипогликемии и выработку глюкозы в печени [61], 
функции половых желез [62], регуляция температуры тела [60; 63]. Нарушение взаимодействия инсу-
лина с рецепторами ЦНС приводит к гипофункции нейронов и нарушению синаптогенеза [57], влияет 
на фосфорилирование белка MAPT (microtubule-associated protein tau), ассоциирующееся с развитием 
болезни Альцгеймера [64]. Снижение уровня инсулина, т. е. «расходование» этого вещества, обнару-
жено в процессе усвоения нового материала у человека [65], что может быть связано со способностью 
гормона инициировать спрутинг нейронов [66], увеличивая эффективность синаптической передачи, 
определяющей развитие долговременных изменений в мозге [67].

Инсулиновый рецептор (IR) активируется инсулином и инсулиноподобными факторами роста IGF-1 
(insulin-like growth factor-1) и  IGF-2 (insulin-like growth factor-2). Рецепторы к этим молекулам обна-
руживаются в мозге повсеместно [68]. У мышей самая высокая экспрессия инсулиновых рецепторов 
выявлена в обонятельной луковице, а также в гиппокампе, коре больших полушарий, мозжечке и гипо-
таламусе. Относительно низкий уровень экспрессии характерен для клеток таламуса, полосатого тела 
и ствола мозга [68‒70]. Напротив, максимальная экспрессия рецепторов IGF-1 отмечена в неокортексе, 
таламусе и гиппокампе, умеренная ‒ в обонятельной луковице, мозжечке и гипоталамусе, а минималь-
ная – в среднем мозге, полосатом теле и стволе мозга [68].

Инсулиноподобные пептиды синтезируются и в нервной системе беспозвоночных, в том числе Cae-
norhabditis elegans и  Drosophila melanogaster  [71]. Источником инсулиноподобных пептидов у  мол-
люсков (molluscan insulin-related peptide, MIP), в  частности Lymnaea stagnalis, являются нейроэндо-
кринные светло-зеленые клетки, содержащие около 150 нейронов, вовлеченных в нейрогормональную 
регуляцию процессов роста и размножения [72]. Известно, что инъекция инсулиноподобных пептидов 
у  Aplysia californica снижает уровень глюкозы в  гемолимфе, вызывает модификацию ионных токов 
в нейронах [73], а у Lymnaea stagnalis обладает кардиомодуляторным эффектом [74].

Один из универсальных сигнальных путей действия инсулина, наиболее характерный для большин-
ства клеток человека, – PI3K/AKT/mTOR. Его центральными компонентами являются фосфоинозитид-
3-киназа (PI3K), киназы AKT, mTOR, GSK3β и семейство транскрипционных факторов FoxO ( forkhead 
box protein O) [68; 75]. Все они, помимо этого, вовлечены в регуляцию различных нейронных функций. 
Например, внутриклеточный мультимолекулярный сигнальный комплекс mTORC1 (mammalian target 
of rapamycin complex  1) наряду с  другими соединениями  (GSK3) обеспечивает развитие синаптиче-
ской пластичности  [76]. Также он принимает участие в  регуляции автофагии  – основного процесса 
удаления дефектных белков и органелл в нейронах [77], при этом нарушение регуляторного действия 
mTORC1 приводит к гибели нервных клеток и возникновению расстройств нейродегенеративного ха
рактера [78]. Протеинкиназа GSK3 играет важную роль в определении полярности нейронов, она спо-
собна фосфорилировать белок MAPT, нарушения функциональных свойств которого обусловлены пато
генезом болезни Альцгеймера [78].

Инсулинорезистентность и связанные с ней возрастные нарушения физиологических функций. 
По мере старения населения возрастные хронические заболевания становятся все более распростра-
ненными. По прогнозам, к 2035 г. число людей с диагнозом «сахарный диабет второго типа» (СД II) до-
стигнет 592 млн [79], а количество людей, страдающих деменцией, увеличится вдвое ‒ до 75,6 млн [76]. 
Параллельно прогнозируется рост показателей ожирения у населения, что увеличивает риск развития 
СД II, гипертонии, ишемической болезни сердца и некоторых форм рака [80; 81].
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Во время инсулинорезистентных состояний, к которым относится СД II, инсулин не способен по-
давлять выработку глюкозы в  печени, но содействует синтезу липидов, что приводит к  гиперглике-
мии и гипертриглицеридемии. Такой дисбаланс в содержании углеводов и липидов вызывает развитие 
окислительного стресса  [52] и,  как следствие, возникновение различного рода заболеваний, как ме-
таболических [81; 82], так и нейродегенеративных [83; 84]. Резистентность к инсулину является об-
щей отличительной чертой ожирения, СД II и нейропатологических процессов, обусловливая высокий 
риск снижения когнитивных функций и даже деменции [85], особенно среди пожилых людей [65; 86]. 
Известно, что у пациентов с болезнью Альцгеймера и легкими когнитивными нарушениями, а также 
у пациентов с общей инсулинорезистентностью, СД II и ожирением уровень инсулина в плазме высок, 
тогда как его содержание в спинномозговой жидкости снижено [65; 87]. Длительная периферическая 
гиперинсулинемия может уменьшить поступление инсулина в мозг  [88]. Кроме того, для пациентов 
с болезнью Альцгеймера характерна пониженная периферическая чувствительность к инсулину [89], 
а у пациентов с СД II по сравнению с контрольной группой отмечено снижение способности к выпол-
нению поставленных задач и обучению, а также скорости обработки информации [65]. 

Точные механизмы, лежащие в основе нарушения когнитивных функций и изменений структуры 
мозга при ожирении и СД II, до конца не выяснены. К примеру, снижение функциональных характе-
ристик инсулиночувствительного переносчика глюкозы GluT4 ( glucose transporter type 4 ) затрагивает 
способность к запоминанию и воспроизведению информации, что может лежать в основе когнитивных 
расстройств, наблюдаемых как следствие резистентности к инсулину. Однако неоспоримо, что хрони-
ческое и острое нарушение регуляции концентрации глюкозы в крови напрямую связано с нарушением 
высших функций ЦНС [90]. Так, женщины, которые болели диабетом более 15 лет, имели на 57–114 % 
больший риск снижения когнитивных процессов [91; 92] по сравнению с контрольной группой. 

Колебания уровня глюкозы во внутренней среде вызывают изменения и в мозге беспозвоночных. 
В частности, острая, кратковременная гипергликемия [93] приводит к модификации состояния анти-
окислительной системы в нервных ганглиях моллюска Lymnaea stagnalis [94], вероятно обусловливая 
формирование оригинального поведенческого паттерна животного вследствие установления нового 
свободнорадикального фона в гемолимфе [95].

Известно, что при болезни Альцгеймера амилоидные отложения накапливаются преимущественно 
в специфических областях мозга, так называемых DMN (default mode network), включающих поясную 
извилину, префронтальную кору, латеральную височную кору и гиппокамп, отвечающие за восприя
тие и  обработку новой информации. Как следствие, у лиц с  деменцией отмечена потеря функцио-
нальных связей в сети DMN [96]. Интересно, что аналогичные нарушения обнаружены и у пациентов 
с СД II [81; 97] и избыточной массой тела [82], что говорит о взаимосвязи возрастных перестроек и из-
менений, наблюдаемых при колебаниях уровня глюкозы. В условиях нарушенного метаболизма глюко-
зы выявлены ухудшения когнитивных функций как у здоровых пожилых людей, так и у лиц с диагнос
тированным СД II [98]. При наличии избыточной массы тела и СД II имеют место уменьшение объема 
серого вещества и толщины кортикального слоя, потеря целостности белого вещества, значительно со-
кращается мозговой кровоток. Особенно подвержен морфологическим изменениям гиппокамп [99], один 
из ключевых участков мозга, ответственных за реализацию когнитивных функций (обучение, память).

Отдельно подчеркнем, что инсулин является далеко не единственным гормональным сигналом [100], 
поступающим с периферии и влияющим на потребление пищи (холецистокинин, грелин), что, в свою 
очередь, определяет последующую продукцию таких гормонов по принципу обратной связи (положи-
тельной или отрицательной). В частности, инсулиновая сигнализация в гипоталамусе необходима для 
контроля выработки глюкозы в печени [101], а хирургическая резекция печеночной ветви блуждающего 
нерва отменяет действие инсулина в мозге [102].

Подводя итог изложенному, можно сказать, что с возрастом защитные функции антиоксидантной 
системы ослабевают, и организм становится более восприимчивым к воздействию агрессивных фак-
торов – в клетках (нейронах) активизируются процессы свободнорадикального окисления. Нарушения 
обменных процессов в условиях гипергликемии сказываются на чувствительности инсулиновых ре-
цепторов, в результате нарушается цепочка взаимодействий глюкоза – инсулин – рецептор – мозг – пе-
чень – глюкоза. Одним из механизмов, препятствующих возникновению и прогрессированию возраст-
ных изменений нервных клеток, вызываемых нарушением метаболизма глюкозы, является снижение 
калорийности пищи.

С нейробиологической точки зрения инсулин и глюкоза относятся к сигнальным молекулам цент
рального действия, выступая в качестве эффективных нейромодуляторов на нейронном и синаптиче-
ском уровнях. Очевидно, что любая, в том числе и фармакологическая, модификация их содержания 
в интерстициальном пространстве может существенно снизить риск развития нарушений когнитивных 
функций при изменении глюкозного гомеостаза и (или) старении.



8

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:3–14
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:3–14

Библиографические ссылки
1. Beckman KB, Ames BN. The free radical theory of aging matures. Physiological Reviews. 1998;78(2):547–581.
2. Spruijt-Metz D, Wen CKF, Bell BM, Intille S, Huang JS, Baranowski T. Advances and controversies in diet and physical ac-

tivity measurement in youth. American Journal of  Preventive Medicine. 2018;55(4):e81–e91. DOI: 10.1016/j.amepre.2018.06.012.
3. Júdice PB, Silva AM, Berria J, Petroski EL, Ekelund U, Sardinha LB. Sedentary patterns, physical activity and health-related 

physical fitness in youth: a cross-sectional study. International Journal of Behavioral Nutrition and Physical Activity [Internet]. 2017 
[cited 2020 April 10];14:25. Available from: https://ijbnpa.biomedcentral.com/track/pdf/10.1186/s12966-017-0481-3. DOI: 10.1186/
s12966-017-0481-3.

4. Гусев ЕИ, Скворцова ВИ. Ишемия головного мозга. Москва: Медицина; 2001. 328 с.
5. Chowen  JA, Frago LM, Fernández-Alfonso MS. Physiological and pathophysiological roles of hypothalamic astrocytes in 

metabolism. Journal of  Neuroendocrinology [Internet]. 2019 [cited 2020 April 10];31(5):e12671. Available from: https://onlinelibrary.
wiley.com/doi/epdf/10.1111/jne.12671. DOI: 10.1111/jne.12671.

6. Larson-Meyer DE, Heilbronn LK, Redman LM, Newcomer BR, Frisard MI, Anton S, et al. Effect of calorie restriction with 
or without exercise on insulin sensitivity, β-cell function, fat cell size, and ectopic lipid in overweight subjects. Diabetes Care. 2006; 
29(6):1337–1344. DOI: 10.2337/dc05-2565.

7. Weindruch R. The retardation of aging by caloric restriction: studies in rodents and primates. Toxicologic Pathology. 1996; 
24(6):742–745. DOI: 10.1177/019262339602400618.

8. Weindruch R, Kayo T, Lee C-K, Prolla TA. Microarray profiling of gene expression in aging and its alteration by caloric restric-
tion in mice. The Journal of Nutrition. 2001;131(3):918S–923S. DOI: 10.1093/jn/131.3.918S.

9. Colman RJ, Anderson RM, Johnson SC, Kastman EK, Kosmatka KJ, Beasley TM, et al. Caloric restriction delays disease onset 
and mortality in rhesus monkeys. Science. 2009;325(5937):201–204. DOI: 10.1126/science.1173635.

10. Fontana L, Meyer TE, Klein S, Holloszy JO. Long-term calorie restriction is highly effective in reducing the risk for athero-
sclerosis in humans. PNAS [Internet]. 2004 [cited 2020 April 10];101(17):6659–6663. Available from: https://www.pnas.org/content/
pnas/101/17/6659.full.pdf. DOI: 10.1073/pnas.0308291101.

11. Lefevre M, Redman LM, Heilbronn LK, Smith JV, Martin CK, Rood JC, et al. Caloric restriction alone and with exercise im-
proves CVD risk in healthy non-obese individuals. Atherosclerosis. 2009;203(1):206–213. DOI: 10.1016/j.atherosclerosis.2008.05.036.

12. Civitarese AE, Carling S, Heilbronn LK, Hulver MH, Ukropcova B, Deutsch WA, et al. Calorie restriction increases muscle 
mitochondrial biogenesis in healthy humans. PLOS Medicine [Internet]. 2007 [cited 2020 April 10];4(3):e76. Available from: https://
journals.plos.org/plosmedicine/article/file?id=10.1371/journal.pmed.0040076&type=printable. DOI: 10.1371/journal.pmed.0040076.

13. Heilbronn LK, Ravussin E. Calorie restriction and aging: review of the literature and implications for studies in humans. The 
American Journal of Clinical Nutrition. 2003;78(3):361–369. DOI: 10.1093/ajcn/78.3.361.

14. Heilbronn LK, de Jonge L, Frisard MI, DeLany JP, Larson-Meyer DE, Rood J, et al. Effect of 6-month calorie restriction on 
biomarkers of longevity, metabolic adaptation, and oxidative stress in overweight individuals: a randomized controlled trial. JAMA. 
2006;295(13):1539–1548. DOI: 10.1001/jama.295.13.1539.

15. Phillips T, Leeuwenburgh C. Muscle fiber-specific apoptosis and TNF-α signaling in sarcopenia are attenuated by life-long 
calorie restriction. The FASEB Journal. 2005;19(6):668–670. DOI: 10.1096/fj.04-2870fje.

16. Lee C-K, Klopp RG, Weindruch R, Prolla TA. Gene expression profile of aging and its retardation by caloric restriction. Science. 
1999;285(5432):1390–1393. DOI: 10.1126/science.285.5432.1390.

17. Opalach K, Rangaraju S, Madorsky I, Leeuwenburgh C, Notterpek L. Lifelong calorie restriction alleviates age-related oxida-
tive damage in peripheral nerves. Rejuvenation Research. 2010;13(1):65–74. DOI: 10.1089/rej.2009.0892.

18. Voet D, Voet JG, Pratt CW. Fundamentals of biochemistry. Life at the molecular level. 3rd edition. Hoboken: John Wiley and 
Sons; 2008. 1247 p.

19. Stowe DF, Camara AKS. Mitochondrial reactive oxygen species production in excitable cells: modulators of mitochondrial and 
cell function. Antioxidants & Redox Signaling. 2009;11(6):1373–1414. DOI: 10.1089/ars.2008.2331.

20. Babior BM. NADPH oxidase. Current Opinion in Immunology. 2004;16(1):42–47. DOI: 10.1016/j.coi.2003.12.001.
21. Colton C, Yao J, Grossman Y, Gilbert D. The effect of xanthine/xanthine oxidase generated reactive oxygen species on synaptic 

transmission. Free Radical Research Communications. 1991;14(5–6):385–393. DOI: 10.3109/10715769109093427.
22. Cross AR, Jones OTG. Enzymic mechanisms of superoxide production. Biochimica et Biophysica Acta. Bioenergetics. 1991; 

1057(3):281–298. DOI: 10.1016/S0005-2728(05)80140-9.
23. Sandhu SK, Kaur G. Mitochondrial electron transport chain complexes in aging rat brain and lymphocytes. Biogerontology. 

2003;4(1):19–29. DOI: 10.1023/A:1022473219044.
24. Harman D. The biologic clock: the mitochondria? Journal of the American Geriatrics Society. 1972;20(4):145–147. DOI: 

10.1111/j.1532-5415.1972.tb00787.x.
25. Drӧge W. Free radicals in the physiological control of cell function. Physiological Reviews. 2002;82(1):47–95. DOI: 10.1152/

physrev.00018.2001.
26. Emerit J, Edeas M, Bricaire F. Neurodegenerative diseases and oxidative stress. Biomedicine & Pharmacotherapy. 2004;58(1): 

39–46. DOI: 10.1016/j.biopha.2003.11.004.
27. Beal MF. Aging, energy, and oxidative stress in neurodegenerative diseases. Annals of Neurology. 1995;38(3):357–366. DOI: 

10.1002/ana.410380304.
28. Flohé L, Brigelius-Flohé R, Saliou C, Traber MG, Packer L. Redox regulation of NF-kappa B activation. Free Radical Biology 

and Medicine. 1997;22(6):1115–1126. DOI: 10.1016/s0891-5849(96)00501-1.
29. Судаков НП, Никифоров СБ, Константинов ЮМ, Якубов ЛА, Новикова НА, Карамышева АН. Механизмы участия 

митохондрий в развитии патологических процессов, сопровождающихся ишемией и реперфузией. Бюллетень Восточно-
Сибирского научного центра Сибирского отделения Российской академии медицинских наук. 2006;5:332–336.

30. Сазонова ТГ, Архипенко ЮВ. Роль свободнорадикальных процессов в адаптации организма к изменению уровня кис-
лорода. В: Лукьянова ЛД, Ушаков ИБ, редакторы. Проблемы гипоксии: молекулярные, физиологические и медицинские аспекты. 
Москва: Истоки; 2004. с. 112–138.

31. Сазонова ТГ, Архипенко ЮВ. Роль свободнорадикальных процессов и редокс-сигнализации в адаптации организма 
к изменению уровня кислорода. Российский физиологический журнал имени И. М. Сеченова. 2005;91(6):636–655.



9

Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

32. Knapp LT, Klann E. Superoxide-induced stimulation of protein kinase C via thiol modification and modulation of zinc content. 
The Journal of Biological Chemistry. 2000;275(31):24136–24145. DOI: 10.1074/jbc.M002043200.

33. Auerbach JM, Segal M. Peroxide modulation of slow onset potentiation in rat hippocampus. Journal of Neuroscience. 1997; 
17(22):8695–8701. DOI: 10.1523/JNEUROSCI.17-22-08695.1997.

34. Sidorov AV. Effect of hydrogen peroxide on electrical coupling between identified Lymnaea neurons. Invertebrate Neuroscience. 
2012;12(1):63–68. DOI: 10.1007/s10158-012-0128-7.

35. Elgersma Y, Silva AJ. Molecular mechanisms of synaptic plasticity and memory. Current Opinion in Neurobiology. 1999; 
9(2):209–213. DOI: 10.1016/s0959-4388(99)80029-4.

36. Malqui H, Anarghou H, Ouardi FZ, Ouasmi N, Najimi M, Chigr F. Continuous exposure to inorganic mercury affects neurobe-
havioral and physiological parameters in mice. Journal of Molecular Neuroscience. 2018;66(2):291–305. DOI: 10.1007/s12031-018-
1176-1.

37. Bartko J, Gludovacz E, Petroczi K, Borth N, Jilma B, Boehm T. Recombinant human diamine oxidase activity is not inhibited by 
ethanol, acetaldehyde, disulfiram, diethyldithiocarbamate or cyanamide. Alcohol. 2016;54:51–59. DOI: 10.1016/j.alcohol.2016.06.001.

38. Wang Z-H, Liu P, Liu X, Manfredsson FP, Sandoval IM, Yu SP, et al. Delta-secretase phosphorylation by SRPK2 enhances 
its enzymatic activity, provoking pathogenesis in Alzheimer’s disease. Molecular Cell. 2017;67(5):812–825, e1–e5. DOI: 10.1016/j.
molcel.2017.07.018.

39. Vignard J, Mirey G, Salles B. Ionizing-radiation induced DNA double-strand breaks: a direct and indirect lighting up. Radio-
therapy & Oncology. 2013;108(3):362–369. DOI: 10.1016/j.radonc.2013.06.013.

40. Stys PK, Waxman SG, Ransom BR. Effects of temperature on evoked electrical activity and anoxic injury in CNS white matter. 
Journal of  Cerebral Blood Flow & Metabolism. 1992;12(6):977–986. DOI: 10.1038/jcbfm.1992.135.

41. Сидоров АВ, Маслова ГТ. Состояние антиокислительной защиты в центральных нервных ганглиях моллюска Lymnaea 
stagnalis при разных температурах окружающей среды. Новости медико-биологических наук. 2008;1–2:74–78.

42. Сидоров АВ. Активные формы кислорода и регуляция нейронных функций. Новости медико-биологических наук. 2011; 
4(4):224–231.

43. Zhang H, Davies KJA, Forman HJ. Oxidative stress response and Nrf2 signaling in aging. Free Radical Biology and Medicine. 
2015;88(part B):314–336. DOI: 10.1016/j.freeradbiomed.2015.05.036.

44. Valko M, Jomova K, Rhodes CJ, Kuča K, Musílek K. Redox- and non-redox-metal-induced formation of free radicals and their 
role in human disease. Archives of  Toxicology. 2016;90(1):1–37. DOI: 10.1007/s00204-015-1579-5.

45. Костюк ВА, Потапович АИ. Биорадикалы и биоантиоксиданты. Минск: БГУ; 2004. 174 с.
46. Jomova K, Valko M. Advances in metal-induced oxidative stress and human disease. Toxicology. 2011;283(2–3):65–87. DOI: 

10.1016/j.tox.2011.03.001.
47. Hidalgo C, Arias-Cavieres A. Calcium, reactive oxygen species, and synaptic plasticity. Physiology. 2016;31(3):201–215.
48. Islam MT. Oxidative stress and mitochondrial dysfunction-linked neurodegenerative disorders. Neurological Research. 2017; 

39(1):73–82. DOI: 10.1080/01616412.2016.1251711.
49. Cheignon C, Tomas M, Bonnefont-Rousselot D, Faller P, Hureau C, Collin F. Oxidative stress and the amyloid beta peptide in 

Alzheimer’s disease. Redox Biology. 2018;14:450–464. DOI: 10.1016/j.redox.2017.10.014.
50. Liu H, Wu H, Zhu N, Xu Z, Wang Y, Qu Y, et al. Lactoferrin protects against iron dysregulation, oxidative stress, and apopto-

sis in 1‐methyl‐4‐phenyl‐1,2,3,6‐tetrahydropyridine (MPTP)‐induced Parkinson’s disease in mice. Journal of  Neurochemistry. 2020; 
152(3):397–415. DOI: 10.1111/jnc.14857.

51. Vriend C. The neurobiology of impulse control disorders in Parkinson’s disease: from neurotransmitters to neural networks. 
Cell & Tissue Research. 2018;373(1):327–336. DOI: 10.1007/s00441-017-2771-0.

52. Li H, Li X, Liu Z, Wu S, Guo J, Shi R, et al. Resveratrol reserved hypoxia-ischemia induced childhood hippocampal dysfunc-
tion and neurogenesis via improving mitochondrial dynamics. Neuroscience Research [Internet]. 2019 [cited 2020 April  10];S0168-
0102(19)30433-X. Available from: https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S016801021930433X?via%3Dihub. DOI: 10.1016/j.
neures.2019.11.012.

53. White E, Mehnert JM, Chan CS. Autophagy, metabolism, and cancer. Clinical Cancer Research. 2015;21(22):5037–5046. DOI: 
10.1158/1078-0432.CCR-15-0490.

54. Penati R, Fumagalli F, Calbi V, Bernardo ME, Aiuti A. Gene therapy for lysosomal storage disorders: recent advances for meta
chromatic leukodystrophy and mucopolysaccaridosis I. Journal of Inherited Metabolic Disease. 2017;40(4):543–554. DOI: 10.1007/
s10545-017-0052-4.

55. Abebe T, Mahadevan J, Bogachus L, Hahn S, Black M, Oseid E, et al. Nrf2/antioxidant pathway mediates β cell self-repair after 
damage by high-fat diet – induced oxidative stress. JCI Insight [Internet]. 2017 [cited 2020 April 10];2(24):e92854. Available from: 
https://insight.jci.org/articles/view/92854/pdf. DOI: 10.1172/jci.insight.92854.

56. Rask-Madsen C, Kahn CR. Tissue – specific insulin signaling, metabolic syndrome, and cardiovascular disease. Arteriosclero-
sis, Thrombosis, and Vascular Biology. 2012;32(9):2052–2059. DOI: 10.1161/ATVBAHA.111.241919.

57. Margolis RU, Altszuler N. Insulin in the cerebrospinal fluid. Nature. 1967;215(5108):1375–1376. DOI: 10.1038/2151375a0.
58. Woods SC, Seeley RJ, Baskin DG, Schwartz MW. Insulin and the blood-brain barrier. Current Pharmaceutical Design. 2003; 

9(10):795–800. DOI: 10.2174/1381612033455323.
59. Kleinridders A, Lauritzen HPMM, Ussar S, Christensen JH, Mori MA, Bross P, et al. Leptin regulation of Hsp60 impacts hypo-

thalamic insulin signaling. The Journal of Clinical Investigation. 2013;123(11):4667–4680. DOI: 10.1172/JCI67615.
60. Woods SC, Lotter EC, McKay LD, Porte D (Jr). Chronic intracerebroventricular infusion of insulin reduces food intake and 

body weight of baboons. Nature. 1979;282(5738):503–505. DOI: 10.1038/282503a0.
61. Iqbal A, Heller S. Managing hypoglycaemia. Best Practice & Research Clinical Endocrinology & Metabolism. 2016;30(3): 

413–430. DOI: 10.1016/j.beem.2016.06.004.
62. Пинхасов ББ. Патогенетические особенности первичного ожирения и его типов у женщин репродуктивного возраста. 

Международный эндокринологический журнал. 2011;8:13–26.
63. Umezaki Y, Hayley SE, Chu ML, Seo HW, Shah P, Hamada FN. Feeding-state-dependent modulation of temperature prefe

rence requires insulin signaling in Drosophila warm-sensing neurons. Current Biology. 2018;28(5):779–787, e1–e3. DOI: 10.1016/j.
cub.2018.01.060.



10

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:3–14
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:3–14

64. Nussbaum JM, Seward ME, Bloom GS. Alzheimer disease: a tale of two prions. Prion. 2013;7(1):14–19. DOI: 10.4161/pri. 
22118.

65. Moheet A, Mangia S, Seaquist ER. Impact of diabetes on cognitive function and brain structure. Annals of the New York Aca
demy of  Sciences. 2015;1353(1):60–71. DOI: 10.1111/nyas.12807.

66. Dickson BJ. Wiring the brain with insulin. Science. 2003;300(5618):440–441. DOI: 10.1126/science.1084513.
67. Bailey CH, Kandel ER, Harris KM. Structural components of synaptic plasticity and memory consolidation. Cold Spring Har

bor Perspectives in Biology [Internet]. 2015 [cited 2020 April 10];7(7):a021758. Available from: https://cshperspectives.cshlp.org/
content/7/7/a021758.full.pdf. DOI: 10.1101/cshperspect.a021758.

68. Belfiore A, Frasca F, Pandini G, Sciacca L, Vigneri R. Insulin receptor isoforms and insulin receptor/insulin-like growth factor 
receptor hybrids in physiology and disease. Endocrine Reviews. 2009;30(6):586–623. DOI: 10.1210/er.2008-0047.

69. Zhao W-Q, Chen H, Quon MJ, Alkon DL. Insulin and the insulin receptor in experimental models of learning and memory. 
European Journal of  Pharmacology. 2004;490(1–3):71–81. DOI: 10.1016/j.ejphar.2004.02.045.

70. Dou J-T, Chen M, Dufour F, Alkon DL, Zhao W-Q. Insulin receptor signaling in long-term memory consolidation following 
spatial learning. Learning & Memory. 2005;12(6):646–655. DOI: 10.1101/lm.88005.

71. Fernandez AM, Torres-Alemán I. The many faces of insulin-like peptide signaling in the brain. Nature Reviews Neuroscience. 
2012;13(4):225–239. DOI: 10.1038/nrn3209.

72. Geraerts WPM. Control of growth by the neurosecretory hormone of the light green cells in the freshwater snail Lymnaea stag-
nalis. General and Comparative Endocrinology. 1976;29(1):61–71. DOI: 10.1016/0016-6480(76)90007-1.

73. Jonas EA, Knox RJ, Kaczmarek LK, Schwartz JH, Solomon DH. Insulin receptor in Aplysia neurons: characterization, mo
lecular cloning, and modulation of ion currents. Journal of Neuroscience. 1996;16(5):1645–1658. DOI: 10.1523/JNEUROSCI. 16-05-
01645.1996.

74. Сидоров АВ, Шаденко ВН, Казакевич ВБ. Реакции идентифицированных кардиорегуляторных нейронов ЦНС моллюска 
Lymnaea stagnalis в условиях гипергликемии и при действии инсулина. Журнал Белорусского государственного университета. 
Биология. 2019;3:49–58. DOI: 10.33581/2521-1722-2019-3-49-58.

75. Numan S, Russell DS. Discrete expression of insulin receptor substrate-4 mRNA in adult rat brain. Molecular Brain Research. 
1999;72(1):97–102. DOI: 10.1016/s0169-328x(99)00160-6.

76. Stoica L, Zhu PJ, Huang W, Zhou H, Kozma SC, Costa-Mattioli M. Selective pharmacogenetic inhibition of mammalian tar-
get of rapamycin complex I (mTORC1) blocks long-term synaptic plasticity and memory storage. PNAS [Internet]. 2011 [cited 2020 
April 10];108(9):3791–3796. Available from: https://www.pnas.org/content/pnas/108/9/3791.full.pdf. DOI: 10.1073/pnas.1014715108.

77. Flegal KM, Carroll MD, Ogden CL, Curtin LR. Prevalence and trends in obesity among US adults, 1999–2008. JAMA. 2010; 
303(3):235–241. DOI: 10.1001/jama.2009.2014.

78. Salcedo-Tello P, Ortiz-Matamoros A, Arias C. GSK3 function in the brain during development, neuronal plasticity, and neuro-
degeneration. International Journal of Alzheimer’s Disease [Internet]. 2011 [cited 2020 April 10];2011:189728. Available from: http://
downloads.hindawi.com/journals/ijad/2011/189728.pdf. DOI: 10.4061/2011/189728. 

79. IDF diabetes atlas. 7th edition. Brussels: International Diabetes Federation; 2015. 142 p.
80. Flegal KM, Graubard BI, Williamson DF, Gail MH. Excess deaths associated with underweight, overweight, and obesity. 

JAMA. 2005;293(15):1861–1867. DOI: 10.1001/jama.293.15.1861.
81. Hoogenboom WS, Marder TJ, Flores VL, Huisman S, Eaton HP, Schneiderman JS, et al. Cerebral white matter integrity and res

ting-state functional connectivity in middle-aged patients with type 2 diabetes. Diabetes. 2014;63(2):728–738. DOI: 10.2337/db13-1219.
82. Kullmann S, Heni M, Veit R, Ketterer C, Schick F, Haring H-U, et al. The obese brain: association of body mass index and 

insulin sensitivity with resting state network functional connectivity. Human Brain Mapping. 2012;33(5):1052–1061. DOI: 10.1002/
hbm.21268.

83. Nagase M, Yamamoto Y, Miyazaki Y, Yoshino H. Increased oxidative stress in patients with amyotrophic lateral sclerosis and 
the effect of edaravone administration. Redox Report. 2016;21(3):104–112. DOI: 10.1179/1351000215Y.0000000026.

84. Tanzi RE, Bertram L. Twenty years of the Alzheimer’s disease amyloid hypothesis: a genetic perspective. Cell. 2005;120(4): 
545–555. DOI: 10.1016/j.cell.2005.02.008.

85. Koekkoek PS, Rutten GEHM, Biessels GJ. Cognitive disorders in diabetic patients. Handbook of Clinical Neurology. 2014; 
126:145–166. DOI: 10.1016/B978-0-444-53480-4.00011-4.

86. Bischof GN, Park DC. Obesity and aging: consequences for cognition, brain structure, and brain function. Psychosomatic Medi
cine. 2015;77(6):697–709. DOI: 10.1097/PSY.0000000000000212.

87. Kern W, Benedict C, Schultes B, Plohr F, Moser A, Born J, et al. Low cerebrospinal fluid insulin levels in obese humans. Dia-
betologia. 2006;49(11):2790–2792. DOI: 10.1007/s00125-006-0409-y.

88. Schwartz MW, Figlewicz DF, Kahn SE, Baskin DG, Greenwood MRC, Porte D (Jr). Insulin binding to brain capillaries is 
reduced in genetically obese, hyperinsulinemic Zucker rats. Peptides. 1990;11(3):467–472. DOI: 10.1016/0196-9781(90)90044-6.

89. Craft S, Newcomer J, Kanne S, Dagogo-Jack S, Cryer P, Sheline Y, et al. Memory improvement following induced hyperinsu-
linemia in Alzheimer’s disease. Neurobiology of Aging. 1996;17(1):123–130. DOI: 10.1016/0197-4580(95)02002-0.

90. Duning T, van den Heuvel I, Dickmann A, Volkert T, Wempe C, Reinholz J, et al. Hypoglycemia aggravates critical illness – 
induced neurocognitive dysfunction. Diabetes Care. 2010;33(3):639–644. DOI: 10.2337/dc09-1740.

91. Gregg EW, Yaffe K, Cauley JA, Rolka DB, Blackwell TL, Venkat Narayan KM, et al. Is diabetes associated with cognitive impair-
ment and cognitive decline among older women? Archives of Internal Medicine. 2000;160(2):174–180. DOI: 10.1001/archinte.160.2.174.

92. Kanaya AM, Barrett-Connor E, Gildengorin G, Yaffe K. Change in cognitive function by glucose tolerance status in older 
adults: a 4-year prospective study of the Rancho Bernardo Study cohort. Archives of Internal Medicine. 2004;164(12):1327–1333. 
DOI: 10.1001/archinte.164.12.1327.

93. Шаденко ВН, Сидоров АВ. Индукция экспериментальной гипергликемии у моллюска Lymnaea stagnalis при инкубации 
животных в высококонцентрированном растворе глюкозы. Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 
2019;1:79–84. DOI: 10.33581/2521-1722-2019-1-79-84.

94. Шаденко ВН, Сидоров АВ. Aнтиокислительная защита в гепатопанкреасе и нервных ганглиях моллюска Lymnaea stag
nalis после острой экспериментальной гипергликемии. Журнал эволюционной биохимии и физиологии. 2020;56(3):224–231. 
DOI: 10.31857/S0044452920010106.



11

Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

95. Sidorov AV, Maslova GT. State of antioxidative protection in central nervous ganglia of the mollusc Lymnaea stagnalis at 
modulation of activity of the NO-ergic system. Journal of Evolutionary Biochemistry and Physiology. 2008;44(5):535–541. DOI: 
10.1134/S0022093008050010.

96. Sheline YI, Raichle ME. Resting state functional connectivity in preclinical Alzheimer’s disease. Biological Psychiatry. 2013; 
74(5):340–347. DOI: 10.1016/j.biopsych.2012.11.028.

97. Musen G, Jacobson AM, Bolo NR, Simonson DC, Shenton ME, McCartney RL, et al. Resting-state brain functional connectivity 
is altered in type 2 diabetes. Diabetes. 2012;61(9):2375–2379. DOI: 10.2337/db11-1669.

98. Cohen AD, Klunk WE. Early detection of Alzheimer’s disease using PiB and FDG PET. Neurobiology of  Disease. 2014; 
72(part A):117–122. DOI: 10.1016/j.nbd.2014.05.001.

99. Cope EC, LaMarca EA, Monari PK, Olson LB, Martinez S, Zych AD, et al. Microglia play an active role in obesity-associated 
cognitive decline. Journal of Neuroscience. 2018;38(41):8889–8904. DOI: 10.1523/JNEUROSCI.0789-18.2018.

100. Williams KW, Elmquist JK. From neuroanatomy to behavior: central integration of peripheral signals regulating feeding be-
havior. Nature Neuroscience. 2012;15(10):1350–1355. DOI: 10.1038/nn.3217.

101. Obici S, Feng Z, Karkanias G, Baskin DG, Rossetti L. Decreasing hypothalamic insulin receptors causes hyperphagia and 
insulin resistance in rats. Nature Neuroscience. 2002;5(6):566–572. DOI: 10.1038/nn0602-861.

102. Pocai A, Lam TKT, Gutierrez-Juarez R, Obici S, Schwartz GJ, Bryan J, et al. Hypothalamic KATP channels control hepatic 
glucose production. Nature. 2005;434(7036):1026–1031. DOI: 10.1038/nature03439.

References
1. Beckman KB, Ames BN. The free radical theory of aging matures. Physiological Reviews. 1998;78(2):547–581.
2. Spruijt-Metz D, Wen CKF, Bell BM, Intille S, Huang JS, Baranowski T. Advances and controversies in diet and physical ac-

tivity measurement in youth. American Journal of  Preventive Medicine. 2018;55(4):e81–e91. DOI: 10.1016/j.amepre.2018.06.012.
3. Júdice PB, Silva AM, Berria J, Petroski EL, Ekelund U, Sardinha LB. Sedentary patterns, physical activity and health-related 

physical fitness in youth: a cross-sectional study. International Journal of Behavioral Nutrition and Physical Activity [Internet]. 2017 
[cited 2020 April 10];14:25. Available from: https://ijbnpa.biomedcentral.com/track/pdf/10.1186/s12966-017-0481-3. DOI: 10.1186/
s12966-017-0481-3.

4. Gusev EI, Skvortsova VI. Ishemiya golovnogo mozga [Ischemia of the brain]. Moscow: Meditsina; 2001. 328 p. Russian.
5. Chowen  JA, Frago LM, Fernández-Alfonso MS. Physiological and pathophysiological roles of hypothalamic astrocytes in 

metabolism. Journal of  Neuroendocrinology [Internet]. 2019 [cited 2020 April 10];31(5):e12671. Available from: https://onlinelibrary.
wiley.com/doi/epdf/10.1111/jne.12671. DOI: 10.1111/jne.12671.

6. Larson-Meyer DE, Heilbronn LK, Redman LM, Newcomer BR, Frisard MI, Anton S, et al. Effect of calorie restriction with 
or without exercise on insulin sensitivity, β-cell function, fat cell size, and ectopic lipid in overweight subjects. Diabetes Care. 2006; 
29(6):1337–1344. DOI: 10.2337/dc05-2565.

7. Weindruch R. The retardation of aging by caloric restriction: studies in rodents and primates. Toxicologic Pathology. 1996; 
24(6):742–745. DOI: 10.1177/019262339602400618.

8. Weindruch R, Kayo T, Lee C-K, Prolla TA. Microarray profiling of gene expression in aging and its alteration by caloric restric-
tion in mice. The Journal of Nutrition. 2001;131(3):918S–923S. DOI: 10.1093/jn/131.3.918S.

9. Colman RJ, Anderson RM, Johnson SC, Kastman EK, Kosmatka KJ, Beasley TM, et al. Caloric restriction delays disease onset 
and mortality in rhesus monkeys. Science. 2009;325(5937):201–204. DOI: 10.1126/science.1173635.

10. Fontana L, Meyer TE, Klein S, Holloszy JO. Long-term calorie restriction is highly effective in reducing the risk for athero-
sclerosis in humans. PNAS [Internet]. 2004 [cited 2020 April 10];101(17):6659–6663. Available from: https://www.pnas.org/content/
pnas/101/17/6659.full.pdf. DOI: 10.1073/pnas.0308291101.

11. Lefevre M, Redman LM, Heilbronn LK, Smith JV, Martin CK, Rood JC, et al. Caloric restriction alone and with exercise im-
proves CVD risk in healthy non-obese individuals. Atherosclerosis. 2009;203(1):206–213. DOI: 10.1016/j.atherosclerosis.2008.05.036.

12. Civitarese AE, Carling S, Heilbronn LK, Hulver MH, Ukropcova B, Deutsch WA, et al. Calorie restriction increases muscle 
mitochondrial biogenesis in healthy humans. PLOS Medicine [Internet]. 2007 [cited 2020 April 10];4(3):e76. Available from: https://
journals.plos.org/plosmedicine/article/file?id=10.1371/journal.pmed.0040076&type=printable. DOI: 10.1371/journal.pmed.0040076.

13. Heilbronn LK, Ravussin E. Calorie restriction and aging: review of the literature and implications for studies in humans. The 
American Journal of Clinical Nutrition. 2003;78(3):361–369. DOI: 10.1093/ajcn/78.3.361.

14. Heilbronn LK, de Jonge L, Frisard MI, DeLany JP, Larson-Meyer DE, Rood J, et al. Effect of 6-month calorie restriction on 
biomarkers of longevity, metabolic adaptation, and oxidative stress in overweight individuals: a randomized controlled trial. JAMA. 
2006;295(13):1539–1548. DOI: 10.1001/jama.295.13.1539.

15. Phillips T, Leeuwenburgh C. Muscle fiber-specific apoptosis and TNF-α signaling in sarcopenia are attenuated by life-long 
calorie restriction. The FASEB Journal. 2005;19(6):668–670. DOI: 10.1096/fj.04-2870fje.

16. Lee C-K, Klopp RG, Weindruch R, Prolla TA. Gene expression profile of aging and its retardation by caloric restriction. Science. 
1999;285(5432):1390–1393. DOI: 10.1126/science.285.5432.1390.

17. Opalach K, Rangaraju S, Madorsky I, Leeuwenburgh C, Notterpek L. Lifelong calorie restriction alleviates age-related oxida-
tive damage in peripheral nerves. Rejuvenation Research. 2010;13(1):65–74. DOI: 10.1089/rej.2009.0892.

18. Voet D, Voet JG, Pratt CW. Fundamentals of biochemistry. Life at the molecular level. 3rd edition. Hoboken: John Wiley and 
Sons; 2008. 1247 p.

19. Stowe DF, Camara AKS. Mitochondrial reactive oxygen species production in excitable cells: modulators of mitochondrial and 
cell function. Antioxidants & Redox Signaling. 2009;11(6):1373–1414. DOI: 10.1089/ars.2008.2331.

20. Babior BM. NADPH oxidase. Current Opinion in Immunology. 2004;16(1):42–47. DOI: 10.1016/j.coi.2003.12.001.
21. Colton C, Yao J, Grossman Y, Gilbert D. The effect of xanthine/xanthine oxidase generated reactive oxygen species on synaptic 

transmission. Free Radical Research Communications. 1991;14(5–6):385–393. DOI: 10.3109/10715769109093427.
22. Cross AR, Jones OTG. Enzymic mechanisms of superoxide production. Biochimica et Biophysica Acta. Bioenergetics. 1991; 

1057(3):281–298. DOI: 10.1016/S0005-2728(05)80140-9.



12

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:3–14
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:3–14

23. Sandhu SK, Kaur G. Mitochondrial electron transport chain complexes in aging rat brain and lymphocytes. Biogerontology. 
2003;4(1):19–29. DOI: 10.1023/A:1022473219044.

24. Harman D. The biologic clock: the mitochondria? Journal of the American Geriatrics Society. 1972;20(4):145–147. DOI: 
10.1111/j.1532-5415.1972.tb00787.x.

25. Drӧge W. Free radicals in the physiological control of cell function. Physiological Reviews. 2002;82(1):47–95. DOI: 10.1152/
physrev.00018.2001.

26. Emerit J, Edeas M, Bricaire F. Neurodegenerative diseases and oxidative stress. Biomedicine & Pharmacotherapy. 2004;58(1): 
39–46. DOI: 10.1016/j.biopha.2003.11.004.

27. Beal MF. Aging, energy, and oxidative stress in neurodegenerative diseases. Annals of Neurology. 1995;38(3):357–366. DOI: 
10.1002/ana.410380304.

28. Flohé L, Brigelius-Flohé R, Saliou C, Traber MG, Packer L. Redox regulation of NF-kappa B activation. Free Radical Biology 
and Medicine. 1997;22(6):1115–1126. DOI: 10.1016/s0891-5849(96)00501-1.

29. Sudakov NP, Nikiforov SB, Konstantinov YuM, Yakubov LA, Novikova NA, Karamysheva AN. The mechanisms of mitochondria 
participation in developmentof different pathologic processes associated with ischemia and reperfusion. Byulleten’ Vostochno-Sibirskogo 
nauchnogo tsentra Sibirskogo otdeleniya Rossiiskoi akademii meditsinskikh nauk. 2006;5:332–336. Russian.

30. Sazonova TG, Arkhipenko YuV. [The role of free radical processes in the body’s adaptation to changes in oxygen levels]. 
In: Luk’yanova LD, Ushakov IB, editors. Problemy gipoksii: molekulyarnye, fiziologicheskie i meditsinskie aspekty [Problems of hy-
poxia: molecular, physiological and medical aspects]. Moscow: Istoki; 2004. p. 112–138. Russian.

31. Sazonova TG, Arkhipenko YuV. [The role of free radical processes and redox signaling in the adaptation of an organism to 
changes in oxygen levels]. Rossiiskii  fiziologicheskii zhurnal imeni I. M. Sechenova. 2005;91(6):636–655. Russian.

32. Knapp LT, Klann E. Superoxide-induced stimulation of protein kinase C via thiol modification and modulation of zinc content. 
The Journal of Biological Chemistry. 2000;275(31):24136–24145. DOI: 10.1074/jbc.M002043200.

33. Auerbach JM, Segal M. Peroxide modulation of slow onset potentiation in rat hippocampus. Journal of Neuroscience. 1997; 
17(22):8695–8701. DOI: 10.1523/JNEUROSCI.17-22-08695.1997.

34. Sidorov AV. Effect of hydrogen peroxide on electrical coupling between identified Lymnaea neurons. Invertebrate Neuroscience. 
2012;12(1):63–68. DOI: 10.1007/s10158-012-0128-7.

35. Elgersma Y, Silva AJ. Molecular mechanisms of synaptic plasticity and memory. Current Opinion in Neurobiology. 1999; 
9(2):209–213. DOI: 10.1016/s0959-4388(99)80029-4.

36. Malqui H, Anarghou H, Ouardi FZ, Ouasmi N, Najimi M, Chigr F. Continuous exposure to inorganic mercury affects neurobe-
havioral and physiological parameters in mice. Journal of Molecular Neuroscience. 2018;66(2):291–305. DOI: 10.1007/s12031-018-
1176-1.

37. Bartko J, Gludovacz E, Petroczi K, Borth N, Jilma B, Boehm T. Recombinant human diamine oxidase activity is not inhibited by 
ethanol, acetaldehyde, disulfiram, diethyldithiocarbamate or cyanamide. Alcohol. 2016;54:51–59. DOI: 10.1016/j.alcohol.2016.06.001.

38. Wang Z-H, Liu P, Liu X, Manfredsson FP, Sandoval IM, Yu SP, et al. Delta-secretase phosphorylation by SRPK2 enhances 
its enzymatic activity, provoking pathogenesis in Alzheimer’s disease. Molecular Cell. 2017;67(5):812–825, e1–e5. DOI: 10.1016/j.
molcel.2017.07.018.

39. Vignard J, Mirey G, Salles B. Ionizing-radiation induced DNA double-strand breaks: a direct and indirect lighting up. Radio-
therapy & Oncology. 2013;108(3):362–369. DOI: 10.1016/j.radonc.2013.06.013.

40. Stys PK, Waxman SG, Ransom BR. Effects of temperature on evoked electrical activity and anoxic injury in CNS white matter. 
Journal of  Cerebral Blood Flow & Metabolism. 1992;12(6):977–986. DOI: 10.1038/jcbfm.1992.135.

41. Sidorov АV, Maslova GT. Antioxidant defense in the central nervous ganglions of mollusk Lymnaea stagnalis at different en-
vironmental temperatures. News of Biomedical Sciences. 2008;1–2:74–78. Russian.

42. Sidorov АV. Reactive oxygen species and regulation of neuronal activity. News of  Biomedical Sciences. 2011;4(4):224–231. 
Russian.

43. Zhang H, Davies KJA, Forman HJ. Oxidative stress response and Nrf2 signaling in aging. Free Radical Biology and Medicine. 
2015;88(part B):314–336. DOI: 10.1016/j.freeradbiomed.2015.05.036.

44. Valko M, Jomova K, Rhodes CJ, Kuča K, Musílek K. Redox- and non-redox-metal-induced formation of free radicals and their 
role in human disease. Archives of  Toxicology. 2016;90(1):1–37. DOI: 10.1007/s00204-015-1579-5.

45. Kostyuk VA, Potapovich AI. Bioradikaly i bioantioksidanty [Bioradicals and bioantioxidants]. Minsk: Belarusian State Uni-
versity; 2004. 174 p. Russian.

46. Jomova K, Valko M. Advances in metal-induced oxidative stress and human disease. Toxicology. 2011;283(2–3):65–87. DOI: 
10.1016/j.tox.2011.03.001.

47. Hidalgo C, Arias-Cavieres A. Calcium, reactive oxygen species, and synaptic plasticity. Physiology. 2016;31(3):201–215.
48. Islam MT. Oxidative stress and mitochondrial dysfunction-linked neurodegenerative disorders. Neurological Research. 2017; 

39(1):73–82. DOI: 10.1080/01616412.2016.1251711.
49. Cheignon C, Tomas M, Bonnefont-Rousselot D, Faller P, Hureau C, Collin F. Oxidative stress and the amyloid beta peptide in 

Alzheimer’s disease. Redox Biology. 2018;14:450–464. DOI: 10.1016/j.redox.2017.10.014.
50. Liu H, Wu H, Zhu N, Xu Z, Wang Y, Qu Y, et al. Lactoferrin protects against iron dysregulation, oxidative stress, and apopto-

sis in 1‐methyl‐4‐phenyl‐1,2,3,6‐tetrahydropyridine (MPTP)‐induced Parkinson’s disease in mice. Journal of  Neurochemistry. 2020; 
152(3):397–415. DOI: 10.1111/jnc.14857.

51. Vriend C. The neurobiology of impulse control disorders in Parkinson’s disease: from neurotransmitters to neural networks. 
Cell & Tissue Research. 2018;373(1):327–336. DOI: 10.1007/s00441-017-2771-0.

52. Li H, Li X, Liu Z, Wu S, Guo J, Shi R, et al. Resveratrol reserved hypoxia-ischemia induced childhood hippocampal dysfunc-
tion and neurogenesis via improving mitochondrial dynamics. Neuroscience Research [Internet]. 2019 [cited 2020 April  10];S0168-
0102(19)30433-X. Available from: https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S016801021930433X?via%3Dihub. DOI: 10.1016/j.
neures.2019.11.012.

53. White E, Mehnert JM, Chan CS. Autophagy, metabolism, and cancer. Clinical Cancer Research. 2015;21(22):5037–5046. DOI: 
10.1158/1078-0432.CCR-15-0490.



13

Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

54. Penati R, Fumagalli F, Calbi V, Bernardo ME, Aiuti A. Gene therapy for lysosomal storage disorders: recent advances for meta
chromatic leukodystrophy and mucopolysaccaridosis I. Journal of Inherited Metabolic Disease. 2017;40(4):543–554. DOI: 10.1007/
s10545-017-0052-4.

55. Abebe T, Mahadevan J, Bogachus L, Hahn S, Black M, Oseid E, et al. Nrf2/antioxidant pathway mediates β cell self-repair after 
damage by high-fat diet – induced oxidative stress. JCI Insight [Internet]. 2017 [cited 2020 April 10];2(24):e92854. Available from: 
https://insight.jci.org/articles/view/92854/pdf. DOI: 10.1172/jci.insight.92854.

56. Rask-Madsen C, Kahn CR. Tissue – specific insulin signaling, metabolic syndrome, and cardiovascular disease. Arteriosclero-
sis, Thrombosis, and Vascular Biology. 2012;32(9):2052–2059. DOI: 10.1161/ATVBAHA.111.241919.

57. Margolis RU, Altszuler N. Insulin in the cerebrospinal fluid. Nature. 1967;215(5108):1375–1376. DOI: 10.1038/2151375a0.
58. Woods SC, Seeley RJ, Baskin DG, Schwartz MW. Insulin and the blood-brain barrier. Current Pharmaceutical Design. 2003; 

9(10):795–800. DOI: 10.2174/1381612033455323.
59. Kleinridders A, Lauritzen HPMM, Ussar S, Christensen JH, Mori MA, Bross P, et al. Leptin regulation of Hsp60 impacts hypo-

thalamic insulin signaling. The Journal of Clinical Investigation. 2013;123(11):4667–4680. DOI: 10.1172/JCI67615.
60. Woods SC, Lotter EC, McKay LD, Porte D (Jr). Chronic intracerebroventricular infusion of insulin reduces food intake and 

body weight of baboons. Nature. 1979;282(5738):503–505. DOI: 10.1038/282503a0.
61. Iqbal A, Heller S. Managing hypoglycaemia. Best Practice & Research Clinical Endocrinology & Metabolism. 2016;30(3): 

413–430. DOI: 10.1016/j.beem.2016.06.004.
62. Pinkhasov BB. [Pathogenetic features of primary obesity and its types in women of reproductive age]. International Journal 

of  Endocrinology. 2011;8:13–26. Russian.
63. Umezaki Y, Hayley SE, Chu ML, Seo HW, Shah P, Hamada FN. Feeding-state-dependent modulation of temperature prefe

rence requires insulin signaling in Drosophila warm-sensing neurons. Current Biology. 2018;28(5):779–787, e1–e3. DOI: 10.1016/j.
cub.2018.01.060.

64. Nussbaum JM, Seward ME, Bloom GS. Alzheimer disease: a tale of two prions. Prion. 2013;7(1):14–19. DOI: 10.4161/pri. 
22118.

65. Moheet A, Mangia S, Seaquist ER. Impact of diabetes on cognitive function and brain structure. Annals of the New York Aca
demy of  Sciences. 2015;1353(1):60–71. DOI: 10.1111/nyas.12807.

66. Dickson BJ. Wiring the brain with insulin. Science. 2003;300(5618):440–441. DOI: 10.1126/science.1084513.
67. Bailey CH, Kandel ER, Harris KM. Structural components of synaptic plasticity and memory consolidation. Cold Spring Har

bor Perspectives in Biology [Internet]. 2015 [cited 2020 April 10];7(7):a021758. Available from: https://cshperspectives.cshlp.org/
content/7/7/a021758.full.pdf. DOI: 10.1101/cshperspect.a021758.

68. Belfiore A, Frasca F, Pandini G, Sciacca L, Vigneri R. Insulin receptor isoforms and insulin receptor/insulin-like growth factor 
receptor hybrids in physiology and disease. Endocrine Reviews. 2009;30(6):586–623. DOI: 10.1210/er.2008-0047.

69. Zhao W-Q, Chen H, Quon MJ, Alkon DL. Insulin and the insulin receptor in experimental models of learning and memory. 
European Journal of  Pharmacology. 2004;490(1–3):71–81. DOI: 10.1016/j.ejphar.2004.02.045.

70. Dou J-T, Chen M, Dufour F, Alkon DL, Zhao W-Q. Insulin receptor signaling in long-term memory consolidation following 
spatial learning. Learning & Memory. 2005;12(6):646–655. DOI: 10.1101/lm.88005.

71. Fernandez AM, Torres-Alemán I. The many faces of insulin-like peptide signaling in the brain. Nature Reviews Neuroscience. 
2012;13(4):225–239. DOI: 10.1038/nrn3209.

72. Geraerts WPM. Control of growth by the neurosecretory hormone of the light green cells in the freshwater snail Lymnaea stag-
nalis. General and Comparative Endocrinology. 1976;29(1):61–71. DOI: 10.1016/0016-6480(76)90007-1.

73. Jonas EA, Knox RJ, Kaczmarek LK, Schwartz JH, Solomon DH. Insulin receptor in Aplysia neurons: characterization, mo
lecular cloning, and modulation of ion currents. Journal of Neuroscience. 1996;16(5):1645–1658. DOI: 10.1523/JNEUROSCI. 16-05-
01645.1996.

74. Sidorov AV, Shadenko VN, Kazakevich VB. Responces of identified cardioregulatory neurons within CNS of mollusc Lym-
naea stagnalis at hyperglycemia and insulin action. Journal of the Belarusian State University. Biology. 2019;3:49–58. Russian. DOI: 
10.33581/2521-1722-2019-3-49-58.

75. Numan S, Russell DS. Discrete expression of insulin receptor substrate-4 mRNA in adult rat brain. Molecular Brain Research. 
1999;72(1):97–102. DOI: 10.1016/s0169-328x(99)00160-6.

76. Stoica L, Zhu PJ, Huang W, Zhou H, Kozma SC, Costa-Mattioli M. Selective pharmacogenetic inhibition of mammalian tar-
get of rapamycin complex I (mTORC1) blocks long-term synaptic plasticity and memory storage. PNAS [Internet]. 2011 [cited 2020 
April 10];108(9):3791–3796. Available from: https://www.pnas.org/content/pnas/108/9/3791.full.pdf. DOI: 10.1073/pnas.1014715108.

77. Flegal KM, Carroll MD, Ogden CL, Curtin LR. Prevalence and trends in obesity among US adults, 1999–2008. JAMA. 2010; 
303(3):235–241. DOI: 10.1001/jama.2009.2014.

78. Salcedo-Tello P, Ortiz-Matamoros A, Arias C. GSK3 function in the brain during development, neuronal plasticity, and neuro-
degeneration. International Journal of Alzheimer’s Disease [Internet]. 2011 [cited 2020 April 10];2011:189728. Available from: http://
downloads.hindawi.com/journals/ijad/2011/189728.pdf. DOI: 10.4061/2011/189728. 

79. IDF diabetes atlas. 7th edition. Brussels: International Diabetes Federation; 2015. 142 p.
80. Flegal KM, Graubard BI, Williamson DF, Gail MH. Excess deaths associated with underweight, overweight, and obesity. 

JAMA. 2005;293(15):1861–1867. DOI: 10.1001/jama.293.15.1861.
81. Hoogenboom WS, Marder TJ, Flores VL, Huisman S, Eaton HP, Schneiderman JS, et al. Cerebral white matter integrity and res

ting-state functional connectivity in middle-aged patients with type 2 diabetes. Diabetes. 2014;63(2):728–738. DOI: 10.2337/db13-1219.
82. Kullmann S, Heni M, Veit R, Ketterer C, Schick F, Haring H-U, et al. The obese brain: association of body mass index and 

insulin sensitivity with resting state network functional connectivity. Human Brain Mapping. 2012;33(5):1052–1061. DOI: 10.1002/
hbm.21268.

83. Nagase M, Yamamoto Y, Miyazaki Y, Yoshino H. Increased oxidative stress in patients with amyotrophic lateral sclerosis and 
the effect of edaravone administration. Redox Report. 2016;21(3):104–112. DOI: 10.1179/1351000215Y.0000000026.

84. Tanzi RE, Bertram L. Twenty years of the Alzheimer’s disease amyloid hypothesis: a genetic perspective. Cell. 2005;120(4): 
545–555. DOI: 10.1016/j.cell.2005.02.008.



14

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:3–14
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:3–14

85. Koekkoek PS, Rutten GEHM, Biessels GJ. Cognitive disorders in diabetic patients. Handbook of Clinical Neurology. 2014; 
126:145–166. DOI: 10.1016/B978-0-444-53480-4.00011-4.

86. Bischof GN, Park DC. Obesity and aging: consequences for cognition, brain structure, and brain function. Psychosomatic 
Medicine. 2015;77(6):697–709. DOI: 10.1097/PSY.0000000000000212.

87. Kern W, Benedict C, Schultes B, Plohr F, Moser A, Born J, et al. Low cerebrospinal fluid insulin levels in obese humans. 
Diabetologia. 2006;49(11):2790–2792. DOI: 10.1007/s00125-006-0409-y.

88. Schwartz MW, Figlewicz DF, Kahn SE, Baskin DG, Greenwood MRC, Porte D (Jr). Insulin binding to brain capillaries is 
reduced in genetically obese, hyperinsulinemic Zucker rats. Peptides. 1990;11(3):467–472. DOI: 10.1016/0196-9781(90)90044-6.

89. Craft S, Newcomer J, Kanne S, Dagogo-Jack S, Cryer P, Sheline Y, et al. Memory improvement following induced hyperinsu-
linemia in Alzheimer’s disease. Neurobiology of Aging. 1996;17(1):123–130. DOI: 10.1016/0197-4580(95)02002-0.

90. Duning T, van den Heuvel I, Dickmann A, Volkert T, Wempe C, Reinholz J, et al. Hypoglycemia aggravates critical illness – 
induced neurocognitive dysfunction. Diabetes Care. 2010;33(3):639–644. DOI: 10.2337/dc09-1740.

91. Gregg EW, Yaffe K, Cauley JA, Rolka DB, Blackwell TL, Venkat Narayan KM, et al. Is diabetes associated with cognitive impair-
ment and cognitive decline among older women? Archives of Internal Medicine. 2000;160(2):174–180. DOI: 10.1001/archinte.160.2.174.

92. Kanaya AM, Barrett-Connor E, Gildengorin G, Yaffe K. Change in cognitive function by glucose tolerance status in older 
adults: a 4-year prospective study of the Rancho Bernardo Study cohort. Archives of Internal Medicine. 2004;164(12):1327–1333. 
DOI: 10.1001/archinte.164.12.1327.

93. Shadenko VN, Sidorov AV. Induction of experimental hyperglycemia in mollusc Lymnaea stagnalis after animal’s incubation in 
high-concentrated glucose solution. Journal of  the Belarusian State University. Biology. 2019;1:79–84. Russian. DOI: 10.33581/2521-
1722-2019-1-79-84.

94. Shadenko VN, Sidorov AV. Antioxidative defense in the hepatopancreas and nerve ganglia of the mollusk Lymnaea stagnalis 
after acute experimental hyperglycemia. Zhurnal evolyutsionnoi biokhimii i  fiziologii. 2020;56(3):224–231. Russian. DOI: 10.31857/
S0044452920010106.

95. Sidorov AV, Maslova GT. State of antioxidative protection in central nervous ganglia of the mollusc Lymnaea stagnalis at 
modulation of activity of the NO-ergic system. Journal of Evolutionary Biochemistry and Physiology. 2008;44(5):535–541. DOI: 
10.1134/S0022093008050010.

96. Sheline YI, Raichle ME. Resting state functional connectivity in preclinical Alzheimer’s disease. Biological Psychiatry. 2013; 
74(5):340–347. DOI: 10.1016/j.biopsych.2012.11.028.

97. Musen G, Jacobson AM, Bolo NR, Simonson DC, Shenton ME, McCartney RL, et al. Resting-state brain functional connectivity 
is altered in type 2 diabetes. Diabetes. 2012;61(9):2375–2379. DOI: 10.2337/db11-1669.

98. Cohen AD, Klunk WE. Early detection of Alzheimer’s disease using PiB and FDG PET. Neurobiology of  Disease. 2014; 
72(part A):117–122. DOI: 10.1016/j.nbd.2014.05.001.

99. Cope EC, LaMarca EA, Monari PK, Olson LB, Martinez S, Zych AD, et al. Microglia play an active role in obesity-associated 
cognitive decline. Journal of Neuroscience. 2018;38(41):8889–8904. DOI: 10.1523/JNEUROSCI.0789-18.2018.

100. Williams KW, Elmquist JK. From neuroanatomy to behavior: central integration of peripheral signals regulating feeding be-
havior. Nature Neuroscience. 2012;15(10):1350–1355. DOI: 10.1038/nn.3217.

101. Obici S, Feng Z, Karkanias G, Baskin DG, Rossetti L. Decreasing hypothalamic insulin receptors causes hyperphagia and 
insulin resistance in rats. Nature Neuroscience. 2002;5(6):566–572. DOI: 10.1038/nn0602-861.

102. Pocai A, Lam TKT, Gutierrez-Juarez R, Obici S, Schwartz GJ, Bryan J, et al. Hypothalamic KATP channels control hepatic 
glucose production. Nature. 2005;434(7036):1026–1031. DOI: 10.1038/nature03439.

Статья поступила в редколлегию 26.04.2020. 
Received by editorial board 26.04.2020.



15

Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

О б р а з е ц   ц и т и р о в а н и я:
Шашко  АЮ, Бондаренко  ВЮ, Черныш  МА, Пржеваль-
ская  ДА, Уснич  СЛ, Пшибытко  НЛ, Смолич  ИИ, Демид-
чик ВВ. Современные феномные платформы и их приме-
нение в биологии растений и сельском хозяйстве. Журнал 
Белорусского государственного университета. Биология. 
2020;2:15–25.
https://doi.org/10.33581/2521-1722-2020-2-15-25

F o r  c i t a t i o n:
Shashko  AYu, Bandarenka  UYu, Charnysh  MA, Przheval-
skaya  DA, Usnich  SL, Pshybytko  NL, Smolich  II, Demid-
chik VV. Modern phenotyping platforms and their application 
in plant biology and agriculture. Journal of the Belarusian State 
University. Biology. 2020;2:15–25. Russian.
https://doi.org/10.33581/2521-1722-2020-2-15-25

А в т о р ы:
Антонина Юрьевна Шашко – магистрант кафедры клеточ-
ной биологии и биоинженерии растений биологического фа-
культета; стажер младшего научного сотрудника научно-ис-
следовательской лаборатории физиологии и биотехнологии 
растений. Научный руководитель – В. В. Демидчик.
Владислав Юрьевич Бондаренко – аспирант кафедры кле-
точной биологии и биоинженерии растений биологическо-
го факультета; младший научный сотрудник научно-иссле-
довательской лаборатории физиологии и  биотехнологии 
растений. Научный руководитель – В. В. Демидчик.
Мария Александровна Черныш – аспирант кафедры кле-
точной биологии и биоинженерии растений биологическо-
го факультета; младший научный сотрудник научно-иссле-
довательской лаборатории физиологии и  биотехнологии 
растений. Научный руководитель – В. В. Демидчик.
Дарья Андреевна Пржевальская – младший научный со-
трудник научно-исследовательской лаборатории физиоло-
гии и биотехнологии растений кафедры клеточной биологии 
и биоинженерии растений; заведующий учебной лаборато-
рией «Биотехнологический кластер БГУ».
Савелий Леонидович Уснич  – аспирант кафедры клеточ-
ной биологии и  биоинженерии растений биологического 
факультета; младший научный сотрудник научно-исследо-
вательской лаборатории физиологии и биотехнологии рас-
тений. Научный руководитель – В. В. Демидчик.
Наталья Лёнгиновна Пшибытко  – кандидат биологиче-
ских наук; ведущий научный сотрудник научно-исследова-
тельской лаборатории физиологии и  биотехнологии расте-
ний кафедры клеточной биологии и биоинженерии растений 
биологического факультета.
Игорь Иванович Смолич – кандидат биологических наук, 
доцент; заведующий кафедрой клеточной биологии и био-
инженерии растений биологического факультета.
Вадим Викторович Демидчик – доктор биологических наук, 
доцент; профессор кафедры клеточной биологии и биоинже-
нерии растений, декан биологического факультета. 

A u t h o r s:
Antonina Yu. Shashko, master’s degree student at the depart-
ment of plant cell biology and bioengineering, faculty of bio
logy, and probationer of junior researcher at the research labo-
ratory of plant physiology and biotechnology.
bio.shashkoAY@bsu.by
Uladzislau Yu. Bandarenka, postgraduate student at the de-
partment of plant cell biology and bioengineering, faculty of 
biology, and junior researcher at the research laboratory of plant 
physiology and biotechnology. 
bandarenkaVY@bsu.by
Maryia A. Charnysh, postgraduate student at the department of 
plant cell biology and bioengineering, faculty of biology, and 
junior researcher at the research laboratory of plant physiology 
and biotechnology.
chernyshmaryia@gmail.com
Darya A. Przhevalskaya, junior researcher at the research labo
ratory of plant physiology and biotechnology, department of 
plant cell biology and bioengineering, faculty of biology, and 
head of the training laboratory «Biotechnology Cluster of BSU».
daryaprzhevalskaya@gmail.com
Saveli L. Usnich, postgraduate student at the department of 
plant cell biology and bioengineering, faculty of biology, and 
junior researcher at the research laboratory of plant physiology 
and biotechnology. 
usnichbio@gmail.com
Natalia L. Pshybytko, PhD (biology); leading researcher at the 
laboratory of plant physiology and biotechnology, department 
of plant cell biology and bioengineering, faculty of biology.
pshybytko@bsu.by
Igor I. Smolich, PhD (biology), docent; head of the department 
of plant cell biology and bioengineering, faculty of biology.
smolich@bsu.by
Vadim V. Demidchik, doctor of science (biology), docent; pro-
fessor at the department of plant cell biology and bioengineering, 
and dean of the faculty of biology. 
dzemidchyk@bsu.by

УДК 581.1

СОВРЕМЕННЫЕ ФЕНОМНЫЕ ПЛАТФОРМЫ И ИХ ПРИМЕНЕНИЕ 
В БИОЛОГИИ РАСТЕНИЙ И СЕЛЬСКОМ ХОЗЯЙСТВЕ

А. Ю. ШАШКО1), В. Ю. БОНДАРЕНКО1), М. А. ЧЕРНЫШ1), Д. А. ПРЖЕВАЛЬСКАЯ1),  
С. Л. УСНИЧ1), Н. Л. ПШИБЫТКО1), И. И. СМОЛИЧ1), В. В. ДЕМИДЧИК1)

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

Феномные платформы – аппаратно-программные комплексы, обеспечивающие сбор и обработку информации 
о фенотипе растений или других организмов. В представленном исследовании дан аналитический обзор феном-
ных платформ основных мировых изготовителей, их компонентов, характеристик и применения в биологии, сель-
ском хозяйстве и биотехнологии. Проведено сравнение феномных установок по ключевым параметрам, выявлены  
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тенденции развития их сенсорной и программно-аналитической составляющих. Дана оценка современного со-
стояния мирового рынка феномных систем. Приводятся наиболее важные примеры использования феномных 
установок для фенотипирования в полевых и лабораторных условиях, фундаментальных и практических иссле-
дованиях в различных областях биологии растений. 

Ключевые слова: феномика; фенотипирование; физиология растений; феномная платформа; рост и развитие 
растений; продуктивность растений; стрессоустойчивость растений.

MODERN PHENOTYPING PLATFORMS AND THEIR APPLICATION  
IN PLANT BIOLOGY AND AGRICULTURE

A. Yu. SHASHKO a, U. Yu. BANDARENKAa, M. A. CHARNYSH a, D. A. PRZHEVALSKAYAa,  
S. L. USNICH a, N. L. PSHYBYTKO a, I. I. SMOLICH a, V. V. DEMIDCHIK a

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: V. V. Demidchik (dzemidchyk@bsu.by)

Phenotyping platforms is hardware and software systems that provide collection and processing of information about 
plant or other organism phenotypes. In the presented study, an analytical review of the phenotyping platforms of the 
world’s major manufacturers, their components, characteristics and applications in biology, agriculture and biotechnology 
was carried out. A comparison of the phenomics attitudes by key parameters was made, trends in the development of 
their sensory and program-analytical components were revealed. The assessment of the world market of phenotyping 
systems current state was made. The most important examples of phenomics facilities use for phenotyping in the field and 
laboratory conditions, fundamental and practical research in various fields of plant biology are given.

Keywords: phenomics; phenotyping; plant phenomics; phenotyping platform; plant growth and development; plant 
productivity; plant stress resistance.

Введение
Феномика – раздел биологии, связанный с глубоким анализом свойств фенотипа и рассматривающий 

вопросы его формирования в онтогенезе, а также модификацию при ответе на внешние факторы сре-
ды [1–3]. Современная феномика представляет собой омиксную дисциплину, сводящую анатомические 
характеристики и физиологические процессы к численно-анализируемому цифровому формату, схожему 
с массивами информации в геномике и протеомике [4; 5]. Важнейшим экспериментальным приемом фе-
номики является так называемое фенотипирование – сбор и анализ данных от внешних сенсоров о разме-
ре, форме, физиолого-биохимических характеристиках организма или популяции. На основе фенотипи-
рования выявляются закономерности формирования фенотипа и особенности фенома как совокупности 
фенотипов в определенных условиях среды. Работы в области феномики выполняются для всех царств 
живых организмов, однако наиболее активно развивается феномика растений, так как растения обладают 
наиболее широкой гаммой фенотипических проявлений и высокой физиологической пластичностью. Стоит 
отметить, что фенотип – это своего рода конечный результат любой работы в области растениеводства, пи-
томниководства, плодоводства, садоводства, ягодоводства, культивирования водорослей и др.

В настоящее время феномика растений базируется на аппаратно-программных комплексах, соз-
даваемых как независимыми предприятиями, так и в рамках научной работы университетов и иссле-
довательских центров  [6 – 8]. Такие комплексы по аналогии с  геномикой носят название феномных 
платформ и имеют принципиальные отличия как по мощности (количество анализируемых растений 
и скорость анализа), так и специализации (высшие травянистые или древесные растения различных 
размеров, водоросли)  [9; 10]. В настоящей работе представлен анализ существующих данных о фе-
номных платформах, принципах их работы, технических характеристиках, специализации и примерах 
решенных научных и прикладных проблем.

Определение, устройство и принцип работы феномных платформ  
для анализа надземной и подземной части растения

Для автоматизированного мониторинга роста и развития растений и исследований фенотипа разрабо-
тан широкий спектр феномных платформ – аппаратно-программных комплексов, обеспечивающих куль-
тивирование растений в стандартизированных условиях и их неинвазивный анализ с использованием ка-
мер и сенсоров [11–17]. В большинстве случаев феномные платформы – это установки, которые состоят 
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из площадки для культивирования и инсталляции исследуемого образца; измерительного оборудования; 
систем управления сбором, хранением и обработкой информации; программного обеспечения для управ-
ления системами и анализа фенома [12; 18]. Ключевыми параметрами систем фенотипирования растений 
являются пропускная способность, разрешение и размерность регистрирующей аппаратуры для после-
дующей компьютерной обработки полученной информации, наличие или отсутствие систем глубокого 
анализа данных с помощью методов машинного обучения и др. [19–22]. 

Важнейшая задача работы феномных платформ – сбор и обработка сведений о фенотипе растения 
на протяжении всего жизненного цикла или определенной фазы онтогенеза (см. таблицу). В случае фе-
номных комплексов исследуемые растения чаще всего выращиваются непосредственно внутри данных 
комплексов, которые входят в термостатируемые теплицы, стенды, конвейеры с вегетационными со-
судами или роботизированные комплексы. Современные феномные платформы используют широкий 
спектр передовых технических средств сбора данных о фенотипах надземной части растения: DSLR-, 
мульти- и гиперспектральные камеры, VIS- и NIR-сенсоры, флуориметры, компьютерные и позитронно-
эмиссионные томографы, а также ряд прорывных компьютерных технологий анализа данных [15; 23]. 
Подземные органы растений также представляют большой интерес для исследований в области феном-
ных технологий. В этом случае используются установки с различной степенью автоматизации и типами 
регистрации изображений [24], базирующиеся на особых прозрачных корневых сосудах с почвенными, 
водными или гелевыми субстратами. Для изучения корневой феномики растений все чаще применяются 
полностью неинвазивные технологии, такие как электротомография, техника электромагнитной индук-
ции почвы, почвенные радары, построение карты распространения корней на основе рефракции и рас-
сеивания импульсов высокочастотных радиоволн [25].

Мировой рынок систем цифрового фенотипирования растений
Исследования, проведенные консалтинговой компанией Markets and Markets (Великобритания) 

и представленные в аналитическом отчете за 2020 г., показали, что текущий рынок базового феномно-
го оборудования, разнообразных сенсоров для фенотипирования и программного обеспечения оцени
вается в 318 млн долл. США в год при прогнозируемом увеличении до 2 млрд долл. США к 2025 г. 
На  данный момент цена высокопроизводительной платформы конвейерного типа составляет от  5 
до 50 млн долл. США в зависимости от инсталлируемых датчиков и пропускной способности. Цены на 
стационарные платформы начинаются от 0,5 млн долл. США. Среди частных и полугосударственных 
производителей феномных систем можно выделить следующие крупнейшие компании: LemnaTec (Гер-
мания), Photon Systems Instruments (Чехия), Qubit Phenomics (дистрибьютор Photon Systems Instruments 
(PSI ) в Канаде), Phenomix (Франция), Phenospex (Австралия), Delta-T Devices Ltd. (Великобритания), 
Heinz Walz (Германия), WPS (We Prove Solutions, Голландия), CropDesign (Badische Anilin- & Soda-Fabrik, 
отделение в Бельгии), Weighing, Imaging & Watering Machines (WIWAM ) (Бельгия), Rothamsted Research 
(Великобритания) и Vienna BioCenter Core Facilities (Австрия). На их долю приходится более 95 % всего 
производимого в мире феномного оборудования. Примечательно, что данные производители планируют 
масштабные разработки феномных платформ для работы с системами in vitro и ex vitro в ближайшее время.

Программное обеспечение для фенотипирования производится большим количеством частных компа-
ний, исследовательских центров и отдельных специалистов в сфере информационных технологий. Наи-
более подробный обзор программных продуктов и решений в области феномики приводится порталом 
Plant Image Analysis. На начало 2020 г. этим интернет-ресурсом представлены более 200 компьютерных 
программ и 30 баз данных для проведения феномных исследований. Корпоративные системы крупных 
производителей имеют собственные программные продукты с закрытым кодом. В настоящее время ве-
дутся активные разработки систем машинного обучения (искусственных нейронных сетей) для приложе-
ний в области феномики растений, что, по ряду оценок, в ближайшее время преобразит рынок феномного 
программного обеспечения и определит путь дальнейших разработок в этом направлении [12; 15; 17]. 
Прогнозируется, что программы на базе технологий искусственных нейронных сетей со временем за-
менят классические системы анализа изображений [12]. Тем не менее пока готовых коммерческих про-
дуктов на основе систем машинного обучения на рынке не представлено. 

Основные разработчики и производители феномных платформ
В настоящее время на мировом рынке феномного оборудования представлено большое количество 

компаний-производителей. Их работа сосредоточена на решении как фундаментальных, так и приклад-
ных задач биологии растений, а также выпуске различных продуктов: от одиночных датчиков и сен-
соров до крупномасштабных модульных систем [26 –28]. Лидирующие позиции занимают компании 
LemnaTec, PSI и дочерние предприятия, однако многие другие платформы также пользуются спросом 
среди научных центров, фермерских и лесных хозяйств, питомников декоративных растений. 
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Клеточная биология и физиология
Cell Biology and Physiology

LemnaTec (Ахен, Германия) – компания, которая является мировым лидером по цифровому фено
типированию и тестированию растений и семян. Ранние разработки систем LemnaTec были направ-
лены на создание подвижных конвейерных установок, в которых емкости с субстратом и растущими 
в них растениями передвигались для фенотипирования в затемненные боксы с камерами, сканерами 
и сенсорами. Первые национальные центры исследования феномики растений (в Германии, Австралии, 
Великобритании и США) были созданы на базе таких систем. В дальнейшем было показано, что пере-
мещение сосудов с растениями приводит к значительному (до 20 –25 %) снижению скорости роста те-
стируемых растений [1]. В результате началась активная разработка и внедрение стационарных систем 
фенотипирования. В  настоящее время LemnaTec выпускает широкий спектр аппаратуры для закры-
тых лабораторных помещений, теплиц, открытых опытных площадок и полевых условий передвижного 
и стационарного типов, а также участвует в производстве систем аэрофеномики. 

Основой линейки продуктов LemnaTec являются платформы номенклатуры AIxpert, функционирова-
ние которых поддерживается при помощи камер и сенсоров собственного производства и программного 
обеспечения LemnaLauncher, базирующегося на подходах компьютерного зрения, модульной автоматиза-
ции и статистической обработки данных. LemnaTec также развивает новую платформу PhenoTron, в кото-
рой используются системы полного контроля среды и комплекс интегрированных камер.

PSI (Драсов, Чехия)  – эта компания была основана как производитель высокоточных сенсоров 
и  камер для анализа роста и  физиологических характеристик растений. С  2010  г. она производит 
линейку устройств для фенотипирования от источников освещения и RGB-камеры до собственных 
высокопроизводительных феномных платформ, включая роботизированные манипуляторы, фото-
биореакторы и модульные контейнерные системы для открытых площадок. В последние годы компа-
ния достигла уровня LemnaTec по количеству продаваемых систем и стала вторым лидером в области 
феномики растений в  мире. Крупнейший североамериканский разработчик и  продавец феномных 
систем Qubit Phenomics (Канада) недавно стал частью PSI и ее официальным дилером в Северной 
Америке. PSI была первой компанией, внедрившей в феномные комплексы системы получения изо-
бражений флуоресценции хлорофилла – камеры FluorCam, которые используют систему амплитудно-
импульсной модуляции светового потока (PAM) для измерения параметров флуоресценции хлоро-
филла. Основные универсальные платформы  – PlantScreen Phenotyping, PlantScreen Robotic XYZ 
и PlantScreen Field.

CropDesign (Невеле, Бельгия) – биотехнологическая компания, разрабатывающая технологические 
платформы для анализа проявления генетических признаков на уровне фенотипа в целях получения 
новых сортов кукурузы, риса и других сельскохозяйственных растений. Компания производит плат-
формы серии TraitMill, сочетающие в себе автоматизированные смарт-теплицы, предназначенные для 
глубокого высокопроизводительного фенотипирования различных видов растений, с  современными 
технологиями автоматического сбора данных и передовыми статистическими, биоинформационными, 
компьютерными подходами [29]. С помощью TraitMill проводится широкий спектр феномных работ по 
производству трансгенных растений [30]. 

Optimalog (Тур, Франция)  – компания, специализирующаяся на производстве промышленных 
компьютеров и  программного обеспечения для фенотипирования, а  также с  2003  г. выпускающая 
феномную платформу Phenopsis, используемую в  научных центрах Франции. Эта платформа пред-
ставляет собой сложную интегрированную систему культивирования растений небольшого размера 
в автоматическом режиме при поддержании заданных условий среды и полива (до нескольких сотен 
тестируемых растений). Система автоматически производит рутинное взвешивание культивационных 
сосудов, а также фенотипирование в VIS- и NIR-диапазонах [31]. Компания ведет политику открытости 
данных и публикует все свои исследования в онлайн-режиме на сайте bioweb.supagro.inra.fr/phenopsis/. 

Phenoscope (Версаль, Франция) – компания, которая разрабатывает феномные платформы в целях 
мониторинга сотен индивидуальных культивационных сосудов с небольшими растениями в режиме 
реального времени и анализа морфологических показателей большого количества растений различных 
генетических линий [9]. Система внедрена главным образом во Франции.

WIWAM (Экло, Бельгия) – название серии феномных роботизированных систем, производимых ком-
панией SMO и Фламандским институтом биотехнологии (Гент, Бельгия). Феномные установки имеют 
системы контроля внешних условий среды, капельный полив растений по заданной схеме, а также ап-
паратуру для автоматического получения изображений в различных спектральных диапазонах. Систе-
ма позволяет производить визуализации различных параметров роста растений в онлайн-режиме.

Phenospex (Херлен, Нидерланды) – относительно новая биотехнологическая компания, занимаю-
щаяся созданием умных датчиков для анализа роста растений в режиме реального времени. Разра-
ботки данной фирмы применяются в области растениеводства, селекции и сельского хозяйства. Ос-
новная цель компании – создание полностью автоматизированных тепличных и полевых платформ 
для изучения тысяч растений одновременно.
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Лабораторные феномные платформы
Изучение растительных организмов в стандартизированных лабораторных условиях является важ-

нейшим разделом современной феномики растений. Использование систем различного размера с пол-
ностью контролируемыми условиями среды позволяет создать идеальную модель для изучения влия-
ния биотических и абиотических факторов и их комбинаций на растения. 

ImageAIxpert (LemnaTec) – компактная платформа типа «система – бокс» с низкой пропускной спо-
собностью, ручной инсталляцией растений, обладающая гибкостью программной реализации и высо-
кой точностью данных. Комплект включает в себя несколько основных элементов и опций: 1) фиксиро-
ванные камеры в различных диапазонах съемки и сенсоры; 2) ручную инсталляцию растений (растения 
в культивационных сосудах или лотках, семена или плоды в чашках Петри или многоячеечных платах, 
водоросли в пробирках или стаканах); 3) программное обеспечение для изучения скорости роста, на-
бора биомассы, изменения архитектуры растения; 4) специальное программное обеспечение для конт
роля процесса получения изображений, экспорта и обработки данных. Система была успешно исполь-
зована для целого ряда фундаментальных и прикладных исследований. Например, детально изучена 
динамика фенотипических ответов С4-растений на дефицит азота и засуху [32]; найдена группа генов, 
контролирующих геометрию листа пасленовых [33]; описана эффективность функционирования фото-
системы II арабидопсиса и кукурузы [34] и др. 

PhenoAIxpert (разработана на базе Scanalyzer HTS, LemnaTec)  – система высокоинформативного 
роботизированного скрининга и фенотипирования небольших растений. Выпускается в трех конфигу-
рациях: стандартная PhenoAIxpert – для мелких объектов; PhenoAIxpert Pro – для более крупных, на-
пример культурных злаковых растений; PhenoAIxpert Root – для изучения корневой системы (включает 
в себя высокотехнологичные ризотроны). Все платформы имеют шесть автоматизированных вариантов 
работы роботизированных систем и несут до пяти возможных типов сенсоров. Благодаря такой вариа
тивности система обладает возможностью инсталляции различных экспериментальных сосудов – от ча-
шек Петри, многоячеечных плат и лотков до цветочных горшков, а также специализируется на исследо-
ваниях не только растений, но и грибов, насекомых, мелких водных и наземных животных, например 
нематод и личинок комаров. Она обладает возможностью исследования влияния светового цикла, дви-
жения объектов, а также анализа живых клеток с использованием программного обеспечения Lemna 
Launcher. К одним из наиболее значимых исследований с применением версий данной системы можно 
отнести выявление механизма поддержания покоя зерен пшеницы под действием гиббереллинов [35].

HyperAIxpert (разработана на базе Phenocenter, LemnaTec) – лабораторная мультисенсорная феном-
ная платформа на основе крупных конвейеров, способная исследовать до тысячи растений. Конвейеры 
оборудуются боксами для фотосъемки, количество сенсоров в которых может достигать шести, в числе 
которых, например, лазерный сканер, флуоресцентные камеры и NIR-камеры. Основная функция – по-
лучение высокоточных данных для «расшифровки» феномов растений. Данная платформа является 
основой в большинстве феномных центров мира и упоминается в наибольшем количестве статей по 
феномике растений [11–13]. С использованием этой платформы, например, проведено глубокое иссле-
дование механизмов поддержания водного потенциала листа злаков [36], а также создана уникальная 
технология оценки эффективности фотосинтеза различных видов растений [37]. 

SeedAIxpert (LemnaTec) – модульная система для анализа показателей прорастания и всхожести се-
мян в автоматическом режиме. Комплекс приспособлен для оценки как простейших морфологических 
параметров семян (размеры, форма, окраска, длина корня и гипокотиля), так и более сложных и комп
лексных (количество проросших семян, скорость прорастания, гомогенность, наличие или отсутствие 
болезней, посторонних объектов).

PhenoTron (LemnaTec) – комбинированная платформа, объединяющая ростовую камеру и бокс фено
типирования. Она сочетает в себе возможности регистрации и обработки феномных данных с преиму-
ществами полного климат-контроля и отсутствия передвижения объектов исследования. Система пред-
назначена для изучения небольших растений, семян, отдельных листовых пластинок, плодов, корней, 
а также рясок и насекомых. Ключевой элемент – камера роста – поддерживает стабильные условия 
с температурой от 15 до 40 °C (± 3 °C), оснащена 16 независимыми группами LED-источников освеще-
ния с длинами волн от 350 до 850 нм и цифровой RGB-камерой, что позволяет регистрировать такие 
параметры, как количество элементов, их размер, морфологию и цветовые особенности.

PlantScreen Modular System (PSI ) – система, которая является флагманом линейки платформ PSI и об-
ладает наибольшей производительностью. Это модульная конвейерная скрининговая установка, позво-
ляющая контролировать множество характеристик роста и развития растений, реакции на биотические 
и  абиотические стрессоры. Система включает фототермографическое оборудование, аппаратуру для 
3D-реконструкции, гиперспектральной съемки, NIR-имиджинга, морфометрического анализа и  RGB-
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анализа, визуализации флуоресценции хлорофилла, а также аппаратуру для взвешивания и полива рас-
тений. Возможности PlantScreen Modular System позволили впервые обнаружить и детально описать ди-
намику изменения флуоресценции хлорофилла в листьях арабидопсиса в ответ на дефицит влаги [7].

PlantScreen Robotic XYZ Systems – стационарная система PSI, представляющая большой интерес 
для исследователей. Она включает в себя все типы доступных сенсоров и камер и способна высокоточ-
но перемещаться в 3D-режиме в пределах объемной площадки размерами 4,5 × 4,5 × 4,0 м в стандартном 
исполнении. Система позволяет производить детальное изучение растений на площадке, находящихся 
в  любых емкостях и  имеющих разнообразные геометрические параметры в  пределах сканируемого 
объема. Эта система является модульной и может адаптироваться под конкретные цели. Примером ее 
использования являются работы по выявлению особенностей объемного распределения листьев в ро-
зетках у растений арабидопсиса в зависимости от стрессовых условий [38], а также по установлению 
взаимосвязей между засолением, флуоресценцией хлорофилла и продуктивностью нескольких сортов 
латука посевного [39].

PlantScreen Compact Systems (PSI )  – интегрированная роботизированная платформа для мелко-  
и  среднемасштабного фенотипирования небольших растений, например арабидопсиса, клубники, 
сои, табака, при помощи широкого арсенала сенсоров (RGB-, NIR-, термо-, гиперспектральных камер, 
3D-сканеров). Растения культивируются в открытых индивидуальных сосудах, in vitro или в многоячееч
ных кассетах. Системы снабжены функцией управления условиями среды: интенсивностью и качеством 
света, температурой, влажностью и др.

PlantScreen Self Contained Systems (PSI ) – компактный автономный и автоматизированный комп
лекс, разработанный для изучения одиночных растений высотой не более 50 см, выращиваемых в почве 
или in vitro. Горшок вручную помещается в светоизолированный феномный бокс с полностью контро-
лируемыми условиями, где проводится автоматический сбор и анализ данных с одного или нескольких 
перечисленных выше сенсоров PSI через заданные пользователем интервалы времени.

PlantEye F500  – основной продукт компании Phenospex. Представляет собой четырехканальный 
мультиспектральный 3D-сканер высокого разрешения (400 – 900 нм), адаптированный для фенотипи-
рования растений. PlantEye объединяет в себе подходы 3D-моделирования и спектрального имиджин-
га, что позволяет автоматически рассчитывать спектр морфологических параметров растений, таких 
как высота растения, площадь листовой поверхности, биомасса, глубина проникновения света и др., 
и визуализировать полученную информацию в виде трехмерного облака точек. Сканер используется 
во всех платформах компании – лабораторных и тепличных комплексах MicroScan и TraitFinder, сис
теме DroughtSpotter – для изучения влияния засухи на одиночных растениях, а также крупных полевых 
комплексах FieldScan и FieldScale, представляющих собой рельсовую платформу изучения растений 
в  естественных условиях обитания и  высокопроизводительный прецизионный комплекс измерения 
скорости транспирации соответственно. Все платформы Phenospex оснащены также специализиро-
ванным программным обеспечением HortControl, позволяющим модулировать схему эксперимента, 
контролировать условия среды, а также визуализировать и анализировать феномные данные с датчиков 
и сенсоров.

WIWAM XY (WIWAM) – комплекс лабораторного фенотипирования, основная функция которого со-
стоит в изучении физиологических процессов у растений арабидопсиса, других мелких растений или 
саженцев в уже существующей ростовой камере. Система является модульной и высокоточной, вклю-
чает роботизированный манипулятор, системы взвешивания и полива. Для неинвазивного имиджинга 
может быть использован широкий спектр сенсоров, подбор которых осуществляется исходя из целей 
конкретного исследования. Использование этой платформы продемонстрировало, что более высокая 
выживаемость растений арабидопсиса в условиях сильной засухи по сравнению с умеренной связана 
с постоянной активацией влагосберегающих механизмов, таких как закрытие устьиц, однако темпы 
роста выше у растений при умеренной засухе [40].

WIWAM Line – платформа, которую производит компания SMO для высокопроизводительного фе-
нотипирования небольших стеблевых растений. Комплекс включает в себя несколько линий для пози-
ционирования культивационных сосудов, базовый робот-портал и станцию для полива и взвешивания 
экспериментальных образцов. Изображения регистрируются под разными углами.

WIWAM Conveyor – роботизированное решение для фенотипирования крупных растений, таких как 
кукуруза, в тепличных условиях. Комплекс состоит из транспортной системы, объединяющей растения 
с несколькими станциями взвешивания и полива и феномными боксами, несущими ряд неинвазивных 
имидж-сенсоров.

Phenoscope – станции взвешивания и полива платформ, позволяющие контролировать и регулировать 
количество воды и питательных веществ в соответствии со сценарием, заданным пользователем и опре-
деленным для каждого горшка в отдельности, а станции имиджинга предназначены для неинвазивного 
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фенотипирования в  VIS- и  IR-диапазонах. Наиболее значимым исследованием, проведенным при по
мощи платформы Phenoscope [41], является разработка метода генотипической дифференциации расте-
ний Arabidopsis thaliana посредством сегментации и отслеживания ростовых движений листьев.

Системы полевой феномики
В последнее десятилетие технологии высокопроизводительного полевого фенотипирования (ВППФ) 

значительно расширили возможности по мониторингу и количественной оценке полевых эксперимен-
тов и питомниководства. Преимущества этих технологий в том, что они не только заменяют утомитель
ные и субъективные процедуры оценки более быстрыми и дешевыми методами, но и раскрывают по-
тенциал новых фенотипов, представляющих интерес как для изучения их физиологической основы, так 
и практического использования. 

Достижения ВППФ предоставили качественно новую возможность для синхронизированного от-
слеживания роста и развития большого количества растений в течение всего онтогенеза с высоким про-
странственным и временным разрешением, ранее недоступным [42]. Объединение этих данных с ин-
формацией об окружающей среде и ее динамике позволяет оценивать специфические для отдельного 
генотипа нормы реакции и  фенотипическую пластичность, тем самым улучшая понимание взаимо
действия между генотипом, окружающей средой и агротехническими мероприятиями [43; 44]. Далее 
будут рассмотрены возможности основных современных платформ для ВППФ.

В настоящее время на наиболее распространенных полевых платформах используются наземные ко-
лесные или воздушные транспортные средства, в которых применяются датчики нескольких типов для 
измерения характеристик растений в масштабе времени, составляющем несколько секунд на участок [45]. 

Scanalyzer Field (LemnaTec) – комплекс оборудования для фенотипирования в полевых условиях, 
предназначенный для автоматического сбора данных о  росте, морфологии и  физиологическом со-
стоянии растений. Основа комплекса представлена рельсовой системой шириной до 15 м, по которой 
передвигается арочная конструкция с уникальным роботизированным манипулятором, фиксирующим 
и перемещающим к тестируемым растениям сенсорную головку. Сенсорная часть включает в себя RGB-
датчик для цветового и морфологического анализа, термальную камеру для анализа работы устьичного 
аппарата и содержания воды, мультиспектральную камеру для повышения информативности анализа 
физиологического состояния, флуориметр для измерения интенсивности флуоресценции хлорофилла, 
системы лазерного сканирования для 3D-реконструкции растений в поле, датчики для анализа содер-
жания азота, диоксида углерода, температуры, освещенности, ветра, количества осадков и др.

По сравнению с  феномным оборудованием для закрытых помещений наружные измерительные 
системы приспособлены к изменчивым параметрам окружающей среды. Метеоданные могут быть по-
лучены с помощью интернета; анализируя их, Scanalyzer Field может самостоятельно защититься от 
неблагоприятных погодных условий. Существует два возможных варианта сборки системы Scanalyzer 
Field. Для вытянутых полей на ровных площадках имеется крановая система в виде буквы П, уста-
навливаемая на рельсы. С ее помощью могут исследоваться несколько сотен квадратных метров поля. 
Другой вариант сборки – так называемый полевой портал, который представляет собой стойку с мос
том на монорельсовой платформе. Головка с сенсорами крепится с помощью подвижного кронштейна, 
чтобы иметь возможность опуститься для боковой съемки. Полевой портал подходит для примене-
ния практически в любых условиях и на различных размерах поля. Обе конструкции Scanalyzer Field 
являются настраиваемыми и позволяют производить фенотипирование зерновых культур, небольших 
деревьев и других растений высотой до 10 м в поле или специализированных контейнерах. Широкие 
возможности данных систем обеспечили им активное применение в исследованиях физиологии поле-
вых культур. Так, они использовались при изучении ключевых стадий развития пшеницы – цветения 
и колошения [46], в исследованиях архитектуры побегов, развития стрессовых реакций, а также для 
выявления закономерностей формирования фенотипа у растений с известным генотипом и системами 
регуляции процессов дыхания и фотосинтеза [47; 48]. 

Полевая система PlantScreen Field компании PSI схожа с аналогом компании LemnaTec. Она имеет 
такие же сенсорные приборы, однако, по ряду оценок, данная система у PSI отличается лучшим качест
вом изображений флуоресцентных имиджей, а также стандартизацией регистрации измерений флуо-
ресценции хлорофилла. Изобретение компании PSI также имеет схожую с LemnaTec систему серверов 
различного уровня, высокоэффективную систему контроля процессов систематизации и  аннотации 
данных, радиомаркирования и т. д. Данные, полученные этой платформой [49], позволили детально 
описать механизм холодоустойчивости гороха.

FieldScan (Phenospex) – платформа высокопроизводительного фенотипирования в полевых условиях, 
функционирующая в режиме 24/7 с пропускной способностью до 5 тыс. растений в час. Центральным 
элементом платформы является уникальный многокомпонентный кран мостового типа, так называемое 
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устройство – носитель датчиков (sensor carrier device, SCD), обеспечивающее перемещение сенсоров, 
датчиков, системы полива и другого оборудования, расположенного над растениями. Такая конструкция 
позволяет SCD не затенять растения и проводить измерения со следующими характеристиками: ширина 
полосы сканирования – до 50 м, длина – до 500 м, скорость движения SCD – до 15 м/мин, скорость скани-
рования – 3 м/мин. Для увеличения пропускной способности оборудования может быть использовано 
несколько сканеров, установленных параллельно. Для исключения погрешности из-за различий в микро-
климате на различных участках поля (например, так называемые краевые эффекты) Phenospex FieldScan 
снабжена целой системой сенсоров для измерения температуры и  относительной влажности воздуха, 
фотосинтетически активной радиации, скорости и направления ветра, количества осадков.

Аэрофеномика
Активно развивающимся в последние годы подходом для быстрого и неразрушающего фенотипи-

рования с высокой пропускной способностью является использование платформ дистанционного зон-
дирования на базе беспилотных летательных аппаратов – аэрофеномики. Такие аппараты оснащаются 
различными сенсорами и системами стабилизации фотосъемки [50]. Беспилотные летательные аппа-
раты становятся доступным и  эффективным инструментом феномики сельскохозяйственных и  лес-
ных культур благодаря снижению стоимости и постоянно увеличивающейся гибкости в комплектации 
и удобстве управления [51; 52].

Беспилотники могут использоваться для выполнения автономных задач с применением оборудования 
радиоуправления и системы автоматического управления, которые можно разделить на несколько типов 
в зависимости от режима полета [53]. В качестве сенсоров обычно используются цифровые и мульти-
спектральные камеры, гиперспектральные датчики, инфракрасные тепловизоры, а также системы об-
наружения и измерения освещенности (LIDAR). Это позволяет изучить как геометрические характе-
ристики (высота растений, форма и размеры отдельных органов), так и физиологические (биомасса, 
качественный и количественный пигментный состав, показатели фотосинтеза, дыхания и транспира-
ции, урожайность), а также индикаторы стресса (устьичная проводимость, динамика температуры рас-
тительного покрова, водный потенциал листа) и др. [54].

С помощью платформ дистанционного зондирования на базе беспилотных летательных аппаратов 
произведено несколько десятков исследовательских работ за последние 3 года [55–57]. Чаще всего иссле-
довались злаковые культуры с помощью цифровых и термальных камер. Стоит отметить наиболее важ-
ные исследования динамики фенотипа твердой пшеницы под действием водного дефицита и засухи [58], 
влияния азотного питания на урожайность гибридов ячменя [59], сезонной динамики площади листьев 
у различных линий сорго [60]. Широкий интерес вызывают также разработки феномной модели динами-
ки продуктивности сорго [61] и анализ стрессового ответа черного тополя [62].

Заключение
Проведенный анализ данных показал, что в настоящее время в мире существует широкий спектр 

феномных платформ, которые производятся десятью компаниями и научными центрами. Наиболее ши-
роко представлены феномные платформы компаний LemnaTec и PSI, которыми развиты конвейерные 
и стационарные системы, такие как Phenocenter и PlantScreen Robotic XYZ Systems. В последние годы 
широкое применение нашли модульные и  компактные системы, которые используются для оценки 
морфологических и физиологических параметров семян в небольших выборках, фенотипирования рас-
тений средних размеров в сосудах in vitro или в открытых кассетах. Активно развивается также направ-
ление полевой феномики на сельскохозяйственных угодьях, садовых, парковых и лесных площадках 
как с помощью стационарных конструкций, так и с использованием беспилотных летательных аппара-
тов (аэрофеномика). В системы специализированного программного обеспечения все чаще внедряются 
новые компьютерные технологии, такие как машинное обучение, которые обеспечивают повышение 
точности измерений и эффективности многофакторных фенотипических анализов.
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БИОРИТМОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ  
ВАРИАБЕЛЬНОСТИ СЕРДЕЧНОГО РИТМА У ДЕВУШЕК

М. В. ШИНКЕВИЧ 1), К. М. ЛЮЗИНА2)

1)Институт подготовки научных кадров Национальной академии наук Беларуси,  
ул. Кнорина, 1, 220049, г. Минск, Беларусь 

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

Результаты исследования показали, что вегетативный тонус нервной системы в разные фазы менструального 
цикла различается. Направление изменений параметров вариабельности сердечного ритма (ВСР) позволяет сде-
лать вывод о преобладании тонуса либо симпатического, либо парасимпатического отдела вегетативной нервной 
системы (ВНС) в каждую фазу цикла, выделить подгруппы студенток по распределению тонуса ВНС по ходу 
цикла. Удалось выявить те показатели ВСР, которые изменялись наиболее синхронно (показатели ритмограммы, 
гистограммы и скаттерограммы), т. е. лучше всего характеризовали динамику тонуса ВНС в каждой из подгрупп. 
Показатели спектрограммы отличались наибольшей асинхронностью изменений, поэтому для анализа ВСР во 
время цикла не очень удобны. Показатели автокоррелограммы отражают взаимосвязь и  преобладание одного 
из контуров регуляции сердечного ритма (центрального или автономного). Несмотря на то что прослеживается 
определенная динамика, достоверные различия были отмечены лишь для некоторых показателей в каждой из 
подгрупп. Также далеко не все показатели ВСР в подгруппах соответствуют норме, приведенной в литературе, во 
все фазы цикла, что, на наш взгляд, требует уточнения. 

Ключевые слова: вариабельность сердечного ритма; электрокардиограмма; менструальный цикл.

HEART RATE VARIABILITY IN HEALTHY VOLUNTEERS
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The research results showed that the vegetative tone of the nervous system in different phases of the menstrual cycle is 
different. In accordance with changes in heart rate (HRV) indicators, we can talk about the predominance of tone of either 
the sympathetic or parasympathetic department of the autonomic nervous system in each phase of the cycle, to distinguish 
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subgroups of students by the distribution of the tone of the autonomic nervous system during the cycle. It was possible to 
isolate those HRV indicators that were changed most synchronously (rhythmogram, histogram, and scatterogram indices). 
The spectrogram indices are distinguished by the highest asynchrony of changes; therefore, it is not very convenient to 
analyze changes during a cycle. Autocorrelation indicators reflect the relationship and the predominance of one of the cir-
cuits of heart rhythm regulation (central or autonomous). Despite the fact that a certain dynamic of changes can be traced, 
significant differences were noted only for some indicators in each of the groups. HRV indicators in accordance with the 
standards given in the literature should be clarified. 

Keywords: heart rate variability; electrocardiogram; menstrual cycle.

Введение
Абсолютно все органы и системы нашего организма находятся под постоянным нервно-гуморальным 

контролем. Тесное взаимодействие симпатического и  парасимпатического отделов нервной систе-
мы, а также гуморальных факторов обеспечивает оптимальный уровень адаптации организма к из-
меняющимся условиям окружающей среды [1]. Изменение ритма сердца ‒ универсальная реакция 
организма на любое эндо- или экзогенное воздействие. Оно характеризует баланс между тонусом 
симпатического и парасимпатического отделов вегетативной нервной системы (ВНС). Менструаль-
ный цикл женщины предоставляет уникальную возможность исследовать естественное цикличе-
ское изменение функций организма под действием меняющегося гормонального статуса. Во время 
менструального цикла модулируются двигательные и  психические функции, реакции, связанные 
с терморегуляцией, а также вегетативный статус. Устойчивый интерес к исследованию различных 
функций женского организма связан с тем, что конкретная фаза цикла может оказаться оптимальной 
для достижения наилучшей спортивной формы, а также стать фактором, который определяет силу, 
выносливость, утомляемость, координацию движений, энергетический метаболизм и риск получе-
ния травмы [2]. Несмотря на то что влияние циклического изменения уровня гормонов на репродук-
тивную систему изучено достаточно хорошо, эффекты его воздействия на другие системы органов, 
в частности на сердечно-сосудистую систему, до конца не исследованы [3– 6]. В последнее время для 
анализа состояния сердечно-сосудистой системы в разные фазы цикла применяют метод вариабель-
ности сердечного ритма (ВСР), так как он является более точным, чем измерение частоты сердечных 
сокращений и артериального давления. Однако, несмотря на преимущества метода ВСР, результа-
ты исследований в имеющихся работах различаются. Актуальность изучения закономерностей ВСР 
у женщин в разные фазы цикла связана с тем, что в научной литературе накоплено недостаточное 
количество данных по этому вопросу. В основном в ней представлены нормальные значения показа-
телей ВСР для мужчин. 

Целью настоящей работы является изучение функционального состояния сердечно-сосудистой сис
темы и ВНС у студенток в разные фазы менструального цикла (менструальную, фолликулиновую и лю-
теиновую). 

Материалы и методы исследования
В исследовании принимали участие 10 девушек в  возрасте от 19 до 22 лет (средний возраст ис-

пытуемых – 19,8 ± 0,8 года) с регулярным циклом. До начала исследования в течение 1 года девушки 
вели дневники менструальных циклов, в которых отмечали длительность менструации, день овуляции 
и продолжительность цикла в целом. На основании этих данных был сделан вывод, что средняя про-
должительность цикла у испытуемых составляет 28 ± 3 дня, длительность менструации – 5 ± 1 день.

В работе рассмотрены изменения параметров ВСР у девушек во время трех фаз менструального 
цикла. Исследование проводилось в первой половине дня (до 12 ч) в тихой затемненной комнате не 
ранее чем через 1 ч после приема пищи. Испытуемые предварительно не подвергались физическим или 
психоэмоциональным нагрузкам. Запись электрокардиограммы (ЭКГ) выполнялась в положении сидя. 
Регистрация ЭКГ осуществлялась с использованием программы НС-Психотест.NET. 

Для оценки параметров ВСР применялись геометрический, временной, спектральный и автокорре-
ляционный методы анализа.

Обработка полученных данных проводилась в программе STATISTICA, при этом использовался кри-
терий Фридмана  [7] – непараметрический статистический метод, который применяется для анализа 
повторных измерений, связанных с одним и тем же индивидуумом, т. е. анализировалось изменение 
показателей ВСР по фазам (различия считаются значимыми при p < 0,05). 
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Результаты и их обсуждение
К наиболее важным маркерам активности ВНС относят вариабельность кардиоинтервалов. Макси-

мальный разброс R – R-интервалов, известный как дыхательная синусовая аритмия, свидетельствует 
о повышении тонуса блуждающих нервов. Выраженность высокочастотных колебаний сердечного рит-
ма говорит о вагусных механизмах регуляции. С симпатическим сегментарным и надсегментарным, 
а  также гуморальным влиянием на деятельность сердца связаны более медленные низкочастотные 
R – R-интервалы. Их относят к недыхательной синусовой аритмии. Согласно данным А. М. Вейна, 
«кратковременные изменения вариабельности R – R быстро возвращаются к исходному уровню после 
нагрузок и завершения действия лекарственных препаратов. Стабильные показатели R – R держатся 
месяцы и даже годы, поэтому могут использоваться для оценки вегетативного тонуса» [8, с. 58].

Способность синусового узла к концентрации ритма характеризуют показатели RMSSD (квадратный 
корень из среднего квадратов разностей величин последовательных пар нормальных R – R-интервалов, 
или так называемых NN-интервалов) и pNN50 (процент последовательных NN-интервалов, различие 
между которыми превышает 50 мс), схожие по своему физиологическому смыслу. Параметры SDNN 
(стандартное отклонение величин NN-интервалов) и CV (коэффициент вариации) отражают суммар-
ный эффект влияний на синусовый узел симпатической и парасимпатической нервной системы, что 
также позволяет говорить о схожести физиологического смысла этих показателей.

На основании параметров временного анализа испытуемых можно разделить на четыре группы. 
В группе 1 минимальные значения всех показателей ритмограммы (табл. 1) наблюдаются в лютеино-
вую фазу. Можно предположить преобладание гуморальных влияний над нервными именно в эту фазу 
менструального цикла. Об активности парасимпатического отдела ВНС в фолликулиновую фазу сви-
детельствуют максимальные значения следующих показателей: RRNN (средняя длительность кардио-
интервалов), SDNN, RMSSD и CV. 

Т а б л и ц а  1
Изменение параметров временного анализа у испытуемых

Ta b l e  1
The change in time domain parameters of the volunteers

Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( р)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

Группа 1

RRNN, мс 768 ± 148 777 ± 105 708 ± 123 0,096 97

SDNN, мс 46,0 ± 17,5 52,0 ± 15,9 39,0 ± 12,6 0,049 79

RMSSD, мс 33,0 ± 21,7 33,7 ± 12,5 24,7 ± 15,6 0,096 97

pNN50, % 16,6 ± 18,0 14,4 ± 10,6 9,19 ± 12,40 0,096 97

CV, % 5,75 ± 1,20 6,53 ± 1,29 5,450 ± 0,881 0,096 97

Группа 2

RRNN, мс 802,0 ± 49,3 699,0 ± 69,6 720,0 ± 70,4 0,263 60

SDNN, мс 65,4 ± 15,9 43,4 ± 6,7 52,2 ± 14,7 0,059 72

RMSSD, мс 43,1 ± 25,7 26,10 ± 9,69 31,7 ± 24,3 0,716 53

pNN50, % 18,5 ± 19,4 9,12 ± 5,72 14,3 ± 20,6 0,716 53

CV, % 8,05 ± 1,41 6,19 ± 0,84 7,1 ± 1,5 0,096 97

Группа 3

RRNN, мс 798 ± 137 733,0 ± 53,5 829,0 ± 42,2 0,114 56

SDNN, мс 36,2 ± 10,5 33,30 ± 6,53 44,20 ± 8,91 0,114 56

RMSSD, мс 21,50 ± 7,45 16,2 ± 4,4 26,20 ± 7,68 0,069 48

pNN50, % 3,47 ± 2,74 0,75 ± 0,70 6,68 ± 7,47 0,030 20

CV, % 4,62 ± 1,61 4,520 ± 0,647 5,290 ± 0,922 0,311 40
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Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( р)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

Группа 4

RRNN, мс 733,0 ± 59,5 683,0 ± 63,3 770,0 ± 19,5 0,069 48

SDNN, мс 43,70 ± 7,99 47,30 ± 8,29 47,20 ± 6,18 0,846 48

RMSSD, мс 26,80 ± 9,64 26,80 ± 9,91 35,00 ± 3,63 0,112 84

pNN50, % 7,35 ± 8,34 7,47 ± 9,00 14,40 ± 3,53 0,114 56

CV, % 5,970 0 ± 0,999 5 6,920 ± 0,806 6,150 ± 0,905 0,042 15

В  группах  2 и  3 гуморальные влияния преобладают в  фолликулиновую фазу цикла. В  группе  2 
парасимпатический тонус выше в менструальную, а в группе 3 – в лютеиновую фазу. Для испытуе-
мых группы 4 минимальные средние значения параметров SDNN, RMSSD, pNN50 и CV наблюдаются 
в менструальную фазу, в то время как в лютеиновую фазу аналогично с группой 3 преобладает актив-
ность парасимпатического отдела ВНС (на это указывают максимальные средние значения показателей 
RMSSD, pNN50 и RRNN). 

Анализ параметров гистограммы ВСР (табл. 2) подтверждает обнаруженное ранее (по параметрам 
временного анализа) перераспределение тонуса ВНС в группах в разные фазы цикла.

Т а б л и ц а  2
Изменение параметров гистограммы у испытуемых

Ta b l e  2
Histogram parameters in volunteers

Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( р)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

Группа 1

Amo, % 47,60 ± 12,02 39,4 ± 10,6 50,0 ± 14,5 0,049 79

SI 239 ± 238 140 ± 123 218 ± 178 0,096 97

BP, с 0,285 ± 0,130 0,293 0 ± 0,082 1 0,243 0 ± 0,084 7 0,096 97

ПАПР, усл. ед. 67,7 ± 30,0 53,96 ± 23,60 75,6 ± 35,4 0,049 79

ИВР, усл. ед. 235 ± 172 176 ± 126 248 ± 172 0,049 79

ВПР, усл. ед. 6,35 ± 4,26 5,46 ± 3,11 7,00 ± 4,07 0,096 97

Группа 2

Amo, % 32,30 ± 5,76 48,00 ± 1,91 40,80 ± 9,61 0,096 97

SI 69,5 ± 25,4 201,0 ± 92,7 134,0 ± 93,5 0,049 79

BP, с 0,372 0 ± 0,082 3 0,257 0 ± 0,064 7 0,29 ± 0,08 0,096 97

ПАПР, усл. ед. 41,40 ± 9,26 71,7 ± 10,4 58,5 ± 18,0 0,096 97

ИВР, усл. ед. 98,7 ± 33,0 222,0 ± 82,3 163,0 ± 93,4 0,096 97

ВПР, усл. ед. 3,760 ± 0,951 6,51 ± 2,48 5,37 ± 2,19 0,096 97

Группа 3

Amo, % 50,80 ± 8,36 53,40 ± 6,49 44,00 ± 4,66 0,042 15

SI 189 ± 153 216 ± 107 120,0 ± 39,8 0,223 13

BP, с 0,239 0 ± 0,076 6 0,211 0 ± 0,050 2 0,254 0 ± 0,049 7 0,606 53

ПАПР, усл. ед. 65,3 ± 16,7 74,2 ± 14,8 53,20 ± 7,66 0,114 56

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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Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( р)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

ИВР, усл. ед. 256 ± 167 274 ± 105 179 ± 49 0,042 15

ВПР, усл. ед. 6,47 ± 4,43 7,04 ± 2,50 4,86 ± 1,07 0,069 48

Группа 4

Amo, % 44,60 ± 8,56 41,90 ± 5,92 39,60 ± 5,12 0,846 48

SI 138,0 ± 39,8 134,0 ± 47,4 114,0 ± 28,5 0,606 53

BP, с 0,268 0 ± 0,088 2 0,274 ± 0,052 0,252 0 ± 0,026 6 0,437 76

ПАПР, усл. ед. 60,5 ± 14,4 62,7 ± 12,1 51,80 ± 5,46 0,513 42

ИВР, усл. ед. 181,0 ± 56,5 160,0 ± 48,6 159,50 ± 34,96 0,606 53

ВПР, усл. ед. 5,38 ± 1,30 5,69 ± 1,50 5,230 ± 0,456 0,311 40
П р и м е ч а н и е. Amo ‒ амплитуда моды; SI ‒ стресс-индекс; ВР ‒ вариационный размах; ПАПР ‒ показатель 

адекватности процессов регуляции; ИВР ‒ индекс вегетативного равновесия; ВПР ‒ вегетативный показатель рит-
ма; усл. ед. – условные единицы. 

В группе 1 повышение амплитуды моды, индекса вегетативного равновесия, вегетативного показателя 
ритма и вариационного размаха указывает на усиление тонуса симпатического отдела в лютеиновую фазу 
цикла, а снижение – на активацию парасимпатического отдела в фолликулиновую фазу. Аналогичные по 
динамике данные были получены в работе [9]. О. Б. Рода и С. В. Калитка пришли к выводу, что такие 
результаты могут указывать на снижение степени напряжения регуляторных систем и повышение функ-
циональных возможностей сердечно-сосудистой системы в фолликулиновую фазу цикла. 

Динамика показателей гистограммы у испытуемых группы 2 свидетельствует о преобладании ва-
гусной активности в фолликулиновую фазу и повышении тонуса симпатического отдела ВНС в мен-
струальную фазу цикла. У испытуемых группы 3 активность симпатического отдела ВНС преобладала 
в фолликулиновую, а парасимпатического – в лютеиновую фазу. Кроме того, как утверждают О. Б. Рода 
и  С.  В.  Калитка  [9], снижение значений показателя адекватности процессов регуляции, индекса ве-
гетативного равновесия и вегетативного показателя ритма говорит о  снижении степени напряжения 
регуляторных систем и  повышении функциональных возможностей сердечно-сосудистой системы 
в лютеиновую фазу цикла. Изменения амплитуды моды и стресс-индекса, которые отражают состояние 
центрального контура регуляции, в группе 4 однонаправленные. Их максимальные средние значения 
отмечены в менструальную фазу, что указывает на активацию симпатического отдела ВНС. 

Перераспределение тонуса отделов ВНС, оцененное с помощью показателей скаттерограммы, со-
ответствует распределению по группам на основе показателей ВСР, приведенных выше. В группах 1 
и 2 достоверно ( p < 0,05) отличались по фазам значения длины продольной оси скаттерограммы ell_L: 
(116,0 ± 32,1) мс; (144,0 ± 42,3) мс; (107,0 ± 31,4) мс в группе 1 и (183,0 ± 36,1) мс; (115,00 ± 8,08) мс; 
(145,0 ± 34,3) мс в группе 2 в менструальную, фолликулиновую и лютеиновую фазы цикла соответ-
ственно. На рис. 1 представлены скаттерограммы одной из испытуемых группы 1. Приведенные гра-
фики генерируются непосредственно программой НС-Психотест.NET. Так, изменения вегетативного 
тонуса у данной испытуемой полностью совпадают с динамикой, характерной для группы 1. 

В группах 3 и 4 достоверные отличия в разные фазы цикла были отмечены для показателя L / w 
(отношение продольной оси к поперечной): 3,51 ±  1,42; 8,74 ±  10,69; 3,300 ±  0,454 ( p =  0,011 11) 
в группе 3 и 3,303 ± 0,903; 3,700 ± 1,087; 2,600 ± 0,666 ( p = 0,042 15) в группе 4 в менструальную, 
фолликулиновую и лютеиновую фазы цикла соответственно. 

Изменения параметров спектрограммы у испытуемых приведены в табл. 3.
В группе 1 преобладание VLF в фолликулиновую фазу, по сравнению с остальными фазами цикла, отра-

жает активность центральных эрготропных и гуморально-метаболических механизмов регуляции сердеч-
ного ритма. Схожие данные были получены в работе [9]. Повышение LF norm и снижение HF norm в лю-
теиновую фазу свидетельствуют об активации симпатического отдела, а снижение LF norm и повышение 
HF norm в фолликулиновую фазу – об усилении парасимпатического тонуса ВНС. На рис. 2 представлена 
волновая структура ритма одной из испытуемых группы 1. Данные спектрограммы строятся программой 
НС-Психотест.NET в процессе регистрации ЭКГ. На спектрограмме отражен количественный вклад волн 
различной мощности (обозначены разными цветами) в формирование волновой структуры ритма. 

О ко н ч а н и е  т а б л .  2
E n d i n g  t a b l e  2
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Т а б л и ц а  3
Изменение параметров спектрограммы у испытуемых

Ta b l e  3
Spectrogram parameters in volunteers

Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( p)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

Группа 1
TP, мс2 2387 ± 1578 2905 ± 1410 1394 ± 622 0,049 79
HF, мс2 572 ± 531 532 ± 324 422 ± 467 0,367 88
LF, мс2 933 ± 660 1269 ± 850 628 ± 325 0,049 79
VLF, мс2 882 ± 407 1104 ± 295 519 ± 177 0,049 79
HF norm, n. u. 31,6 ± 10,0 32,00 ± 5,63 32,3 ± 20,8 0,716 53

Рис. 1. Вид скаттерограммы в разные фазы менструального цикла (данные одного эксперимента):  
а – менструальная фаза; б – фолликулиновая фаза; в – лютеиновая фаза;  

R – R i – 1 – продолжительность текущего R – R-интервала;  
R – R i – продолжительность последующего R – R-интервала для каждой точки графика

Fig. 1. Type of scatterogram in different phases of the menstrual cycle (data from one experiment):  
a – menstrual phase; b – follicular phase; c – luteal phase; R – R i – 1 – duration of the current R – R-interval;  

R – R i – duration of the following R – R-interval for each point of the graph
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Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( p)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая

LF norm, n. u. 68,4 ± 10,0 68,00 ± 5,63 64,4 ± 26,5 0,716 53

%HF 19,2 ± 10,7 18,20 ± 3,96 19,7 ± 16,1 0,716 53

%LF 38,20 ± 4,41 39,6 ± 11,1 41,20 ± 5,45 0,716 53

%VLF 42,6 ± 14,4 42,2 ± 13,2 40,0 ± 11,9 0,716 53

Группа 2

TP, мс2 4607 ± 2403 1826 ± 702 3041 ± 1590 0,096 97

HF, мс2 1375 ± 1772 620 ± 404 770 ± 1061 0,716 53

LF, мс2 1412 ± 736 780 ± 276 1308 ± 878 0,263 60

VLF, мс2 1751 ± 229 607 ± 262 3305 ± 3900 0,096 97

HF norm, n. u. 38,5 ± 24,6 34,4 ± 13,1 27,6 ± 22,0 0,716 53

LF norm, n. u. 61,5 ± 24,6 63,7 ± 16,0 72,4 ± 22,0 0,716 53

%HF 22,2 ± 19,0 23,8 ± 14,1 18,8 ± 21,7 1,000 00

%LF 33,3 ± 13,6 39,00 ± 7,29 40,2 ± 15,5 0,367 88

%VLF 44,5 ± 16,2 38,3 ± 19,6 41,0 ± 26,8 1,000 00

Группа 3

TP, мс2 1366 ± 665 1187 ± 341 1952 ± 720 0,114 56

HF, мс2 154,0 ± 78,4 70,7 ± 20,7 259 ± 173 0,135 34

LF, мс2 744 ± 383 672 ± 281 814 ± 244 0,311 40

VLF, мс2 469 ± 268 444 ± 124 878 ± 492 0,606 53

HF norm, n. u. 17,40 ± 5,25 10,30 ± 3,38 22,4 ± 10,4 0,032 23

LF norm, n. u. 82,60 ± 5,25 89,70 ± 3,38 77,6 ± 10,4 0,032 23

%HF 11,50 ± 4,56 6,08 ± 1,56 13,1 ± 8,5 0,083 89

%LF 53,30 ± 6,29 55,1 ± 11,4 43,5 ± 11,8 0,513 42

%VLF 35,2 ± 9,0 38,9 ± 11,0 43,4 ± 15,3 0,513 42

Группа 4

TP, мс2 1815 ± 618 2294 ± 766 2195 ± 571 0,513 42

HF, мс2 406 ± 363 488 ± 392 636 ± 237 0,030 20

LF, мс2 625 ± 178 759 ± 331 824 ± 252 0,311 40

VLF, мс2 784 ± 410 1047 ± 560 740 ± 360 0,311 40

HF norm, n. u. 35,5 ± 15,9 37,4 ± 15,3 43,5 ± 10,9 0,606 53

LF norm, n. u. 64,5 ± 15,9 62,6 ± 15,3 56,5 ± 10,9 0,606 53

%HF 20,98 ± 12,10 20,3 ± 10,5 29,70 ± 9,82 0,135 34

%LF 36,7 ± 14,0 35,0 ± 18,3 37,30 ± 4,71 0,846 48

%VLF 42,4 ± 18,7 44,7 ± 20,5 33,0 ± 9,1 0,513 42
П р и м е ч а н и е. TP ‒ общая мощность спектра; HF ‒ мощность волн высокой частоты; LF ‒ мощность 

волн низкой частоты; VLF ‒ мощность волн очень низкой частоты; norm ‒ относительное значение мощности 
волн, выраженное в  нормализованных единицах  (n.  u.); %HF  – относительное значение мощности волн 
высокой частоты в процентах; %LF – относительное значение мощности волн низкой частоты в процентах; 
%VLF – относительное значение мощности волн очень низкой частоты в процентах.

О ко н ч а н и е  т а б л .  3
E n d i n g  t a b l e  3
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Рис. 2. Волновая структура ритма в разные фазы менструального цикла (данные одного эксперимента):  
а – менструальная фаза; б – фолликулиновая фаза; в – лютеиновая фаза;  

VLF (мощность волн очень низкой частоты) – зеленая заливка;  
LF (мощность волн низкой частоты) – красная заливка;  
HF (мощность волн высокой частоты) – синяя заливка

Fig. 2. The wave structure of the rhythm in different phases of the menstrual cycle (data from one experiment):  
a – menstrual phase; b – follicular phase; c – luteal phase; VLF (very low frequency) – green;  

LF (low frequency) – red; HF (high frequency) – blue
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У девушек из группы 2 достоверных различий показателей спектрограммы по фазам выявлено не 
было. Направленность изменений ТР, HF и LF в группе 3 указывает на усиление тонуса симпатического 
отдела ВНС в фолликулиновую фазу и повышение вагусной активности в лютеиновую фазу цикла. Мак-
симальное среднее значение VLF, свидетельствующее об активации центральных эрготропных и гумо-
рально-метаболических механизмов регуляции сердечного ритма, отмечено также в лютеиновую фазу. 
Изменение волновой структуры ритма у испытуемых группы 4 согласуется с динамикой распределения 
тонуса между отделами ВНС для большинства показателей ВСР: повышение активности симпатиче-
ского отдела в менструальную (по показателям TP, HF и LF), а парасимпатического отдела ‒ в лютеи-
новую фазу цикла (по показателям HF, LF, %HF и %LF). 

При анализе параметров еще одного метода ВСР ‒ автокоррелограммы ‒ были исследованы изме-
нения СС1 (первый коэффициент автокорреляционной функции, отражающий степень активности ав-
тономного контура регуляции) и СС0 (число сдвигов автокорреляции, через которое появляется первое 
отрицательное значение коэффициента корреляции). У испытуемых группы 1 показатели автокоррело-
граммы изменялись синхронно (табл. 4).

Т а б л и ц а  4
Изменение параметров автокоррелограммы у испытуемых

Ta b l e  4
Autocorrelation parameters in volunteers

Показатели
Фаза менструального цикла Уровень  

значимости ( р)Менструальная Фолликулиновая Лютеиновая 

Группа 1
СС1 0,446 ± 0,257 0,572 ± 0,280 0,601 ± 0,243 0,263 60
СС0 4,99 ± 5,57 5,65 ± 4,07 5,98 ± 3,46 0,716 53

Группа 2
СС1 0,576 ± 0,218 0,657 0 ± 0,036 1 0,236 ± 0,236 0,716 53
СС0 3,45 ± 1,51 4,79 ± 1,38 5,39 ± 2,42 0,096 97

Группа 3
СС1 0,672 ± 0,173 0,715 ± 0,142 0,602 ± 0,300 0,311 40
СС0 3,850 ± 0,468 7,37 ± 8,14 4,62 ± 3,78 0,664 25

Группа 4
СС1 0,568 ± 0,202 0,562 ± 0,168 0,508 ± 0,165 0,606 53
СС0 4,07 ± 2,22 4,45 ± 5,59 4,33 ± 4,70 0,664 25

Повышение СС1 наблюдается при сильной связи между контурами регуляции сердечного ритма, 
а снижение – при слабой. Уменьшение СС0 свидетельствует о преобладании автономного, а увеличе-
ние – центрального контура регуляции [1; 10]. Достоверных различий значений СС1 и СС0 в разные 
фазы цикла у испытуемых всех групп выявлено не было. В группе 2 максимальные средние значения 
СС1 и СС0 отмечены в фолликулиновую и лютеиновую фазы соответственно. Минимальные средние 
значения этих показателей зарегистрированы в лютеиновую и менструальную фазы цикла. Такая на-
правленность изменений свидетельствует о некотором усилении преобладания автономного контура 
регуляции в менструальную фазу. Наибольшая активность центрального контура регуляции приходи-
лась на лютеиновую фазу. Самая сильная связь между контурами регуляции была отмечена в фолли-
кулиновую фазу цикла. У испытуемых группы 3 наибольшая связь между контурами регуляции также 
наблюдалась в  фолликулиновую фазу. Автономный контур регуляции преобладал в  менструальную, 
а центральный – в фолликулиновую фазу цикла. Максимальное среднее значение СС1 у испытуемых 
группы  4 было отмечено в  менструальную фазу, т.  е. можно говорить о  некотором усилении связи 
между контурами регуляции работы сердца. Минимальное среднее значение этого показателя заре-
гистрировано в лютеиновую фазу. Направленность изменений СС0 для данной группы указывает на 
повышение активности центрального контура регуляции в фолликулиновую, а автономного – в менст
руальную фазу. 

По результатам исследования девушки были разделены на четыре группы в соответствии с направ-
ленностью изменений тонуса ВНС (табл. 5). 
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Т а б л и ц а  5
Перераспределение тонуса отделов автономной нервной системы  

у испытуемых разных групп в зависимости от фазы менструального цикла

Ta b l e  5
Redistribution of the autonomic nervous system department’s tone  

in volunteers in different groups depending on the phase of the menstrual cycle

Группа Менструальная фаза Фолликулиновая фаза Лютеиновая фаза

1 ‒ ПСНС СНС
2 ПСНС СНС ‒
3 ‒ СНС ПСНС
4 СНС ‒ ПСНС

П р и м е ч а н и е. ПСНС – парасимпатический отдел нервной системы; СНС – сим-
патический отдел нервной системы; прочерком обозначено отсутствие преобладания 
одного из отделов ВНС.

Вегетативный тонус нервной системы в разные фазы менструального цикла различается. По направ-
лению изменений показателей ВСР можно судить о преобладании тонуса либо симпатического, либо 
парасимпатического отдела ВНС для трех фаз цикла. Даже на примере 10 испытуемых можно выделить 
группы с однонаправленными реакциями показателей ВСР на изменения гормонального фона во время 
цикла. Но только у одной группы испытуемых (группа 1) направленность изменений показателей ВСР 
согласуется с данными, представленными в других работах. Несмотря на то что прослеживается опре-
деленная динамика, достоверные различия были отмечены лишь для некоторых показателей в каждой 
из групп. Немногие показатели ВСР в разных группах соответствуют норме, приведенной в литера-
туре [1; 10], во все фазы цикла. Несомненная информативность оценки ВСР, доказанная в различных 
клинических группах, требует постоянного поиска оптимальных нормативных критериев. При опреде-
лении нормативных параметров ВСР для женщин необходимо учитывать фазу менструального цикла.
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СТИМУЛЯЦИЯ БИОСИНТЕЗА ВТОРИЧНЫХ МЕТАБОЛИТОВ  
ФЕНОЛЬНОЙ ПРИРОДЫ В СУСПЕНЗИОННЫХ КУЛЬТУРАХ  

КЛЕТОК ECHINACEA PURPUREA L. MOENCH ПОД ВЛИЯНИЕМ  
ЭЛИСИТОРОВ ДРОЖЖЕВОГО ЭКСТРАКТА

Г. В. НЕСТЕР1), Т. И. ДИТЧЕНКО1)

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

Исследована способность 50 ‒500 мг/л дрожжевого экстракта в качестве комплексного биотического элисито-
ра индуцировать повышение уровней накопления вторичных метаболитов фенольной природы в суспензионных 
культурах клеток эхинацеи пурпурной (Echinacea purpurea L. Moench), инициированных из каллусов листового 
и корневого происхождения. Установлено, что стимулирующий эффект компонентов дрожжевого экстракта более 
выражен для слабоагрегированной суспензионной культуры листового происхождения по сравнению с культурой 
корневого происхождения высокоагрегированного типа. Рост содержания фенилпропаноидов (в 2,5 раза) и флаво
ноидов (в 2,0 раза) в водно-спиртовых экстрактах из культуры листового происхождения в результате 2-суточного 
воздействия 100 ‒500 мг/л дрожжевого экстракта коррелирует с увеличением их антирадикальной активности 
в модельной системе по ингибированию радикалов 2,2ʹ-дифенил-1-пикрилгидразила. Экспозиция клеток суспен-
зионных культур листового и корневого происхождения в присутствии 250 ‒500 мг/л дрожжевого экстракта приво-
дит к повышению активности ключевого фермента биосинтеза фенольных соединений L-фенилаланинаммоний-
лиазы в 2,1‒2,7 и 1,2‒1,3 раза соответственно. 

Ключевые слова: Echinacea purpurea L. Moench; суспензионная культура клеток; дрожжевой экстракт; феноль-
ные соединения; гидроксикоричные кислоты; флавоноиды; антирадикальная активность; L-фенилаланинаммоний-
лиаза.
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Тhe ability of 50 ‒500 mg / L yeast extract as complex biotic elicitor to induce an increase in the accumulation of 
secondary phenolic metabolites in Echinacea purpurea L. Moench suspension cell cultures initiated from calli of leaf 
and root origin was studied. The yeast extract stimulating effect is more pronounced for a weakly aggregated suspension 
culture of leaf origin compared with a root origin culture of highly aggregated type. The increase of phenylpropanoids 
(2.5 times) and flavonoids (2.0 times) content in aqueous-alcoholic extracts from leaf culture as a result of 2-day expo-
sure to 100 ‒500 mg/L of yeast extract correlates with their antiradical activity increase in model system for 2,2ʹ-diphe-
nyl-1-picrylhydrazyl radicals inhibition. The exposure of suspension cell cultures of leaf and root origin in the presence 
of 250 ‒500 mg/L yeast extract leads 2.1‒2.7 and 1.2‒1.3 times increase L-phenylalanine ammonium lyase activity as key 
enzyme of phenolic compounds biosynthesis.

Keywords: Echinacea purpurea L. Moench; suspension cell culture; yeast extract; phenolic compounds; hydroxycin-
namic acids; flavonoids; antiradical activity; L-phenylalanine ammonium lyase.

Введение
Применение элиситоров является одной из стратегий метаболической инженерии, обеспечивающих 

повышение продукции вторичных метаболитов в культурах клеток, тканей и органов растений [1‒5]. 
Биотические и абиотические элиситоры выступают в роли сигналов, которые запускают в обработан-
ных клетках каскад реакций сигнальной трансдукции, приводящих к повышению экспрессии генов, 
контролирующих биосинтез фитоалексинов [2; 6 ‒10]. Данная группа индуцибельных защитных соеди-
нений включает разные классы продуктов вторичного метаболизма, обладающих широким спектром 
антимикробного действия и представляющих интерес для фармацевтической промышленности в каче-
стве терапевтических средств. Многочисленные исследования влияния элиситоров на синтез вторич-
ных метаболитов культурами растительных клеток и тканей свидетельствуют, что их эффективность 
в значительной степени зависит от типа культуры, режима обработки, а также условий культивирова-
ния [1; 3; 7; 8; 11]. Для достижения максимальной элиситации крайне важно установить оптимальную 
концентрацию элиситора и продолжительность его воздействия. Кроме того, степень проявления сти-
мулирующего эффекта зависит от возраста культуры, ее исходного биосинтетического потенциала, ста-
дии ростового цикла, состава питательной среды, наличия дополнительных воздействий [1; 8; 11; 12]. 
Следует учитывать, что результат использования одного и того же элиситора может существенно отли-
чаться для разных растительных объектов, культивируемых in vitro. В связи с этим определение опти-
мальных режимов обработки культур элиситорами является актуальной задачей при создании клеточ-
ных линий ‒ продуцентов экономически важных биологически активных соединений.

К биотическим элиситорам относятся полисахариды, белки, гликопротеины, фрагменты клеточных 
стенок грибного и бактериального, а также растительного происхождения [1; 2; 4; 6; 13]. Наиболее ши-
рокое применение для усиления биосинтеза целевых метаболитов в культурах клеток и тканей растений 
получили грибные элиситоры [10 –12; 14]. На практике часто используются комплексные неочищенные 
препараты и гомогенаты на основе грибных культур или их клеточных стенок, при этом молекулярная 
структура отдельных активных ингредиентов может быть неизвестна [12; 13]. Для получения препаратов 
элиситоров грибного происхождения, как правило, отбирают культуры в фазе логарифмического роста, 
биомассу которых подвергают сушке, а затем экстракции. Простерилизованный экстракт добавляют в пи-
тательные среды для культивирования растительных клеток и тканей. Источником элиситоров также может 
выступать культуральная среда для выращивания грибных штаммов [15], которую подвергают автокла-
вированию либо фильтрующей стерилизации. Реже проводят кратковременное совместное культивиро-
вание клеток, тканей и органов растений непосредственно с фитопатогенными грибами [1; 4; 16]. Одним 
из наиболее известных грибных элиситоров является дрожжевой экстракт (ДЭ), который представляет 
собой водорастворимую фракцию свободных пептидов и аминокислот, образующихся в результате авто-
лиза клеток Saccharomyces cerevisiae под действием ферментов или при нагревании. 
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Биотехнологическим источником фенилпропаноидов с иммуностимулирующей, антиоксидантной, 
противовирусной и противовоспалительной активностью могут служить культуры клеток, тканей и ор-
ганов Echinacea purpurea L. Moench [17–20]. Коллекция каллусных культур ценных лекарственных рас-
тений кафедры клеточной биологии и биоинженерии растений биологического факультета БГУ включает 
длительно пассируемые гетеротрофные каллусные культуры Echinacea purpurea  L. Moench, продуци-
рующие гидроксикоричные кислоты (ГКК) и их производные  [21]. Показано, что в водно-этанольных 
экстрактах из каллусов эхинацеи, так же как и в надземной части интактных растений, доминирует 
цикориевая кислота  [22]. Модификация минеральной основы питательной среды, концентрации ис-
точника углерода и регуляторов роста приводит к существенному возрастанию уровней накопления не 
только цикориевой, но и других производных кофейной кислоты, в частности кафтаровой, хлорогено-
вой [22; 23]. Поскольку биотехнологическое получение вторичных метаболитов растительного проис-
хождения основано на использовании суспензионных культур [24], интерес представляют анализ био-
синтетического потенциала суспензионных культур клеток Echinacea purpurea L. Moench и разработка 
приемов его повышения. 

Целью настоящей работы явилась оценка способности ДЭ усиливать биосинтез вторичных метабо-
литов фенольной природы и повышать антирадикальную активность экстрактов из клеток суспензион-
ных культур Echinacea purpurea L. Moench.

Материалы и методы исследования
Объектами исследования служили суспензионные культуры Echinacea purpurea L. Moench, ини

циированные из каллусных тканей разного происхождения (листового, корневого) и различающиеся по 
степени агрегированности. Суспензионная культура листового происхождения, представленная в ос-
новном одиночными клетками округлой формы и небольшими клеточными группами (до 10 клеток), 
являлась слабоагрегированной, тогда как суспензионная культура корневого происхождения, в кото-
рой преобладали многоклеточные агрегаты, состоящие из десятков клеток, относилась к высокоагре-
гированному типу. В работе использовалась питательная среда по прописи Мурасиге ‒ Скуга [25], 
включающая 30 г/л сахарозы, 0,5 мг/л 2,4-дихлорфеноксиуксусной кислоты, 1 мг/л кинетина и 1 мг/л 
b-индолил-3-уксусной кислоты. Величина pH питательных сред до автоклавирования составляла 5,8. 
Суспензионные культуры инкубировали в темноте при 25 °С. Постоянное перемешивание питательной 
среды обеспечивалось с  помощью орбитального шейкера со скоростью вращения 120  об/мин. Про-
должительность ростового цикла составляла 15 сут. Проавтоклавированный водный маточный раствор 
ДЭ (10 мг/мл) добавляли в питательные среды до конечных концентраций 50; 100; 250 и 500 мг/л на 
13-е сутки культирования. Суспензионные культуры инкубировали в присутствии препарата элисито-
ров в течение 2 сут. Затем биомассу клеточных суспензий отделяли от питательной среды, отбирали 
навеску для оценки активности L-фенилаланинаммоний-лиазы (ФАЛ), оставшуюся часть высушивали 
и использовали для получения водно-спиртовых экстрактов, в которых определяли содержание вторич-
ных метаболитов фенольной природы и антирадикальную активность (АРА). 

Количественную оценку суммарного содержания фенольных соединений  (ФС) в  пересчете на 
феруловую кислоту производили на основе реакции комплексообразования с реактивом Фолина ‒ 
Дениса, флавоноидов в пересчете на кверцетин – по реакции с AlCl3 [26]. Содержание ГКК опреде-
ляли в пересчете на цикориевую кислоту методом прямой спектрофотометрии согласно работе [27]. 
Для определения АРА экстрактов использовали метод, основанный на взаимодействии антиокси-
дантов, характеризующихся антирадикальными свойствами, со стабильным хромоген-радикалом 
2,2ʹ-дифенил-1-пикрилгидразилом  (ДФПГ)  [28;  29]. Ингибирование свободных радикалов ДФПГ 
(IДФПГ) в процентах рассчитывали по формуле

IДФПГ = ((А – В)/А) ⋅ 100,

где А – поглощение контрольной пробы; В – поглощение опытного образца, содержащего экстракт из 
суспензионной культуры. 

Активность ФАЛ определяли согласно работе [30] и рассчитывали в наномолях коричной кислоты 
на 1 мг белка в час исходя из того, что изменение поглощения при 290 нм на 0,01 эквивалентно образо-
ванию 3,09 нмоль коричной кислоты. Cодержание белка в пробах оценивали по методу Бредфорда [31] 
с помощью калибровочной кривой, полученной для бычьего сывороточного альбумина. 

Статистическую обработку результатов проводили с помощью программы Microsoft Excel. Данные 
представлены как среднее значение и стандартная ошибка среднего (Mean ± SE). Достоверность разли-
чий между контрольным и опытным образцами определяли на основе t-критерия Стьюдента. Различия 
считали достоверными при р < 0,05.



40

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:37– 48
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:37– 48

Результаты и их обсуждение
Наиболее выраженная элиситориндуцированная стимуляция вторичного метаболизма в культурах 

растительных клеток в большинстве случаев отмечается в поздней логарифмической фазе либо в начале 
стационарной фазы ростового цикла [12; 24]. В связи с этим внесение ДЭ в среду инкубации клеток 
суспензионных культур Echinacea purpurea L. Moench производили на 13-е сутки цикла выращивания 
(переход в стационарную фазу) [32]. В указанных условиях 2-суточная экспозиция клеток в присут-
ствии 50 ‒500 мг/л исследуемого элиситора индуцировала изменения уровней накопления суммы ФС 
в суспензионной культуре листового происхождения (рис. 1). Обработка клеток ДЭ в концентрациях 
50 и 100 мг/л приводила к возрастанию суммарного содержания ФС на 28 и 51 % соответственно. 
Использование более высоких концентраций препарата элиситоров не сопровождалось усилением 
стимулирующего эффекта. В случае суспензионной культуры корневого происхождения достоверное 
повышение уровней накопления ФС отмечалось в присутствии только самой высокой из испытанных 
концентраций ДЭ – 500 мг/л. Таким образом, ответная реакция слабоагрегированной суспензионной 
культуры клеток Echinacea purpurea L. Moench листового происхождения на действие комплексного 
элиситора на основе гидролизата Saccharomyces cerevisiae проявлялась в гораздо большей степени 
по сравнению с реакцией высокоагрегированной культуры, инициированной из каллусов корневого 
происхождения.

Как уже отмечалось, доминирующей группой биологически активных соединений фенольного комп
лекса водно-спиртовых экстрактов из культур клеток и тканей Echinacea purpurea L. Moench являются 
фенилпропаноиды – ГКК и их производные, на основе которых синтезируются флавоноиды, кумарины, 
стильбены, лигнаны и др. Помимо фенилпропаноидов, эхинацея пурпурная содержит такие ценные 
ФС, как флавоноиды (кверцетин, кемпферол, лютеолин, апигенин, изорамнетин и их различные глико-
зиды) [33]. Для оценки элиситорной активности ДЭ в нашей работе были проанализированы изменения 
уровней накопления указанных выше классов ФС в обработанных клетках исследуемых суспензион-
ных культур. В результате воздействия 100 –500 мг/л ДЭ содержание ГКК и их производных в клетках 
суспензионной культуры листового происхождения возрастало в 2,5 раза относительно контрольного 
образца (рис. 2). 

Рис. 1. Уровни накопления фенольных соединений в суспензионных культурах  
клеток Echinacea purpurea L. Moench разного происхождения  

в результате 2-суточной экспозиции в присутствии дрожжевого экстракта. 
Достоверность различий рассчитывалась по отношению к контролю:  

* – р < 0,05; ** ‒ р < 0,01; *** ‒ р < 0,001 (n = 9)
Fig. 1. Accumulation levels of phenolic compounds in Echinacea purpurea L. Moench  

suspension cell cultures of different origin in result yeast extract action during 2 d. 
The significance of differences was calculated to the control: 

* – р < 0.05; ** ‒ р < 0.01; *** ‒ р < 0.001 (n = 9)
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Модификация биосинтетического потенциала в отношении флавоноидов под влиянием разных кон-
центраций ДЭ имела аналогичный характер. Практически 2-кратное возрастание уровней накопления 
данных соединений отмечалось у  суспензионной культуры листового происхождения при экспозиции 
в присутствии 100 –500 мг/л препарата элиситоров. В клетках суспензионной культуры корневого проис
хождения, обработанных 500 мг/л ДЭ, рост содержания ГКК и их производных в среднем составил 36 %. 
Более низкие концентрации не вызывали достоверных изменений уровней их накопления. В отличие от 
ГКК рост содержания флавоноидов в клетках суспензионной культуры корневого происхождения отме
чался в  результате воздействия 250  мг/л  ДЭ. Величина стимулирующего эффекта составила 1,3  раза. 
В присутствии 500 мг/л гидролизата дрожжей уровни накопления флавоноидов были в 1,6 раза выше, 
чем в необработанных клетках. 

Способность ДЭ индуцировать усиление биосинтеза вторичных метаболитов разных классов в куль-
турах растительных клеток и  тканей, генетически трансформированных корней показана на приме-
ре алкалоидов [34; 35], изопреноидов [36 –38], а также ФС [39]. Под действием данного биотическо-
го элиcитора отмечалась выраженная стимуляция фенольного метаболизма, в  частности продукции 
изофлавонов клетками суспензионной культуры Psoralea corylifolia L.  [40], суммы ФС клетками су-
спензионной культуры Astragalus chrysochlorus  [41], лигнанов культурой клеток Linum album  [42], 
фенилпропаноидов суспензионной культурой Hypericum perforatum L.  [43], фенолокислот культурой 
адвентивных побегов Eryngium planum L. [44], розмариновой кислоты культурой генетически транс-
формированных корней Salvia miltiorrhiza  [45] и др. Следовательно, полученные для суспензионных 
культур Echinacea purpurea L. Moench результаты доказывают возможность участия компонентов ДЭ 
в реализации неспецифических адаптивных реакций растительных клеток, приводящих к усилению 
биосинтеза фитоалексинов. 

Подавляющее большинство известных ФС синтезируются по шикиматному пути. Специфиче-
ские реакции вторичного метаболизма, ведущие к  биосинтезу ФС, начинаются с  дезаминирования 
L-фенилаланина, катализируемого центральным ферментом фенилпропаноидного метаболизма – ФАЛ. 
В результате образуется коричная кислота, которая хотя и не является фенольным соединением (не со-
держит обязательной для всех фенолов гидроксогруппы в циклической части молекулы), но дает начало 
различным ГКК – пара-кумаровой (оксикоричной), кофейной, феруловой, синаповой кислотам. В связи 

Рис. 2. Уровни накопления гидроксикоричных кислот (а) и флавоноидов (б )  
в суспензионных культурах клеток Echinacea purpurea L. Moench разного происхождения  

в результате 2-суточной экспозиции в присутствии дрожжевого экстракта. 
Достоверность различий рассчитывалась по отношению к контролю:  

* – р < 0,05; ** ‒ р < 0,01; *** ‒ р < 0,001 (n = 9)
Fig. 2. Accumulation levels of hydroxycinnamic acids (а) and flavonoids (b)  

in Echinacea purpurea L. Moench suspension cell cultures of different origin in result  
yeast extract action during 2 d. The significance of differences was calculated to the control:  

* – р < 0.05; ** ‒ р < 0.01; *** ‒ р < 0.001 (n = 9)
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с этим представляло интерес оценить степень модификации функционирования ФАЛ в клетках суспен
зионных культур Echinacea purpurea L. Moench, подвергнутых воздействию ДЭ. Активность указанно-
го фермента последовательно возрастала при повышении концентрации ДЭ от 100 до 500 мг/л в среде 
инкубации суспензионной культуры, инициированной из каллусов листового происхождения (рис. 3). 
Стимулирующий эффект для суспензионной культуры корневого происхождения был зарегистрирован 
при экспозиции клеток в присутствии 250 –500 мг/л препарата элиситоров. В максимальной из испы-
танных концентраций ДЭ индуцировал повышение активности ФАЛ в суспензионной культуре листо-
вого происхождения в 2,7 раза, корневого – в 1,3 раза. Менее выраженная способность ДЭ в концентра-
циях 100 –250 мг/л стимулировать работу ключевого фермента биосинтеза ФС в клетках суспензионной 
культуры корневого происхождения, вероятно, является причиной ее более низкого продукционного 
потенциала в отношении ГКК и флавоноидов (см. рис. 2). 

Достаточно хорошо выраженная корреляция между активностью ФАЛ и уровнями накопления ГКК и их 
производных проявлялась как для листовой (r = 0,88), так и для корневой (r = 0,83) суспензионной культу-
ры. Степень положительной корреляции между активностью ФАЛ и содержанием флавоноидов снижалась 
для суспензионной культуры клеток корневого происхождения (r = 0,78) и не претерпевала изменений для 
культуры листового происхождения (r = 0,89). Следовательно, стимуляция продукции ГКК исследуемыми 
суспензионными культурами клеток  Echinacea  purpurea L. Moench в результате воздействия элиситоров ДЭ 
обусловлена повышением активности ФАЛ как ключевого фермента биосинтеза указанных соединений. 

Как известно, многие ФС являются мощными антиоксидантами. Окислительный стресс выступает 
патогенетическим фактором развития многих заболеваний и патофизиологических процессов (воспа-
ление, атеросклероз, канцерогенез, диабет и др.), поэтому получение эффективных природных антиок-
сидантов является актуальной задачей. Антиоксидантная активность фенолокислот связана с наличием 
в их структуре подвижных атомов водорода в гидроксильных группах, которые легко отдают этот атом 
водорода при взаимодействии со свободными радикалами. В результате образуются феноксильные ра-
дикалы, обладающие меньшей реакционной активностью и  способные прерывать цепной механизм 
окисления [46; 47]. Наиболее простой и удобной моделью для оценки АРА веществ является реакция 
со свободным стабильным радикалом ДФПГ, который, взаимодействуя с  молекулой антиоксиданта, 
переходит в нерадикальную форму. В нашей работе для определения АРА с помощью ДФПГ получали 
серию разведений (в 2,5–100,0 раза) водно-спиртовых экстрактов из клеток исследуемых суспензион-
ных культур, обработанных ДЭ. В случае культуры листового происхождения наиболее резкое возрас-
тание ингибирующего эффекта отмечалось при повышении концентрации экстрактов от 0,01 до 0,10 % 
в результате воздействия 100 –500 мг/л ДЭ (рис. 4, а). 

Рис. 3. Активность L-фенилаланинаммоний-лиазы в суспензионных  
культурах клеток Echinacea purpurea L. Moench разного происхождения  

в результате 2-суточной экспозиции в присутствии дрожжевого экстракта. 
Достоверность различий рассчитывалась по отношению к контролю:  

** ‒ р < 0,01; *** ‒ р < 0,001 (n = 9)
Fig. 3. The activity of L-phenylalanine ammonium lyase in Echinacea purpurea L. Moench  

suspension cell cultures of different origin in result yeast extract action during 2 d. 
The significance of differences was calculated to the control: 

** ‒ р < 0.01; *** ‒ р < 0.001 (n = 9)
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Рис. 4. Зависимости ингибирования радикалов ДФПГ от концентрации водно-спиртовых  
экстрактов из клеток суспензионной культуры Echinacea purpurea L. Moench  

листового (а, в) и корневого (б ) происхождения  
в результате 2-суточной экспозиции в присутствии дрожжевого экстракта:  

1 – контроль; 2 – 50 мг/л ДЭ; 3 – 100 мг/л ДЭ; 4 – 250 мг/л ДЭ; 5 – 500 мг/л ДЭ. 
Представлены средние значения (маркеры) и линии тренда, построенные на основании  

уравнения регрессии (у), а также величин достоверности аппроксимации (R2 ):  
I ‒ y = 243,06x + 13,142 (R2 = 0,968 8); II ‒ y = 263,99x + 13,524 (R2 = 0,967 7);  

III ‒ y = 632,96x + 13,078 (R2 = 0,982 2); IV ‒ y = 599,82x + 13,209 (R2 = 0,962 9);  
V ‒ y = 505,04x + 11,618 (R2 = 0,990 6). 

Величины ошибок средних значений не превышают 5 %
Fig. 4. Dependences of DPPH radicals inhibition on concentration of water-alcohol extracts  

from Echinacea purpurea L. Moench suspension cell culture of leaf (a, c) and root (b) origin in result  
yeast extract action during 2 d: 1 – control; 2 – 50 mg / L yeast extract; 3 – 100 mg / L yeast extract;  

4 – 250 mg/L yeast extract; 5 – 500 mg / L yeast extract. Data presented by markers, trend line  
are based on regression equation (y) and significantly approximate by R2 coefficient:  

I ‒ y = 243.06x + 13.142 (R2 = 0.968 8); II ‒ y = 263.99x + 13.524 (R2 = 0.967 7);  
III ‒ y = 632.96x + 13.078 (R2 = 0.982 2); IV ‒ y = 599.82x + 13.209 (R2 = 0.962 9);  

V ‒ y = 505.04x + 11.618 (R2 = 0.990 6).  
Error values of averages don’t exceed 5 %
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Подобный характер имели концентрационные зависимости ингибирования радикалов ДФПГ для 
контрольного и всех опытных образцов экстрактов, полученных из культуры корневого происхождения 
(рис. 4, б ). В целях сравнительной оценки АРА разных образцов обычно используют величину IС50 – кон
центрацию, при которой наблюдается 50  % ингибирование радикалов ДФПГ. Для определения IС50 
были проанализированы концентрационные зависимости ингибирования ДФПГ, для которых прово-
дили аппроксимацию данных в области полумаксимального ингибирования линейной функцией, как 
показано на рис. 4, в, на примере суспензионной культуры листового происхождения.

Проведенный анализ величин IC50 свидетельствует, что в контроле водно-спиртовой экстракт из су-
спензионной культуры корневого происхождения характеризуется более высокой АРА. Воздействие ком-
понентов ДЭ приводило к возрастанию антирадикальных свойств получаемых экстрактов. Самое низкое 
значение IC50 выявлено у экстракта из суспензионной культуры листового происхождения, обработанной 
100 мг/л ДЭ. 

Влияние дрожжевого экстракта на величины IC50 водно-спиртовых экстрактов  
из клеток суспензионных культур Echinacea purpurea L. Moench в реакции с ДФПГ

Influence of yeast extract on IC50 values of water-alcohol extracts from  
Echinacea purpurea L. Moench suspension cell cultures determined using the DPPH assay 

Концентрация ДЭ, мг/л
IC50, %

Экстракт из культуры  
листового происхождения

Экстракт из культуры  
корневого происхождения

0 0,152 ± 0,011 0,091 ± 0,011
50 0,138 ± 0,008 0,079 ± 0,006

100 0,058 ± 0,004 0,076 ± 0,005
250 0,061 ± 0,003 0,070 ± 0,007
500 0,076 ± 0,007 0,073 ± 0,006

Таким образом, 2-суточная экспозиция клеток суспензионных культур в присутствии 100 –500 мг/л 
ДЭ приводила к существенному возрастанию в получаемых экстрактах количества соединений с анти
радикальными свойствами. Изменения АРА экстрактов из суспензионной культуры Echinacea pur-
purea L. Moench листового происхождения, инкубируемых в присутствии разных концентраций ДЭ, 
коррелировали с уровнями накопления отдельных групп ФС – ГКК и флавоноидов (r = 0,98). В случае 
суспензионной культуры корневого происхождения положительная корреляция между указанными по-
казателями отсутствовала. 

Заключение
Характер воздействия препарата элиситоров ДЭ на клетки суспензионных культур Echinacea pur-

purea L. Moench зависит от его концентрации и типа культуры. Различия в степени агрегированности 
и исходном биосинтетическом потенциале исследуемых суспензионных культур листового и корневого 
происхождения обусловливают особенности проявления стимулирующего действия ДЭ на уровни на-
копления фенилпропаноидов и флавоноидов. Как известно, высокая агрегированность суспензионных 
культур приводит к значительной гетерогенности химического микроокружения составляющих ее кле-
ток, тогда как в слабоагрегированной суспензионной культуре практически все клетки в одинаковой 
степени «открыты» для внешнего воздействия. Показано, что эффективность применения данного 
биотического элиситора гораздо выше для слабоагрегированной суспензионной культуры листового 
происхождения, которая изначально характеризовалась более низким содержанием ГКК по сравнению 
с  культурой корневого происхождения. Воздействие 100 –500  мг/л ДЭ индуцировало существенное 
усиление биосинтеза ГКК, в результате чего их доля в комплексе вторичных метаболитов фенольной 
природы возрастала до 82–87 % (в контроле в среднем 50 –51 %). Одновременно с этим наблюдалась 
стимуляция образования флавоноидов, однако их удельный вес не превышал 5 % от суммарного содер-
жания ФС. Таким образом, резкое возрастание уровней накопления ГКК при 2-суточной экспозиции 
клеток суспензионной культуры Echinacea purpurea  L. Moench листового происхождения в  присут-
ствии ДЭ отражает первичную и наиболее чувствительную реакцию, представляющую комплекс био-
химических изменений в цепочке биосинтеза индуцибельных защитных соединений фенольной при-
роды. Для суспензионной культуры корневого происхождения, отличающейся преобладанием фракции 
многоклеточных агрегатов и изначально более высоким содержанием исследуемых вторичных мета
болитов, стрессовая реакция, индуцируемая компонентами ДЭ, проявлялась в меньшей степени. 
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В основе стимулирующего воздействия компонентов ДЭ на продукционный потенциал суспензион-
ных культур Echinacea purpurea L. Moench лежит повышение активности ФАЛ. Установленные особен-
ности модуляции работы данного фермента элиситорами ДЭ в культурах разного происхождения опреде-
ляют различия в уровнях накопления ГКК и флавоноидов. Усиление их биосинтеза в обработанных ДЭ 
клетках суспензионной культуры листового происхождения коррелирует с ростом АРА получаемых на их 
основе экстрактов. Отсутствие подобной корреляции в случае суспензионной культуры корневого проис-
хождения указывает на то, что проявление антирадикальных свойств получаемых экстрактов определяется 
содержанием не только фенилпропаноидов и флавоноидов, но и других групп вторичных метаболитов. 
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ОЦЕНКА БИОХИМИЧЕСКИХ И ДЕГУСТАЦИОННЫХ  
ПАРАМЕТРОВ ПЛОДОВ PRUNUS CERASUS L.

Н. Ю. КОЛБАС 1), А. П. КОЛБАС 1), А. С. ДОМАСЬ1), Д. ПРВУЛОВИЧ 2)

1)Брестский государственный университет им. А. С. Пушкина,  
бул. Космонавтов, 21, 224016, г. Брест, Беларусь 

2)Университет г. Нови Сад, пл. Доситея Обрадовича, 8, 21000, г. Нови Сад, Сербия

Представлены данные о влиянии содержания сахаров, органических кислот, фенольных соединений (антоциа
нов, фенолкарбоновых кислот и флавонолов) на органолептические параметры плодов 9 сортов вишни обыкно-
венной (Prunus cerasus L.). Общее содержание фенольных соединений в 100 г плодов составило 72,52–180,61 мг 
галловой кислоты, антоцианов  – от 32,69 до 259,45 мг цианидин-3-О-рутинозида, фенолкарбоновых кислот  – 
от 48,45 до 75,20 мг кофейной кислоты, флавонолов – от 8,53 до 21,46 мг кверцетина. Наибольшее влияние на 
дегустационные параметры плодов вишни оказывает содержание антоцианов и сахаров.

Ключевые слова: плоды вишни; сорта вишни; антоцианы; фенолкарбоновые кислоты; флавонолы; дегуста-
ционная оценка.
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EVALUATION OF BIOCHEMICAL AND TASTING  
PARAMETERS OF PRUNUS CERASUS L. FRUITS
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Data on the effect of the content of phenolic compounds, including anthocyanins, phenolic acids and flavonols 
on the organoleptic parameters of fruits of 9 varieties of sour cherry (Prunus cerasus L.) are presented in this article. 
The total phenolic content varied from 72.52 to 180.61 mg of gallic acid per 100 g of fresh weight (FW) fruit. The to-
tal anthocyanins content varied from 32.69 to 259.45 mg of cyanidin-3-O-rutinoside, the total phenolic acids content 
varied from 48.45 to 75.20 mg of caffeic acid and the total flavonols content varied from 8.53 to 21.46 mg of quercetin 
per 100 g of FW fruit. The anthocyanins and sugars content of significantly affect in the tasting parameters of sour 
cherry fruits.

Keywords: sour cherry fruits; varieties of sour cherry; anthocyanins; phenolic acids; flavonols; tasting evaluation.
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Введение
Плоды вишни являются ценным источником таких биологически активных соединений, как орга-

нические кислоты, пектины, витамины, полифенолы и др. В Беларуси вишня обыкновенная (Prunus 
cerasus L.) культивируется на площади около 6188 га, что составляет 3,3 % от общемировых значе-
ний. По  данным Продовольственной и  сельскохозяйственной организации ООН1, по состоянию на 
2018 г. в рейтинге 33 стран ‒ производителей вишни Беларусь занимала 15-е место (0,57 % от мирово-
го производства, или 6877 т в год). В государственный реестр сортов Республики Беларусь [1, с. 134] 
на 2019 г. были включены 7 сортов (Новодворская, Тургеневка, Жывица2, Гриот белорусский, Уйфе-
хертой фюртош, Ливенская и Ласуха) и 1 семенной подвой вишни (Prunus mahaleb L.). Кроме того, 
учеными Беларуси создаются новые высокопродуктивные и устойчивые к болезням сорта и гибриды 
вишни [1, с. 134; 2]. Среди европейских сортов наиболее популярными остаются Облачинска (или Об-
лачинская) [3], Монморанси (Montmorency), Норд Стар (Northstar), Шумадинка (Šumadinka), Балатон 
(Balaton) и Лютовка (Lutowka) [4].

Стоит отметить, что в процессе созревания сочных плодов происходит снижение количества свобод-
ных органических кислот с одновременным накоплением растворимых сахаров [5–7], а также феноль-
ных соединений (ФС), которые, в свою очередь, во многом определяют органолептические свойства 
(вкус, аромат и окраску) растительной продукции [8].

Несмотря на имеющиеся в литературе данные о биохимическом составе плодов вишни, сведения 
о влиянии содержания ФС на их органолептические показатели фрагментарны.

Цель настоящего исследования – проанализировать влияние кислотности, содержания сахаров, ФС 
(в том числе антоцианов, фенолкарбоновых кислот и флавонолов) на дегустационную оценку плодов 
вишни.

В соответствии с целью были поставлены следующие задачи:
1) изучить помологические (количество плодов в навеске 100 г, выход сока) и биохимические (со-

держание сахаров и сухих веществ, титруемая кислотность, сахарокислотный индекс) параметры пло-
дов вишни потребительской спелости;

2) дать дегустационную оценку плодам вишни;
3) оценить параметры окраски сока вишни;
4) определить влияние содержания ФС (антоцианов, фенолкарбоновых кислот и флавонолов) на 

органолептические показатели плодов вишни.
1См.: http://www.fao.org/faostat.
2 Здесь и далее наименование сорта приводится в соответствии с государственным реестром сортов Республики Беларусь.
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Материалы и методы исследования
Объектами исследования были плоды 8 сортов вишни белорусской селекции (Глубокская, Гриот бело-

русский, Жывица, Конфитюр, Ласуха, Милавица, Остромечевская и Вянок), культивируемых в РУП «Ин-
ститут плодоводства» (аг. Самохваловичи, Минский район), и 1 сорта сербской селекции (Облачинска), 
выращиваемого в ОАО «Агро-сад Рассвет» (аг. Вистычи, Брестский район). Плоды заготавливали в ста-
дии потребительской зрелости. Дегустационную оценку проводили закрытым способом путем анкетиро-
вания респондентов обоих полов различных возрастных групп по четырем показателям (внешний вид, 
аромат, вкус и сочность плодов) [9]. На основании среднего значения этих четырех параметров была дана 
общая оценка.

Для проведения лабораторных исследований порции плодов (100 г) каждого сорта гомогенизировали, 
получали сок, который далее анализировали.

Титруемую кислотность определяли потенциометрическим методом в соответствии с рекоменда-
циями, изложенными в работе [7]. Для этого сок разбавляли дистиллированной водой в соотношении 
1 : 10. Титрование вели 0,1 моль/л NaOH до рН 8,1 под контролем рН-метра СТ-6021А (Kedida, Ки-
тай). Титруемую кислотность выражали в  граммах лимонной кислоты (ЛК) на 100  г сырых плодов 
(далее ‒ г ЛК/100 г). Содержание растворимых сахаров определяли рефрактометрически при помощи 
рефрактометра ИРФ 454 Б2М (АО «КОМЗ», Россия) с учетом температурных поправок и выражали 
в градусах Брикса (далее ‒ °Вх). Сахарокислотный индекс рассчитывали как отношение общего содер-
жания растворимых сахаров к титруемой кислотности [10].

Содержание сухих веществ определяли гравиметрическим методом: 10 г плодов (без косточки) су-
шили в термостате при 80 °C не менее 20 ч до постоянной массы.

Общее содержание ФС определяли по стандартизированной методике [11]. Для этого к 0,1 мл сока 
плодов вишни добавляли 2,8 мл дистиллированной воды и 0,2 мл 2 н реактива Фолина – Чокальтеу, 
перемешивали, выдерживали 1 мин при комнатной температуре и вводили 0,8 мл 20 % раствора кар-
боната натрия. Полученную смесь перемешивали, выдерживали 40 мин при комнатной температуре. 
Оптическую плотность смеси измеряли с помощью спектрофотометра при l = 765 нм и длине пути све-
тового монохромного луча 1 см. В качестве раствора сравнения использовали холостую пробу. Значение 
абсорбции при l = 765 нм пропорционально концентрации ФС в пересчете на галловую кислоту (ГК). 
Общее количество ФС выражали в миллиграммах ГК на 100 г сырых плодов вишни (далее ‒ мг ГК/100 г).

Содержание фенолкарбоновых кислот и флавонолов определяли по модифицированной методике [12]. 
Для этого 0,25 мл сока плодов вишни смешивали с 0,25 мл 0,1 % НСl в 95 % этаноле, добавляли 4,5 мл 
2 % НСl и выдерживали 20 мин при комнатной температуре. Изменение оптической плотности реги-
стрировали при l = 280 нм (для фенолкарбоновых кислот) и l = 360 нм (для флавонолов). Содержание 
фенолкарбоновых кислот выражали в миллиграммах кофейной кислоты на 100 г плодов, флавонолов – 
в миллиграммах кверцетина на 100 г.

Общее количество антоцианов определяли рН-дифференцированным методом согласно работе [13]. 
Для анализа использовали 0,025 моль/л хлоридный (рН 1,0) и 0,4 моль/л ацетатный (рН 4,5) буферные 
растворы, которые готовили в соответствии с рекомендациями, изложенными в работе [13]. Точность 
значений рН буферных растворов контролировали с помощью рН-метра СТ-6021А (Kedida, Китай). Да-
лее готовили по два разбавления (1 : 9 по объему) для каждого сока с применением хлоридного и аце-
татного буферов. Оптическую плотность каждого из полученных растворов измеряли при l = 510 нм 
и l = 700 нм. В качестве растворов сравнения использовали соответствующие буферные растворы. 
Содержание антоцианов выражали в миллиграммах цианидин-3-О-рутинозида  [14;  15] на 100  г сы-
рых плодов, учитывая коэффициент разбавления и молярную экстинкцию доминирующего антоциана 
(7000 л ⋅ моль‒1 ⋅ см‒1 [13]).

Для спектрофотометрической характеристики окраски полученный сок центрифугировали в тече-
ние 10 мин при скорости 12 000 об/мин. Желтый цвет в окраске сока определяли по абсорбции при 
l = 420 нм (А420 ), красный – при l = 520 нм (А520 ), пурпурный – при l = 620 нм (А620 ) и длине оптиче-
ского пути 1 см. Для каждого цвета рассчитывали процент от общей цветовой интенсивности, бурый 
индекс (тон) – как отношение А420 /А520, фиолетовый индекс (ФИ) – как отношение А620 /А520 [16].

Все спектрофотометрические измерения осуществляли на спектрофотометре Proscan МС  122 
(СООО «Проскан специальные инструменты», Беларусь). Опыты проведены в трехкратной повторности 
на базе кафедры химии биологического факультета БрГУ имени А. С. Пушкина.

Статистическая обработка данных, а также анализ главных компонентов (principal сomponent аnalysis, 
PCA-тест) выполнены с использованием программ Microsoft Excel и R (версия 3.6.1) (Foundation for Sta-
tistical Computing, Вена, Австрия).
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Результаты и их обсуждение
Некоторые помологические и биохимические параметры плодов вишни приведены в табл. 1. Согласно 

градации, представленной в работе [9,  с.  344], наиболее крупноплодными являются сорта Остроме-
чевская (средняя масса плода 5,5 г), Гриот белорусский и Ласуха (5,1 г). Сорта Глубокская, Жывица, 
Конфитюр, Милавица и Вянок характеризуются средним размером плодов (от 3,8 до 4,7 г), сорт Об-
лачинска имеет мелкие плоды (2,8 г).

Т а б л и ц а  1
Помологические и биохимические параметры  

плодов вишни потребительской спелости
Ta b l e  1

Pomological and biochemical parameters of ripe sour cherry fruits

Сорт n, шт. m, г h, % Сухое вещество, % СРС, °Вх ТК, г ЛК/100 г СКИ

GВ 21,000 ± 0,009 12,3 ± 0,6 51,32 ± 4,47 15,11 ± 0,42 14,51 ± 0,43 0,510 ± 0,043 28,70 ± 2,31
Gi 23,33 ± 0,50 8,78 ± 0,25 51,33 ± 2,33 16,86 ± 0,43 16,46 ± 0,42 0,47 ± 0,03 34,73 ± 1,84

Glb 22,67 ± 0,50 9,75 ± 0,18 49,60 ± 1,03 16,74 ± 0,47 16,24 ± 0,46 0,47 ± 0,02 34,77 ± 0,84
Kn 22,67 ± 0,50 10,74 ± 0,19 44,93 ± 1,08 17,17 ± 0,39 16,68 ± 0,37 0,47 ± 0,02 35,46 ± 0,92
Las 19,67 ± 0,50 9,78 ± 0,31 52,14 ± 2,88 17,44 ± 0,31 17,04 ± 0,32 0,58 ± 0,04 29,54 ± 1,94
Мil 23,33 ± 0,50 8,10 ± 0,13 56,97 ± 2,25 17,68 ± 0,21 17,18 ± 0,22 0,43 ± 0,02 39,72 ± 2,14
Os 19,33 ± 1,00 7,52 ± 0,22 55,61 ± 1,85 16,77 ± 0,46 16,17 ± 0,45 0,72 ± 0,05 22,47 ± 1,59
Vn 23,67 ± 0,50 10,06 ± 0,29 53,44 ± 2,07 16,38 ± 0,21 15,88 ± 0,22 0,58 ± 0,01 25,14 ± 5,88
Ob 38,33 ± 0,99 8,29 ± 0,24 50,17 ± 1,95 23,48 ± 0,33 23,37 ± 0,36 0,88 ± 0,05 26,44 ± 1,09
П р и м е ч а н и е. n – количество плодов в навеске 100 г, m – масса косточек в навеске 100 г, h – выход сока, СРС – содержа-

ние растворимых сахаров, ТК – титруемая кислотность, СКИ – сахарокислотный индекс; GВ – Гриот белорусский, Gi – Жы-
вица, Glb – Глубокская, Kn – Конфитюр, Las – Ласуха, Мil – Милавица, Os – Остромечевская, Vn – Вянок, Ob – Облачинска.

Отметим, что такой комплексный дегустационный параметр, как внешний вид плодов, включающий 
и их размер, является одним из определяющих в общей дегустационной оценке вишни (рис. 1).

Рис. 1. Структура дегустационной оценки плодов вишни потребительской спелости:  
GВ – Гриот белорусский, Las – Ласуха, Gi – Жывица, Glb – Глубокская, Vn – Вянок,  

Kn – Конфитюр, Мil – Милавица, Os – Остромечевская, Ob – Облачинска
Fig. 1. The structure of the tasting evaluation of ripe sour cherry fruits:  

GВ – Griot belorusskiy, Las – Lasuha, Gi – Zhivitsa, Glb – Glubokskaya, Vn – Vianok,  
Kn – Confiture, Mil – Milavitsa, Os – Ostromechevskaya, Ob – Oblachinska
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Выход сока составлял от 44,93 до 56,97 % и снижался в последовательности: Милавица > Остро-
мечевская > Вянок > Ласуха > Жывица ≈ Гриот белорусский > Облачинска ≈ Глубокская > Конфитюр 
(см. табл. 1). Согласно дегустационной оценке сочность плодов вишни варьировалась от 3,5 до 4,8 балла 
и уменьшалась в последовательности: Облачинска > Милавица > Конфитюр ≈ Жывица > Вянок ≈ Ла
суха > Остромечевская ≈ Глубокская > Гриот белорусский (см. рис. 1).

Содержание растворимых сахаров составило 14,51–23,37 °Вх, и в порядке снижения значений этого 
параметра изученные сорта вишни ранжируются следующим образом: Облачинска > Милавица ≈ Ла-
суха  > Конфитюр > Жывица ≈ Остромечевская ≈ Глубокская > Вянок > Гриот белорусский (см. табл. 1).

Титруемая кислотность 100 г плодов вишни в пересчете на лимонную кислоту варьировалась от 0,43 
до 0,88 и снижалась в последовательности: Облачинска > Остромечевская > Ласуха ≈ Вянок > Гриот 
белорусский > Жывица ≈ Глубокская ≈ Конфитюр > Милавица (см. табл. 1).

Характер вкуса вишни, как и большинства плодовых и ягодных культур, определяется сочетанием 
сахаров и кислот, а также наличием индивидуальных вкусовых оттенков, реже терпкости и горечи [8]. 
Сахарокислотный индекс плодов вишни составил 22,47–39,72 (см.  табл.  1). Анализ вкусовых пред-
почтений дегустаторов показал значительное преобладание сладких сортов вишни (39,6 %), далее по 
убыванию следуют кисло-сладкие (33,3 %) и сладко-кислые (27,1 %). Предпочтений кислым сортам 
вишни среди дегустаторов не выявлено.

По вкусовым предпочтениям изученные сорта вишни можно ранжировать следующим образом: Об-
лачинска > Милавица > Конфитюр > Вянок > Жывица > Остромечевская > Глубокская > Гриот бело-
русский ≈ Ласуха (в порядке снижения дегустационной оценки от 4,9 до 3,5 балла) (см. рис. 1).

Общая дегустационная оценка в эксперименте была незначительно ниже профессиональной3 и со-
ставила 3,70 – 4,57 балла (рис. 2). В связи с тем что сорта вишни Глубокская и Остромечевская нахо-
дятся на сортоиспытании и не входят в государственный реестр, данные об их профессиональной де-
густационной оценке нами не найдены. В нашем исследовании высокая общая дегустационная оценка 
(более 4,0 балла) отмечена для большинства изученных сортов, средняя (в диапазоне 3,7– 4,0 балла) – 
для 2 сортов (Гриот белорусский и Ласуха). 

Общее содержание ФС варьировалось от 72,52 до 180,61 мг ГК/100 г и уменьшалось в последова-
тельности: Ласуха > Конфитюр > Облачинска > Глубокская > Милавица > Гриот белорусский > Жы
вица > Остромечевская > Вянок (табл. 2). 

Данные о составе ФС (антоцианов, фенолкарбоновых кислот и флавонолов) плодов вишни представ-
лены на рис. 3. Содержание фенолкарбоновых кислот варьировалось от 48,45 до 75,20 мг кофейной кис-
лоты на 100 г плодов вишни и снижалось в последовательности: Облачинска > Милавица > Ласуха > Кон-
фитюр > Глубокская > Жывица > Остромечевская > Вянок ≈ Гриот белорусский. Содержание флавонолов 

3 Вишня // Каталог сортов. Плодовые [Электронный ресурс]. URL: http://www.belsad.by/site/ru/catalog.html?func=viewcate-
gory&catid=21 (дата обращения: 15.01.2020).

Рис. 2. Общая дегустационная оценка плодов вишни:  
* – дегустационный балл приведен только для включенных в государственный  

реестр сортов согласно их сортоописанию как оценка профессиональных дегустаторов;  
GВ – Гриот белорусский, Gi – Жывица, Glb – Глубокская, Kn – Конфитюр,  

Las – Ласуха, Мil – Милавица, Os – Остромечевская, Vn – Вянок, Ob – Облачинска
Fig. 2. Total tasting evaluation of sour cherry fruits:  

* – degustation points were marked only for varieties included  
in the state register according to their description as a professional evaluation;  

GВ – Griot belorusskiy, Gi – Zhivitsa, Glb – Glubokskaya, Kn – Confiture, Las – Lasuha,  
Mil – Milavitsa, Os – Ostromechevskaya, Vn – Vianok, Ob – Oblachinska
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в 100 г плодов вишни составляло от 8,53 до 21,46 мг кверцетина и снижалось в последовательности: Об-
лачинска > Милавица > Конфитюр > Глубокская > Вянок > Ласуха > Жывица ≈ Остромечевская > Гриот 
белорусский. 

Т а б л и ц а  2
Общее содержание фенольных соединений (ОСФС)  

в плодах вишни потребительской спелости и параметры окраски их сока

Ta b l e  2
Total phenolic content of ripe sour cherry fruits  

and color parameters of cherry juice

Сорт ОСФС,
мг ГК/100 г

Параметры окраски сока

Желтый, % Красный, % Пурпурный, % Тон ФИ

GВ 102,17 ± 13,81 c, d 36,72 ± 2,56 59,53 ± 2,83 3,75 ± 0,28 0,62 0,06

Gi 87,63 > 10,62 d, e 39,35 ± 3,57 39,71 ± 3,16 20,94 ± 0,58 1,00 0,53

Glb 138,17 ± 9,01 b, c 43,59 ± 2,36 46,59 ± 2,90 9,82 ± 0,66 0,94 0,21

Kn 142,29 ± 12,26 b 33,83 ± 2,13 38,31 ± 1,74 27,86 ± 2,30 0,88 0,73

Las 180,61 ± 6,56 а 28,01 ± 1,53 50,26 ± 0,93 21,73 ± 0,60 0,56 0,43

Мil 120,23 ± 13,72 c, d 42,38 ± 1,08 46,14 ± 0,78 11,47 ± 0,71 0,92 0,25

Os 75,09 ± 6,16 e 40,52 ± 4,85 54,94 ± 5,46 4,55 ± 0,73 0,75 0,08

Vn 72,52 ± 7,29 e 32,59 ± 3,55 63,10 ± 4,09 4,31 ± 0,54 0,52 0,07

Ob 140,38 ± 5,75 b 41,42 ± 0,88 54,10 ± 0,82 4,48 ± 0,06 0,77 0,08
П р и м е ч а н и е. GВ – Гриот белорусский, Gi – Жывица, Glb – Глубокская, Kn – Конфитюр, Las – Ласуха, Мil – 

Милавица, Os – Остромечевская, Vn – Вянок, Ob – Облачинска; a, b, c, d, е ‒ статистические различия (Tukey-тест 
при р < 0,05).

Рис. 3. Содержание антоцианов (в миллиграммах цианидин-3-О-рутинозида),  
флавонолов (в миллиграммах кверцетина) и фенолкарбоновых  

кислот (в миллиграммах кофейной кислоты) в 100 г плодов вишни:  
GВ – Гриот белорусский, Gi – Жывица, Glb – Глубокская, Kn – Конфитюр, Las – Ласуха,  

Мil – Милавица, Os – Остромечевская, Vn – Вянок, Оb – Облачинска
Fig. 3. The anthocyanins content (in milligrams of cyanidin-3-O-rutinoside),  

flavonols content (in milligrams of quercetin) and phenolic acids  
content (in milligrams caffeic acid) of sour cherry fruits (100 g of FW):  

GВ – Griot belorusskiy, Gi – Zhivitsa, Glb – Glubokskaya, Kn – Confiture, Las – Lasuha,  
Mil – Milavitsa, Os – Ostromechevskaya, Vn – Vianok, Ob – Oblachinska
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Все изученные сорта вишни являются типичными морелями. Содержание антоцианов варьировалось 
от 32,69 до 259,45 мг цианидин-3-О-рутинозида на 100 г вишни и снижалось в последовательности: Об-
лачинска > Милавица > Ласуха > Конфитюр > Остромечевская > Глубокская > Жывица > Вянок > Гриот 
белорусский (см. рис. 3). Параметры окраски сока их плодов представлены в табл. 2. В окраске сока 
вишни преобладают красные тона (вклад красного цвета в общую окраску составил 38,31– 63,10 %), 
особенно у сортов Вянок, Гриот белорусский и Oстромечевская. Доля желтого цвета в окраске сока 
была 28,01– 43,59 %, больше всего его в окраске сортов Глубокская, Mилавица и Oблачинска, меньше 
всего – Ласуха и Вянок. Относительно высок процент пурпурного цвета (до 27,86 %), особенно в соке 
вишни сортов Конфитюр, Ласуха и Жывица, эти же сорта характеризуются самыми высокими значе
ниями фиолетового индекса. В целом фиолетовый индекс сока варьировался от 0,06 до 0,73 (см. табл. 2).

Тон (бурый индекс) составлял от 0,52 до 1,00 и снижался в последовательности: Жывица > Глубок-
ская ≈ Милавица > Конфитюр > Облачинска ≈ Остромечевская > Гриот белорусский > Ласуха ≈ Вянок  
(см. табл. 2).

Проведенный статистический анализ (PСА-тест) показал высокую репрезентативность результатов 
(рис. 4): ось абсцисс описывает 13,42 % варьирования признаков, ось ординат – 49,08 %. 

Рис. 4. Диаграмма статистического анализа главных компонент (PCA-тест) для плодов вишни:  
GВ – Гриот белорусский, Glb – Глубокская, Gi – Жывица, Kn – Конфитюр, Las – Ласуха,  

Мil – Милавица, Оs – Остромечевская, Vn – Вянок, Ob – Облачинска.  
Дегустационные параметры: b – внешний вид, c – сочность, e – вкус, g – аромат.  

Биохимические параметры: a – содержание антоцианов,  f – содержание флавонолов,  
k – содержание фенолкарбоновых кислот, р – общее содержание фенольных соединений,  

d ‒ содержание сухих веществ, t – титруемая кислотность, s – содержание сахаров. 
Помологические параметры: m – масса плода, v – выход сока

Fig. 4. Principal сomponent аnalysis for cherry fruits:  
GВ – Griot belorusskiy, Glb – Glubokskaya, Gi – Zhivitsa, Kn – Confiture, Las – Lasuha,  

Mil – Milavitsa, Os – Ostromechevskaya, Vn – Vianok, Ob – Oblachinska.  
Degustation parameters: b – appearance, c – juiciness, e – taste, g – aroma.  
Biochemical parameters: a – anthocyanins content,  f – flavonols content,  

k – phenolic acids content, p – total phenolic content,  
d – dry matter content, t – titratable acidity, s – sugar content.  

Pomological parameters: m – fruit mass, v – juice yield
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Для плодов вишни дегустационные параметры (внешний вид плодов, аромат, вкус и сочность) нахо-
дятся в обратной зависимости от массы плода (помологический параметр), а титруемая кислотность – 
от содержания ФС (биохимические параметры). Наиболее близки между собой биохимические и де-
густационные показатели, в  частности сочность плодов, содержание сухих веществ и  растворимых 
сахаров. На диаграмме все дегустационные параметры находятся в одной области. Среди ФС ближе 
всего к дегустационным параметрам было содержание антоцианов (см. рис. 4).

Из 9 изученных сортов самым высоким содержанием фенолкарбоновых кислот, антоцианов и фла-
вонолов характеризуются плоды сортов Облачинска и Милавица. Для этих же сортов выявлены близкие 
корреляционные связи между дегустационными показателями и содержанием антоцианов, флавонолов 
и фенолкарбоновых кислот. Наиболее близки по биохимическим и помологическим параметрам плоды 
сортов Конфитюр и Глубокская, а также Остромечевская и Вянок (см. рис. 4).

Необходимо отметить, что наибольшее число дегустаторов (16,42 % от общего количества) отдали 
предпочтение сорту Облачинска (общий дегустационный балл – 4,57), который имеет мелкие плоды, 
отличается средним сахарокислотным индексом, высоким содержанием ФС, в частности флавонолов 
и антоцианов. Кроме того, по сравнению с остальными сортами вишни он характеризуется высокой 
антиоксидантной активностью плодов [17]. Вместе с тем 14,92 % дегустаторов отдали предпочтение 
другому сорту – Остромечевская (общий дегустационный балл – 4,57). Данный сорт является крупно-
плодным, отличается сбалансированным соотношением сахаров и кислот, но содержит меньше ФС, 
в частности флавонолов и антоцианов. Среди сортов белорусской селекции, внесенных в государствен-
ный реестр Республики Беларусь [1], предпочтение отдано среднеплодному сорту Милавица (12,68 % 
дегустаторов, общий дегустационный балл – 4,53), который также обладает сбалансированным вкусом. 
Отметим, что для плодов данного сорта характерен средний уровень содержания ФС, в том числе анто
цианов, флавонолов и фенолкарбоновых кислот, а также средняя антиоксидантная активность (результа-
ты представлены в работе [17]). В то же время при триангулярном дегустационном анализе не выявлена 
способность достоверно различать межсортовые отличия вишни по вкусу и внешнему виду плодов.

Заключение
Проведенные исследования по изучению влияния ФС на органолептические показатели плодов 

вишни указывают на наличие достоверной отрицательной корреляционной зависимости между массой 
плодов и содержанием антоцианов, фенолкарбоновых кислот, флавонолов, сахаров, а также дегуста-
ционными параметрами. Среди биохимических показателей наибольшее влияние на дегустационную 
оценку плодов вишни оказывает содержание антоцианов, но при этом она не зависит от общего коли-
чества ФС.

По совокупности изученных параметров можно рекомендовать к использованию сорта Облачинска 
и Милавица для расширения площадей, отводимых под культивирование вишни. Эти же сорта и сорт 
Остромечевская могут быть использованы в качестве исходных форм при создании новых сортов и ги-
бридов вишни с высокими дегустационными показателями в сочетании с повышенной пищевой цен-
ностью.
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УДК 599.363

НОВЫЕ ДАННЫЕ О РАСПРОСТРАНЕНИИ  
И БИОЛОГИИ РЕДКИХ ВИДОВ СЕМЕЙСТВА  

ЗЕМЛЕРОЙКОВЫХ (SORICIDAE, MAMMALIA) В БЕЛАРУСИ

В. В. ГРИЧИК 1), А. В. БАЛАШ 1), А. В. РАК 2), А. М. СПРИНГЕР 2)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь 
2)Березинский биосферный заповедник, 211188, д. Домжерицы, Лепельский р-н, Витебская обл., Беларусь

На основе сборов 1990 –2018  гг. приведены новые данные, уточняющие границы ареалов четырех видов 
семейства землеройковых – равнозубой (Sorex isodon) и крошечной (S. minutissimus) бурозубок, малой куторы 
(Neomys anomalus) и белобрюхой белозубки (Crocidura leucodon)  – на территории Республики Беларусь. Про-
анализированы имеющиеся данные по этим видам. Для крошечной бурозубки пока единственным известным 
местом обитания является Березинский биосферный заповедник, где осенью 2018 г. отловлен еще один экземп
ляр. Для этой же охраняемой территории вновь подтверждено обитание равнозубой бурозубки и малой куторы, 
но для последнего вида выявлен еще ряд точек обитания на территории страны. В сентябре – октябре 2018 г. 
11 особей белобрюхих белозубок отловлены в населенном пункте недалеко от г. Барановичи Брестской области,  
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т. е. на 75-м километре к северо-востоку от ранее известного ближайшего места обитания в этом регионе. Приве-
дены данные о биотопических связях этих видов, а также морфометрии и линьке белобрюхой белозубки. Описа-
на разработанная и апробированная методика отлова землеройковых модифицированными ловчими цилиндрами 
с приманкой из яблочного уксуса. 

Ключевые слова: семейство землеройковых; фауна; методика отлова.
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NEW DATA ON RARE SHREW SPECIES (SORICIDAE, MAMMALIA)  
DISTRIBUTION AND BIOLOGY IN BELARUS

V. V. GRICHIK a, A. V. BALASH a, A. V. RAK b, A. M. SPRINGERb

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus 
bBerezinsky biosphere reserve, Domzhericu Village 211188, Liepeĺ District, Viciebsk Region, Belarus

Corresponding author: A. V. Rak (sasha.vesp@gmail.com)

New data on the range borders in the Republic of Belarus based on the collecting in 1990 –2018 are given for four 
shrew species, Taiga Shrew (Sorex isodon), Miniscule Shrew (S. minutissimus), Southern Water Shrew (Neomys ano
malus) and Bicolored Shrew (Crocidura leucodon). Published data on the local distribution of these species were criti-
cally analyzed. The only known locality for the Miniscule Shrew is the Berezinsky biosphere reserve, where one extra 
specimen was collected in the autumn of 2018. The presence of Taiga and Southern Water Shrews was confirmed for the 
same locality, but several additional Belarusian localities are also reported for the latter species. Eleven individuals of the 
Bicolored Shrew were collected in September – October 2018 near Baranavichy, Brest Region, about 75 km northeast of 
the nearest known locality in this region. Data on the habitat connections of these species are given as well as on mor-
phometrics and molt of Bicolored White-toothed Shrew. A new shrew trapping method with modified trapping cylinders 
baited with apple vinegar developed and tested by the authors is described.

Keywords: Soricidae; fauna; trapping methods.
Acknowledgements. The authors are grateful to V. N. Viktorovich, D. V. Zhuravlev, M. N. Koloskov, and P. V. Veli

gurov, graduates of the faculty of biology, Belarusian State University, for their help in collecting material for this work.

Введение
Семейство землеройковых (Soricidae) объединяет узкоспециализированную группу мелких млеко-

питающих отряда насекомоядных (Lipotyphla), выполняющих важную экологическую роль в природ-
ных сообществах. Однако из-за высокой степени сходства внешнего облика и трудностей в определении 
видов, которое зачастую невозможно без детального исследования морфологии черепа либо примене-
ния методов молекулярной диагностики, особенности географического и ландшафтно-биотопического 
распределения, популяционной экологии, трофических связей и ряда других аспектов биологии видов 
этой группы остаются слабоисследованными. Показателен тот факт, что два из девяти видов этого се-
мейства в фауне Беларуси были обнаружены сравнительно недавно – во второй половине 1990-х гг., 
причем в значительной мере случайно. 

Данные по географическому распределению видов семейства землеройковых на территории Республи-
ки Беларусь в наиболее полном объеме были обобщены в работе [1]. Однако с момента выхода в свет этой 
публикации накопилось много информации, существенно уточняющей и дополняющей изложенные в ней 
сведения. В частности, приходится признать во многом устаревшими и данные по видам этого семейства, 
включенным в Красную книгу Республики Беларусь [2, прил.]. В настоящей работе рассмотрены новые ма-
териалы о распространении и биологии четырех наименее исследованных видов семейства землеройковых.

Материалы и методы исследования
Публикуемые данные собраны как традиционно применяемым для учета мелких млекопитающих ме-

тодом стандартных ловушко-линий [3], так и по разработанной нами методике, направленной на изби-
рательный отлов именно землероек. По принципу действия эта методика несколько схожа как с широко  



60

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2020;2:58 – 65
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2020;2:58 – 65

практикуемыми в  энтомологических исследованиях модифицированными ловушками Барбера с  при-
манкой, так и с методом ловчих цилиндров, нередко применяемым для отлова мелких млекопитающих. 
В качестве замены ловчих цилиндров нами использовались двухлитровые пластиковые бутылки с обре-
занным дном. Перевернутая бутылка закапывается в землю до края обрезанной части, пробка предвари-
тельно откручивается, а в горлышко на случай дождя вставляется камень подходящего диаметра, кото-
рый позволяет попадающей в бутылку воде свободно стекать в почву, но препятствует вылезанию через 
горлышко попавшим в ловушку зверькам. В качестве приманки, повышающей уловистость особей, нами 
использовался яблочный уксус, заливаемый в небольшую пробирку приблизительно на 1/4 ее объема. 
Она свободно ставится на дно емкости, где находится в полувертикальном положении и благодаря форме 
горлышка бутылки не опрокидывается. При дождливой погоде ловушки дополнительно прикрываются 
сверху кусками коры так, чтобы не препятствовать проникновению под них зверьков.

Простота изготовления таких ловушек в сочетании с явно повышающим уловистость действием при-
манки позволяет рекомендовать эту методику для исследования видового состава и относительного оби-
лия видов семейства землеройковых как при стационарной работе, так и при непродолжительном пребы-
вании в исследуемом районе. Важно, что отловленные зверьки на момент проверки зачастую оказываются 
живыми, а те, которые к этому времени погибают, как правило, остаются сухими и неповрежденными 
(за исключением случаев, когда в одной ловушке оказываются две особи или более). Ловушки нами вы-
ставлялись в линии, по 10 шт. в каждой, на расстоянии около 5 м между ними. Эта методика успешно 
апробирована летом 2018 и 2019 гг. В. В. Гричиком на территории Воложинского района Минской облас
ти, осенью 2018 г. А. В. Раком и А. М. Спрингером – в Березинском биосферном заповеднике [4].

Для надежного определения вида добытые экземпляры препарировались по принятой методике, 
из них изготавливались стандартные коллекционные тушки, рассчитанные на длительное хранение 
в музейной коллекции, очищались и сохранялись черепа. Определение проводилось по современным 
определителям с учетом всех морфологических признаков, в первую очередь оценивалось строение 
черепа [5]. Собранный коллекционный материал хранится на кафедре общей экологии и методики пре-
подавания биологии биологического факультета БГУ и доступен для исследования специалистами. 

Результаты и их обсуждение
Равнозубая бурозубка (Sorex isodon Turov, 1924). Этот вид обитает в таежной зоне, на территорию 

Беларуси заходит южным краем ареала [5]. Впервые одна особь (самец) была обнаружена специалиста-
ми из Швейцарии 24 сентября 1996 г. на территории Березинского биосферного заповедника – в зоне 
заповедного ядра. Взятый экземпляр передан на хранение в коллекцию Института зоологии и экологии 
животных (Лозанна, Швейцария)  [1]. В 2000 г. еще одна особь (самка) отловлена также на террито-
рии Березинского биосферного заповедника А. П. Каштальяном; тушка и череп переданы в Зоологи-
ческий музей Московского государственного университета имени М. В. Ломоносова [1]. Кроме того, 
в августе 1997 г. одна особь этого вида (молодой самец) была отловлена гораздо южнее, в 42 км к юго-
западу от г. Барановичи в долине р. Щары (Ивацевичский район Брестской области, 52° 59,824ʹ с. ш., 
25° 40,162ʹ в. д.) [6]. К сожалению, в процитированной публикации название населенного пункта Ба-
рановичи, к которому сделана привязка, напечатано с ошибками: Borovichi (по личному сообщению 
А. В. Мишта). Других мест обитания этого вида на территории Беларуси до сих пор не выявлено.

Осенью 2018 г. на территории Березинского биосферного заповедника (2,5 км к югу от д. Домже-
рицы) нами были отловлены две особи этого вида: 23 октября – самка, 31 октября – самец. Масса тела 
самца – 6,4 г, самки – 8,65 г (обе особи – первогодки). Зверьки пойманы в ловушки с уксусными приман-
ками в одном и том же биотопе – сыром 70-летнем черноольшанике, переходящем в ельник кисличный. 
По личному сообщению А. В. Мишта, в Ивацевичском районе экземпляр равнозубой бурозубки тоже 
отловлен в черноольшанике. Какие-либо другие данные по распространению и биологии этого вида 
на территории Республики Беларусь отсутствуют. Заметим, что у исследованных нами экземпляров, 
кроме краниологических признаков, были обнаружены некоторые внешние особенности, отличавшие 
этих зверьков от отловленных в тех же местах обыкновенных бурозубок (Sorex araneus L., 1758). Кроме 
часто указываемого в определителях такого отличительного признака, как очень темная окраска меха 
нижней стороны тела, своеобразно выглядели передние конечности: они были более широкие и мас-
сивные, чем у обыкновенной бурозубки, с насыщенной темно-розовой окраской кожи. Последний при-
знак, хотя и слабее выраженный, мы неоднократно наблюдали у средней бурозубки (Sorex caecutiens 
Laxman, 1758), но никогда не отмечали у обыкновенной. На высохших шкурках отпрепарированных 
для коллекции зверьков эти признаки видны намного хуже, чем на свежих.

Крошечная бурозубка (Sorex minutissimus Zimm., 1780). Сложный для определения вид, распро-
страненный преимущественно в зоне тайги и на территории нашей страны, видимо представленный 
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краевой зоной ареала [5]. Еще 8 октября 1978 г. и 1 июля 1980 г. две особи этого вида были отловлены 
в ельниках в Березинском биосферном заповеднике (окрестности д. Крайцы), но ошибочно определены 
как молодые обыкновенные бурозубки. Сохраненные в коллекции черепа были позже переопределены 
известным специалистом по данной группе Б. И. Шефтелем как принадлежащие крошечным бурозуб-
кам [1]. Эти две находки до последнего времени оставались единственными для территории Республики 
Беларусь.

Одна особь этого вида (самка-первогодок) отловлена нами в  ловушку с  приманкой из яблочного 
уксуса 5 ноября 2018  г. на территории Березинского биосферного заповедника (0,5 км к востоку от 
д. Кветчи), в березняке по краю верхового болота (первый ярус – 7Б2Е1Ос; подлесок – крушина, ря-
бина, единично лещина). Масса тела этой особи – 1,75  г. Таким образом, Березинский биосферный 
заповедник пока остается единственным местом в нашей стране, где зарегистрирован этот вид. В кол-
лекции сохранены шкурка и череп этой особи.

Малая кутора (Neomys anomalus Cabrera, 1907). Долгое время считалось, что распространение 
этого вида в нашей стране не простирается севернее Брестской и Гомельской областей [7], но уже 
в 1998–2000 гг. четыре экземпляра были отловлены в Березинском биосферном заповеднике (Лепель-
ский район Витебской области) [1], а в 2005 г. присутствие этого вида установлено для Воложинского 
района Минской области. Поскольку регистрации данного вида происходят редко и существует не-
обходимость уточнения границ его ареала на территории Республики Беларусь, будет уместным при-
вести все известные места его регистрации (см. рисунок).

Брестская область. Впервые малая кутора отловлена на территории Беловежской пущи летом 1913 г. 
А. К. Мордвилко  [7], а в августе 1953 г. – С. С. Туровым [8]. У северных границ Беловежской пущи, 
в Пружанском районе, на территории болота Дикое 16 октября 2016 г. одна особь поймана в живоловушку 
М. Н. Колосковым и Д. В. Журавлёвым (экземпляр исследован В. В. Гричиком). 18 мая 2015 г. самка-
первогодок отловлена на территории станции очистки сточных вод г. Березы Березовского района [9]. 

Места регистрации малой куторы (Neomys anomalus)  
и белобрюхой белозубки (Crocidura leucodon) на территории Республики Беларусь

The registration of the water shrew (Neomys anomalus)  
and bicolored shrew (Crocidura leucodon) in the Republic of Belarus
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Гомельская область. Малая кутора поймана экспедицией А. В. Федюшина 22 октября 1929  г. на 
территории бывшего Василевичского района (в настоящее время большей частью входит в состав Ре-
чицкого района) и летом 1930 г. вблизи д. Деражной Речицкого района [1; 7].

Минская область. При проведении учетов мелких млекопитающих стандартным методом ловушко-
линий П.  В.  Велигуровым 8  июля 2005  г. взрослая самка отловлена в  пойме р.  Западной Березины 
возле д. Калдыки Воложинского района. Масса зверька – 15,0 г, в матке находилось девять эмбрионов 
диаметром около 6 мм. Шкурка и череп сохранены в коллекции. 

Витебская область. На  территории Березинского биосферного заповедника (в  пределах Лепель-
ского района) в общей сложности зарегистрировано восемь особей этого вида: в 1998–2000 гг. – че-
тыре экземпляра А. П. Каштальяном [1; 10] и в октябре 2018 г. – четыре экземпляра нами [4] – 22, 23 
и  24  октября 2018  г. три самки-первогодки отловлены в  ловушки с  приманкой из яблочного уксуса 
вблизи деревень Домжерицы и Кветчи Лепельского района и еще одна такая же самка найдена мертвой 
в д. Домжерицы 8 октября 2018 г. Масса этих особей составила 6,7; 7,75; 8,0; 9,8 г соответственно. 
Несколько далее к северу, в Ушачском районе, вблизи оз. Борковщина в июле 2018 г. четыре особи 
малой куторы пойманы А. А. Савариным [11]; точные даты отлова, пол и возраст этих особей в ука-
занной публикации не сообщаются.

Представляет интерес выяснение специфики биотопической приуроченности этого вида в условиях 
нашей страны, в том числе и в сравнении с более крупным и более обычным видом этого рода – куто-
рой обыкновенной (Neomys fodiens Pennant, 1771). Большинство малых кутор, об отловах которых со-
общалось в литературе, были пойманы вблизи водоемов: в ельнике у лесного ручья, на протоках между 
озерами, на прудах-отстойниках очистных сооружений и т. п. [1; 9; 11]. В Пружанском районе (болото 
Дикое) экземпляр этого вида пойман на заросшей ольхой и ивняком насыпи старой узкоколейки, пере-
секающей обширное низинное болото (по личному сообщению М. Н. Колоскова), экземпляр из Воло-
жинского района – на краю заболоченного участка открытой поймы р. Западной Березины у опушки 
леса, приблизительно в 40 м от речной старицы (по нашим данным). Описание биотопов, в которых 
отловы представителей семейства землеройковых осенью 2018 г. проводились в Березинском биосфер-
ном заповеднике, приведено ниже; число особей каждого из пойманных видов отражено в табл. 1.

1. Лепельский район, 1,5 км к югу от д. Домжерицы. Сосняк елово-мшистый на краю многолетнего 
ветровала. Первый ярус – 5С3Е2Б, единично осина; второй ярус – 10Е; подрост – ель; подлесок – круши-
на, лещина, единично рябина и малина; напочвенный покров: преобладают мхи – плерозиум, дикраниум, 
а также черника, встречаются кислица, брусника, ожика и др. Даты отловов: 8 октября – 23 ноября 2018 г.

2. Лепельский район, 0,5 км к востоку от д. Кветчи. Березняк на краю верхового болота. Первый 
ярус – 7Б2Е1Ос; подрост – ель, береза; подлесок – крушина, рябина, единично лещина; напочвенный 
покров не сплошной, образован черникой, брусникой, кукушкиным льном, сфагнумом, ситником, вей-
ником. Даты отловов: 15 октября – 12 ноября 2018 г.

3. Лепельский район, 0,5 км к востоку от д. Кветчи. Ельник черничный 80 – 90-летнего возраста на 
краю верхового болота. Первый ярус – 7Е1С1Ос1Б; подрост – ель, осина; подлесок – крушина, рябина; 
напочвенный покров не сплошной, образован мхами (сфагнум, кукушкин лен и др.), присутствуют также 
черника, брусника, вейник. Даты отловов: 17 октября – 12 ноября 2018 г.

4. Лепельский район, 2,5 км к югу от д. Домжерицы. Черноольшаник 70-летнего возраста, пере-
ходящий в кисличный ельник. Первый ярус – 7Ол2Е1Б; подрост – ель, ольха черная; подлесок – чере-
муха, малина, рябина, лещина; напочвенный покров: зеленчук желтый, кислица, бодяк, крапива, сныть, 
папоротники, мхи, осока. Даты отловов: 22 октября – 12 ноября 2018 г.

Т а б л и ц а  1
Результаты отлова млекопитающих семейства землеройковых (Soricidae)  

в Березинском биосферном заповеднике осенью 2018 г.
Ta b l e  1

Results of shrew (Soricidae) trapping  
in Berezinsky biosphere reserve in the autumn of 2018

Вид
Число отловленных особей

Линия 1 Линия 2 Линия 3 Линия 4 Всего

S. araneus (обыкновенная бурозубка) 8 7 3 4 22
S. isodon (равнозубая бурозубка) – – – 2 2
S. caecutiens (средняя бурозубка) 6 4 2 – 12
S. minutus (малая бурозубка) 3 4 2 3 12
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Вид
Число отловленных особей

Линия 1 Линия 2 Линия 3 Линия 4 Всего

S. minutissimus (крошечная бурозубка) – 1 – – 1
N. fodiens (обыкновенная кутора) – 1 2 – 3
N. anomalus (малая кутора) 2 – – 1 3

Таким образом, малые куторы, пойманные в октябре 2018 г. в Березинском биосферном заповедни-
ке, отлавливались на значительном удалении (сотни метров) от непересыхающих водоемов. Это ука-
зывает на широкий спектр заселяемых (или посещаемых) этим видом биотопов и наводит на мысль 
о возможной сезонной изменчивости его биотопических связей. К сожалению, данных для каких-либо 
обобщающих выводов в этом отношении пока недостаточно. 

Белобрюхая белозубка (Crocidura leucodon Hermann, 1780). Белозубки рода Crocidura представ-
лены в  нашей фауне двумя видами и  тоже относятся к  числу наименее изученных млекопитающих 
Беларуси. Существует необходимость обобщения имеющихся к настоящему времени данных о местах 
их обитания в республике. С тех пор как один экземпляр этого вида был отловлен в сентябре 1958 г. 
в Малоритском районе Брестской области [7], накопилось довольно много его регистраций в южной 
части нашей страны – Брестской и Гомельской областях (см. рисунок).

Брестская область. После упомянутой находки 1958 г. на территории Малоритского района Бела-
руси белобрюхая белозубка была обнаружена еще неоднократно: в 2008 г. – на 20-м километре трассы 
Брест – Ковель [12]; летом 2014 г. – возле д. Перевиси [13], 2 сентября 2015 г. – без указания более точ-
ного места находки [13]; 16 июля 2018 г. – в погадке домового сыча (Athene noctua) между деревнями 
Мокраны и Полики [14]. 

Брестский район. Ряд мест регистрации перечислен в публикации [12]: заказник «Бугский» (2002); 
берег мелиоративного канала у д. Семиссоны (1997); д. Мощенка (2005, 2009); 12-й и 24-й километры 
автомагистрали Козловичи – Минск (2008, 2010); садоводческое товарищество «Журавинка» у д. За-
болотье (2013).

Кобринский район. 30  апреля 2009  г. взрослая самка белобрюхой белозубки найдена мертвой на 
окраине д.  Городец вблизи жилых построек студентом БГУ В.  Н.  Викторовичем и  доставлена нам. 
Масса зверька – 8,7 г, свежие плацентарные пятна и состояние сосков свидетельствовали о недавнем 
рождении этой самкой детенышей. Шкурка и череп сохранены в коллекции.

Березовский район. 2 сентября 2014 г. и 2 июня 2016 г. две особи пойманы в г. Березе и его ближай-
ших окрестностях [12].

Пружанский район. В южной части района 21 октября 2002 г. самка этого вида отловлена в ло-
вушку-давилку к югу от д. Оранчицы на зарастающей вырубке вблизи черноольшаника и открытого 
осушенного торфяника [15]. В северной части района 17 октября 2016 г. М. Н. Колосковым (по лич-
ному сообщению) и Д. В. Журавлёвым одна особь отловлена в живоловушку у края мелиоративного 
канала на польдере возле аг. Ровбицк (52° 40ʹ 15,96ʺ с. ш., 24° 2ʹ 14,42ʺ в. д.). Экземпляр исследован 
В. В. Гричиком.

Барановичский район. 16 сентября – 10 октября 2018 г. 11 особей белобрюхой белозубки (все первого 
года жизни, судя по состоянию зубов) отловлено на территории аг. Лесная (25 км к юго-западу от г. Ба-
рановичи); 10 из них отпрепарированы и сохранены в коллекции, из одной изготовлено чучело, экспо-
нируемое в Зоологическом музее Белорусского государственного университета. Все зверьки пойманы 
в  стандартные ловушки-давилки на территории жилой усадьбы возле хозяйственных построек. Эта 
точка регистрации заметно расширяет представления о северной границе ареала белобрюхой белозуб-
ки. Не исключено, что данный факт связан с расселением вида в северном направлении, однако одно-
значно утверждать это будет преждевременным, поскольку в данном населенном пункте специальные 
отловы мелких млекопитающих до этого не проводились.  

Гомельская область. К настоящему времени известна единственная регистрация, сильно удаленная 
от остальных мест поимки этого вида, в  Гомельском районе: одна особь (пол не указан) отловлена 
9  сентября 2007  г. у  периметра городской свалки г.  Гомеля  [16]. В  источнике  [2] утверждается, что 
в 2001 г. на территории Национального парка «Припятский» И. М. Зениной отмечен пик численности 
белобрюхой белозубки. По ее мнению, данные не соответствуют действительности, так как в этом слу-
чае должна идти речь о малой белозубке (Crocidura suaveolens Pall., 1811), которая в тот год особенно 
часто встречалась в названном регионе. 

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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К сожалению, пока приходится констатировать практически полную неизученность большинства 
аспектов экологии этого вида: параметров размножения, динамики популяции, трофических связей 
и др. В публикациях [12; 13] можно найти лишь данные о биотопической приуроченности части нахо-
док, паразитофауне и фрагментарные данные по морфометрии, изменчивости окраски меха и диагнос
тике, основанные на единичных экземплярах, порой даже без определения пола и указания возраста 
и сезонной стадии состояния меха. В связи с этим могут представлять определенный интерес данные, 
полученные на основе собранного нами коллекционного материала. В табл. 2 приведены морфометри-
ческие характеристики выборки осенних особей-первогодков белобрюхой белозубки, собранных на 
территории Барановичского (десять экземпляров) и Пружанского (один экземпляр) районов. 

Т а б л и ц а  2
Морфометрические характеристики белобрюхих белозубок (Crocidura leucodon)

Ta b l e  2
Morphometric data of Bicolored white-toothed shrew (Crocidura leucodon)

Параметры
Самцы Самки

n M ± Sx Lim. n M ± Sx Lim.

Масса тела, г 5 7,90 ± 0,21 7,4 –8,6 6 7,84 ± 0,63 6,15–10,4
Длина тела, мм 5 76,0 ± 1,98 72–82 6 74,3 ± 2,73 65–81
Длина хвоста, мм 5 31,2 ± 0,72 29–33 6 32,3 ± 1,16 30 –37
Длина стопы, мм 5 11,8 ± 0,26 11,0 –12,5 6 11,8 ± 0,21 11,0 –12,5
Кандилобазальная длина черепа, мм 4 18,13 ± 0,31 17,3–18,8 4 18,30 ± 0,26 17,8 –19,0
Межглазничная ширина черепа, мм 4 4,34 ± 0,04 4,2– 4,4 4 4,13 ± 0,62 4,0 – 4,3
Наибольшая ширина черепа, мм 4 9,00 ± 0,09 8,8–9,2 4 9,13 ± 0,14 8,9–9,5
Длина верхнего зубного ряда, мм 4 8,44 ± 0,08 8,2–8,6 4 8,65 ± 0,06 8,5–8,8

П р и м е ч а н и е. n – число исследованных экземпляров; M ± Sx – среднее ± ошибка среднего; Lim. – предель-
ные значения.

Все зверьки серии, собранной 16 сентября – 10 октября 2018 г. в Барановичском районе, находи-
лись в состоянии линьки. Как показал осмотр снятых шкурок, в этот период изменения наружных по-
кровов наблюдались в области крестца, спины и боков, причем темные зоны на мездре в форме двух 
симметричных клиньев в передней части тела доходили до плеч. Весенняя самка, отловленная 30 апреля 
2009 г. в Кобринском районе, также интенсивно линяла: свежий летний мех, отличающийся более свет-
лой окраской, покрывал голову и верх шеи, на остальных частях тела был более темный зимний мех. 
Контраст между ним и вылинявшими участками был сильно заметен и сохранился на коллекционном 
экземпляре до настоящего времени.
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УДК 598.2

МЕЖГОДОВАЯ ДИНАМИКА ВИДОВОГО РАЗНООБРАЗИЯ  
ПТИЦ ЦЕНТРАЛЬНОГО БОТАНИЧЕСКОГО САДА  

НАЦИОНАЛЬНОЙ АКАДЕМИИ НАУК БЕЛАРУСИ (МИНСК) 

В. В. САХВОН 1), К. А. ФЕДОРИНЧИК 1)

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

Анализируется межгодовая динамика видового разнообразия гнездящихся птиц на территории Центрального 
ботанического сада Национальной академии наук Беларуси (Минск). Результаты количественных учетов птиц 
в  2016 –2019  гг. сопоставлены с  данными 1982–1985 и  1991–1992  гг. Всего на указанной территории было 
зарегистрировано пребывание 86 видов птиц, из них для 59 видов доказано гнездование. Межгодовая динамика 
обилия прослежена для 42  гнездящихся видов. Общая плотность гнездования птиц варьировалась от  2,03 
до 8,76 пар/га. В число доминантов в разное время входили 16 видов: Fringilla coelebs, Erithacus rubecula, Turdus 
merula, T. philomelos, T. pilaris, Parus major, Cyanistes caeruleus, Sylvia atricapilla, S. borin, S. curruca, Phylloscopus 
sibilatrix, Ph. collybita, Ph. trochilus, Sturnus vulgaris, Pica pica и Columba palumbus, доля которых в населении птиц 
в разные годы составляла 61,5–71,5 %. В XXI в. произошло заметное увеличение видового богатства и общей 
плотности гнездования птиц, а также изменился качественный состав гнездовой орнитофауны (2 вида исчезли 
с данной территории, появились 17 новых гнездящихся видов). Факторы, оказавшие влияние на организацию 
ассамблей гнездящихся птиц на территории Центрального ботанического сада НАН Беларуси, обсуждаются. 

Ключевые слова: орнитофауна; ассамблея гнездящихся птиц; плотность гнездования; численность; парк; ур-
банизированная территория; синурбизация. 

INTERANNUAL DYNAMICS OF BREEDING BIRD  
ASSEMBLAGE WITHIN THE CENTRAL BOTANICAL GARDEN  

OF THE NATIONAL ACADEMY OF SCIENCES OF BELARUS (MINSK)

V. V. SAKHVON a, K. A. FEDORYNCHIK a

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus

We studied the dynamics of the composition and diversity of breeding bird assemblage within the Central Botanical 
Garden of the National Academy of Sciences of Belarus in Minsk during 2016–2019 and compared with census data 
from breeding seasons of 1982–1985 and 1991–1992. Total 86 species were recorded and the breeding was confirmed 
for 59 of them. The interannual dynamics of breeding density for 42 species is analysed. Overall bird densities varied 
from 2.03 pairs/ha to 8.76 pairs/ha during single year; 16 species (Fringilla coelebs, Erithacus rubecula, Turdus merula, 
T. philomelos, T. pilaris, Parus major, Cyanistes caeruleus, Sylvia atricapilla, S. borin, S. curruca, Phylloscopus sibila-
trix, Ph. collybita, Ph. trochilus, Sturnus vulgaris, Pica pica and Columba palumbus) were shown to be the dominants in 
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assemblage during these years. We found that there was increased in species richness (17 new breeding species appeared, 
2 breeding species disappeared) and the overall breeding bird density (by almost 3– 4 times) since 1982. The main factors 
explaining the dynamics of some assemblage characteristics such as synurbization of some bird species and change in 
habitat structure are discussed. 

Keywords: urban bird assemblage; bird diversity; breeding bird density; park; city; synurbization. 

Введение
Зеленые древесные насаждения (городские леса, парки, скверы и пр.) являются неотъемлемым эле-

ментом ландшафтно-рекреационного комплекса городов, призванного в  первую очередь снизить тех-
ногенную нагрузку как на городское население, так и на городские экосистемы в целом. Вместе с тем 
они представляют собой местообитания, важные для сохранения и поддержания биологического разно
образия, в том числе и видового богатства птиц [1; 2]. Несмотря на значительную антропогенную (прежде 
всего рекреационную) нагрузку, оказываемую на городские зеленые насаждения, и особый режим хозяй-
ственной деятельности на таких территориях, население птиц здесь зачастую характеризуется высоким 
разнообразием, близким к таковому естественных лесов [3–7], а плотность гнездования отдельных видов 
(например, вяхиря (Columba palumbus)  [4]) нередко может быть даже выше, чем в природных лесных 
экосистемах. 

Долговременные исследования межгодовой динамики структуры видового разнообразия гнездя-
щихся птиц зеленых насаждений в центрально- и западноевропейских городах обнаружили достаточно 
схожие тенденции даже в географически отдаленных регионах. Так, с течением времени происходила 
смена видового состава птиц, часто его расширение, при этом среди доминантов появлялись новые 
виды, до этого гнездившиеся лишь в небольшом количестве либо полностью отсутствовавшие на гнез-
довании здесь. Как следствие, такого рода качественные и количественные изменения в структуре насе-
ления птиц влекли за собой возрастание общей плотности их гнездования [4; 8; 9]. Схожие особеннос
ти динамики структуры ассамблей гнездящихся птиц были зарегистрированы на урбанизированных 
территориях Беларуси [7], Украины [10] и европейской части России [11], что может свидетельствовать 
о направленности выявленных процессов в условиях городских древесных насаждений под влиянием 
урбанизации. 

Вместе с  тем в  ряде исследований было показано обеднение видового состава птиц и  снижение 
общей плотности их гнездования с усилением антропогенного воздействия на древесные насаждения 
с  течением времени  [12; 13]. Как правило, урбанизация самым негативным образом сказывается на 
орнитофауне городов вне зависимости от их географического положения или пространственной струк-
туры, приводя к  сокращению видового богатства птиц и  увеличению его «однородности»  [14;  15]. 
При этом заметное распространение получают экологически пластичные виды, тогда как узкоспециа
лизированные постепенно исчезают с урбанизированных территорий, чутко реагируя на повышение 
уровня трансформации экосистем [16; 17]. Этим, в частности, можно объяснить сходство выявленных 
трендов в динамике общей плотности гнездования птиц городских парков в Европе. Поскольку многие 
из успешно освоивших урбоэкосистемы видов птиц (синурбистов) экологически связаны с древесно-
кустарниковой растительностью, их участие в формировании ассамблей гнездящихся птиц в условиях 
древесных насаждений на урбанизированных территориях является значительным и зачастую опреде-
ляющим. Очевидно, что для выяснения многих общетеоретических и практических вопросов органи-
зации ассамблей гнездящихся птиц в условиях урбоэкосистем требуется накопление данных о много-
летней динамике населения птиц. 

Целью настоящей работы было оценить динамику структуры ассамблей гнездящихся птиц на тер-
ритории Центрального ботанического сада Национальной академии наук Беларуси (далее ‒ ЦБС). Для 
этого требовалось: 1) выяснить современный состав гнездовой орнитофауны и его изменения, произо-
шедшие с  начала исследований на данной территории; 2)  проанализировать межгодовую динамику 
видового разнообразия гнездящихся птиц и установить факторы, ее обусловливающие; 3) определить 
тренды численности отдельных видов птиц. 

Материалы и методы исследования
Изучение видового разнообразия птиц древесно-кустарниковых насаждений на территории ЦБС 

проводилось на протяжении 4 гнездовых сезонов в период с 2016 по 2019 г. Несмотря на то что для 
полного выявления видового состава птиц ЦБС неоднократно посещался в течение всего года, наи-
более интенсивные исследования приходились на время гнездового сезона (со второй половины марта 
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до середины июня). Количественные учеты птиц проводились с  помощью метода картирования их 
гнездовых территорий на площадках [18]. Для увеличения полноты и точности учетов дополнительно 
в ходе детального обследования учетной площадки осуществлялся поиск гнезд трудно регистрируемых 
видов, таких как дрозды (Turdus)  [19]. Учеты выполнялись в утреннее время (после восхода солнца 
и до 12 ч) при благоприятных для выявления птиц погодных условиях. При посещении учетной пло-
щадки все птицы с признаками гнездования регистрировались на карте. За гнездящуюся пару при этом 
принимались отмеченный визуально или по голосу территориальный самец, жилое гнездо либо птицы 
с признаками гнездования (самки с кормом, беспокоящиеся особи и пр.). Ввиду значительного размера 
учетной площадки (22,5 га), не позволяющего провести полноценный количественный учет птиц за 
одно посещение, она была разбита на 3 сектора. Для удобства регистрации гнездовых территорий птиц 
исследования выполнялись на каждом из секторов в отдельности. При этом повторность учетов в один 
гнездовой сезон на всех из них была от 4 до 8. В конце каждого гнездового сезона составлялась общая 
карта, на которую наносились гнездовые территории всех отмеченных видов, а плотность гнездования 
птиц, выраженная в количестве пар на 1 га, рассчитывалась для площадки в целом. 

ЦБС был образован в 1932 г. на месте соснового мелколесья и сейчас представляет собой уникаль-
ный природный объект садово-паркового искусства. Он располагается в центральной части Минска 
(53° 54ʹ 47ʺ с. ш., 27° 36ʹ 43ʺ в. д.) и в настоящее время имеет площадь 93 га, половина которой занята 
древесно-кустарниковой растительностью, разделенной аллейными посадками деревьев местной и ми-
ровой дендрофлоры на тематические сектора. В экспозиции Беларуси отражены основные раститель-
ные сообщества лесов республики, как хвойных, так и лиственных. По численности экспонируемых 
таксонов экзотов 38 % всей коллекции ‒ деревья и кустарники родом из Восточной Азии, 28 % – Се-
верной Америки, 20  %  – Европы, на долю остальных регионов приходится 14  %. Средний возраст 
деревьев составляет не менее 60 –70 лет. Всего же в коллекции растений представлено свыше 5 тыс. 
видов [20]. Несмотря на свое местоположение, ЦБС ‒ это не полностью изолированные урбанизиро-
ванным ландшафтом древесные насаждения, поскольку с восточной стороны через фрагменты город-
ских лесов ЦБС соединяется с лесным массивом пригородного леса, формируя своего рода зеленый 
коридор, по которому птицы могут проникать в центральную часть Минска. 

Результаты и их обсуждение
В ходе проведенных исследований и анализа данных, накопленных на кафедре зоологии биологиче-

ского факультета БГУ, было установлено, что ЦБС характеризуется сравнительно высоким видовым бо-
гатством птиц, заметно большим, чем в некоторых других городских древесных насаждениях Минска [7]. 
В общей сложности на территории сада зарегистрировано пребывание 86 видов птиц (25,7 % всей 
орнитофауны Беларуси). Абсолютное большинство из отмеченных здесь видов (59, т. е. 68,6 %) от-
носятся к категории гнездящихся или предположительно гнездящихся. Остальные виды птиц являются 
посетителями данной территории в ходе сезонных кочевок и миграций. При этом к настоящему времени 
лишь отдельные из них регистрируются в ЦБС более-менее регулярно (например, клёст-еловик (Loxia 
curvirostra), свиристель (Bombycilla garrulus)), тогда как многие известны только по единичным наблю-
дениям (обыкновенный козодой (Caprimulgus europaeus), обыкновенный сверчок (Locustella naevia)). 

По сравнению с данными исследований 1980 –90-х гг. на территории ЦБС произошли заметные изме-
нения в структуре гнездовой орнитофауны, выражающиеся в первую очередь в смене видового состава. 
В частности, здесь прекратили гнездиться кольчатая горлица (Streptopelia decaocto), серая куропат-
ка (Perdix perdix), обыкновенный жулан (Lanius collurio), обыкновенная овсянка (Emberiza citrinella). 
По всей видимости, к настоящему времени из числа гнездящихся видов исчез и малый дятел (Dendro-
copos minor). Интересно, что ранее на территории ботанического сада так же регулярно, как и в неко-
торых других крупных по площади городских древесных насаждениях, гнездился белобровик (Turdus 
iliacus), однако сейчас этот вид лишь изредка отмечается на периферии города в сезон миграций. Вместе 
с тем за последние 20–25 лет на гнездовании появилось 17 новых видов птиц, многие из которых стали 
обычными гнездящимися, например вяхирь (Columba palumbus), певчий (Turdus philomelos) и черный 
(T. merula) дрозды. Некоторые из таких видов начали регулярно регистрироваться на гнездовании лишь 
недавно, в частности садовая камышевка (Acrocephalus dumetorum) или зеленая пеночка (Phylloscopus 
trochiloides). 

Анализ результатов количественных учетов гнездового населения птиц показал, что, помимо ди-
намики видового состава, в первую очередь его расширения за счет появления на гнездовании целого 
ряда новых видов в последние десятилетия, наблюдались изменения плотностей гнездования отдель-
ных видов и, как следствие, общей плотности гнездования птиц. Всего количественными учетами ох-
вачено 42 вида птиц, а количество гнездящихся видов на учетной площадке было заметно большим 
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в 2010-х гг. и варьировалось от 20 (в 1984 г.) до 32 (в 2018 г.) в отдельный гнездовой сезон (см. таблицу). 
При этом лишь 11 видов регистрировались в ходе учетов во все годы исследований: серая ворона (Corvus 
cornix), рябинник (Turdus pilaris), обыкновенный соловей (Luscinia luscinia), черноголовая славка (Sylvia 
atricapilla), славка-завирушка (S. curruca), пеночка-теньковка (Phylloscopus collybita), большая синица 
(Parus major), обыкновенная лазоревка (Cyanistes caeruleus), обыкновенный скворец (Sturnus vulgaris), 
зеленушка (Chloris chloris) и зяблик (Fringilla coelebs), хотя их участие в населении птиц варьировалось 
между годами. Для общей плотности гнездования птиц также установлен положительный тренд: к 2019 г. 
она увеличилась более чем в 3 раза (до 6,98 пар/га) по сравнению с 1982 г. (2,03 пар/га). В число доминан-
тов в разное время входили 16 видов (7–9 видов в отдельный сезон), а их доля в населении птиц состав-
ляла от 61,5 % (в 2018 г.) до 71,5 % (в 1983 г.). Наряду с этим стоит отметить, что структура доминантов 
также претерпела изменения со временем. Зяблик был доминантом во все годы исследований, равно как 
и вяхирь и черный дрозд, которые стали отмечаться в учетах лишь в 2010-х гг. К этим видам следует 
добавить черноголовую славку и большую синицу, которые являлись доминантами в абсолютном боль-
шинстве гнездовых сезонов. Если в прошлом столетии в числе доминантов неизменно были рябинник, 
сорока (Pica pica), садовая славка (Sylvia borin) и обыкновенный скворец, а также, хотя и не ежегодно, 
пеночка-теньковка и пеночка-трещотка (Phylloscopus sibilatrix), то в последующем их заместили зарянка 
(Erithacus rubecula), певчий дрозд и уже упоминавшиеся выше вяхирь и черный дрозд. 

Участие в населении птиц видов разных экологических групп, различающихся по предпочитаемому 
месту расположения гнезда, также варьировалось между годами. При этом суммарно доля видов, гнездя-
щихся в кронах и дуплах деревьев, имела тенденцию к снижению, несмотря на то что в их состав входили 
несколько видов с положительной межгодовой динамикой численности (вяхирь, большая синица, лазо-
ревка и зарянка). Например, если в 1980-х гг. участие кронников в ассамблеях гнездящихся птиц составля-
ло в среднем (24,30 ± 1,88) % (максимум 26,5 % в 1985 г.), то в 2010-х гг. уменьшилось до (15,90 ± 3,51) % 
(максимум 20,6 % в 2016 г.). В свою очередь, доля видов, устраивающих гнезда в подлеске и подросте, 
постепенно увеличивалась как за счет расширения видового состава (в XXI в. на гнездовании появилось 
сразу 8 видов данной экологической группы), так и за счет возрастания плотностей гнездования отдель-
ных из них (зяблик, черноголовая славка, обыкновенная зеленушка) (см. рисунок). 

Сравнение межгодовых плотностей гнездования птиц позволило констатировать, что к настоящему 
времени по меньшей мере у 13 видов произошло увеличение численности, тогда как численность 3 ви-
дов заметно сократилась, а 2 вида и вовсе исчезли с данной территории, хотя ранее гнездились здесь 
регулярно. При этом причины снижения численности отдельных видов птиц или даже полного исчез-
новения некоторых из них с рассматриваемой территории всецело связаны с усилением урбанизации, 
обусловленной значительным разрастанием площади Минска. Это справедливо в первую очередь для 
таких видов, как обыкновенная чечевица (Carpodacus erythrinus) и белобровик, а также для черного-
лового щегла, численность которого в центральных кварталах города значительно сократилась в по-
следние годы. Нерегулярное гнездование некоторых других видов птиц в ЦБС (крапивник (Troglodytes 
troglodytes), обыкновенный снегирь (Pyrrhula pyrrhula) и  пр.), по всей видимости, свидетельствует 
о том, что в ближайшем будущем они исчезнут в качестве гнездящихся с данной территории. К тому же 
к настоящему времени в ботаническом саду заметно уменьшилось количество гнездящихся пар сороки.  

Соотношение экологических групп птиц по месторасположению гнезда  
в ассамблеях гнездящихся птиц ЦБС (Минск) в разные годы

The ratio of ecological groups in nests location preferences 
of breeding birds in the Central Botanical Garden  

of the National Academy of Sciences of Belarus (Minsk) in different years
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Причиной этого является синурбизация названного вида в Минске, в результате чего птицы смогли 
успешно освоить даже центральные городские кварталы, часто гнездясь здесь со сравнительно высо-
кой плотностью [21]. Аналогичная картина была свойственна развитию городских группировок серой 
вороны (Corvus cornix) в условиях Минска [22].

Заключение
Подытоживая, можно констатировать следующего рода тенденции в межгодовой динамике органи-

зации ассамблей гнездящихся птиц на территории ЦБС в Минске. К настоящему моменту произошло 
увеличение видового богатства гнездящихся птиц и одновременно общей плотности их гнездования. 
При этом широкое распространение получили экологически пластичные виды, часть которых появи-
лись на гнездовании здесь лишь в последние десятилетия (например, вяхирь, черный и певчий дрозды). 
Эти виды (синурбисты) являются успешными колонизаторами урбанизированных территорий в Евро-
пе, а в последние годы и в Беларуси, где демонстрируют многие адаптационные черты, свойственные 
особям из уже сформировавшихся городских популяций птиц на западе ареала  [23; 24]. Схожая ди-
намика структуры ассамблей гнездящихся птиц была установлена для памятника природы республи-
канского значения «Дубрава» у юго-западной границы Минска  [7]. С другой стороны, наблюдалось 
постепенное сокращение численности и даже полное исчезновение с территории ботанического сада 
некоторых видов птиц, предъявляющих специфические требования к местам размножения (белобро-
вик, обыкновенная чечевица). По всей видимости, негативным фактором здесь выступило усиление 
урбанизации, сопровождавшееся расширением административных границ города, что, в свою очередь, 
привело к  нарушению пространственной структуры (фрагментации) городских древесных насажде-
ний, в том числе и ЦБС, некогда составлявших сплошной единый лесной массив с пригородным лесом. 
Мы предполагаем, что сейчас ассамблея гнездящихся птиц ЦБС находится на пике своего насыщения 
видами и в ближайшем будущем видовое богатство гнездящихся птиц здесь будет сокращаться. На-
метившаяся негативная тенденция для ряда узкоспециализированных видов птиц в  скором времени 
приведет к исчезновению с данной территории 5–7 видов. 
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ОСОБЕННОСТИ КОМПЛЕКСОВ  
ЖУЖЕЛИЦ (COLEOPTERA, CARABIDAE) УЧАСТКОВ  

ЛУГОВЫХ БИОЦЕНОЗОВ С ЗАСОРЕНИЕМ И БЕЗ ЗАСОРЕНИЯ 
БОРЩЕВИКОМ СОСНОВСКОГО (HERACLEUM SOSNOWSKYI) 

Е. С. ПЛИСКЕВИЧ 1)

1)Витебский государственный университет им. П. М. Машерова,  
пр. Московский, 33, 210038, г. Витебск, Беларусь

В результате проведенного в 2018 г. в Ушачском районе Витебской области (Белорусское Поозерье) исследова-
ния в составе карабидокомплексов участков луговых биоценозов с засорением инвазивным борщевиком Соснов-
ского выявлен 41 вид жужелиц из 23 родов, тогда как на участках без засорения борщевиком зарегистрированы 
38 видов из 21 рода. Виды Notiophilus biguttatus (Fabricius, 1779), Dyschiriodes globosus (Herbst, 1784), Bembi
dion quadrimaculatum (Linnaeus, 1761), Pterostichus oblongopunctatus (Fabricius, 1787), P. minor (Gyllenhal, 1827), 
P. nigrita (Paykull, 1790), Platynus assimilis (Paykull, 1790), P. krynickii (Sperk, 1835), Bradycellus caucasicus (Chau-
doir, 1846), Ophonus laticollis (Mannerheim, 1825), Harpalus latus (Linnaeus, 1758), H. progrediens (Schauberger, 1922), 
Badister bullatus (Schrank, 1798) были отмечены только на участках с засорением борщевиком. Видовое богатство 
и значение индекса биоразнообразия карабидокомплексов участков лугового биоценоза, засоренных борщеви-
ком, были выше, чем аналогичные параметры карабидокомплексов участков без борщевика. В условиях зарослей 
инвазивного борщевика в составе карабидокомплексов доминировали стратобионты-скважники (относительное 
обилие – 28,57 %), высока была доля участия эвритопных (6 видов, 20,37 %) и лесных (7 видов, 12,01 %) при 
сравнительно низкой доле участия луговых (3 вида, 1,37 %) видов. Для карабидокомплексов участков биоценоза 
с засорением борщевиком отмечена высокая доля участия мезофилов (19 видов, 52,44 %) на фоне низкой доли 
участия мезогигрофилов (9 видов, 37,69 %).

Ключевые слова: видовое богатство; Белорусское Поозерье; стратобионты-скважники; эвритопные виды; лес-
ные виды.

FEATURES OF GROUND  
BEETLE (COLEOPTERA, CARABIDAE) ASSEMBLAGES  

IN AREAS OF MEADOW BIOCENOSIS WITH AND WITHOUT 
SOSNOVSKY’S HOGWEED (HERACLEUM SOSNOWSKYI)

E. S. PLISKEVICH a

aVitebsk State University named after P. M. Masherov, 33 Maskoŭski Avenue, Viciebsk 210038, Belarus

As a result of a study conducted in 2018, 41 species of ground beetles from 23 genera were identified in the Ushachsky 
District of the Vitebsk Region (Belarusian Lakeland) as a part of ground beetle assemblages of meadow biocenosis with 
clogging by the invasive Sosnovsky’s hogweed, whereas without clogging with hogweed 38 species from 21 genera were 
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identified. Species Notiophilus biguttatus (Fabricius, 1779), Dyschiriodes globosus (Herbst, 1784), Bembidion quadri-
maculatum (Linnaeus, 1761), Pterostichus oblongopunctatus (Fabricius, 1787), P. minor (Gyllenhal, 1827), P. nigrita 
(Paykull, 1790), Platynus assimilis (Paykull, 1790), P. krynickii (Sperk, 1835), Bradycellus caucasicus (Chaudoir, 1846), 
Ophonus laticollis (Mannerheim, 1825), Harpalus latus (Linnaeus, 1758), H. progrediens (Schauberger, 1922), Badister 
bullatus (Schrank, 1798) were recorded only in the biocenosis with clogging with hogweed. The species richness and the 
value of the biodiversity index of the ground beetle assemblages of the meadow biocenosis with clogging with hogweed 
were higher than these parameters of the ground beetle assemblages of the meadow biocenosis without hogweed. In the 
conditions of invasive hogweed thickets stratobionts boreholes dominated in the ground beetle assemblages (relative 
abundance 28.57 %), the participation of eurytopic (6 species, 20.37 %) and forest species (7 species, 12.01 %) was high, 
with a decrease in the share of participation meadow species (3 species, 1.37 %). For the biocenosis littered with hog-
weed, a high proportion of mesophiles (19 species, 52.44 %) was observed, against the background of a low proportion 
of mesogyrophils (9 species, 37.69 %).

Keywords: species richness; Belarusian Lakeland; stratobionts boreholes; eurytopic species; forest species.

Введение
В настоящее время распространение борщевиков рода Heracleum L. на территории Беларуси оказы-

вает негативное воздействие на экологию, экономику и здоровье людей. Представители данного рода 
характеризуются отсутствием резкой морфологической дифференциации, наличием промежуточных 
форм, а также легкостью скрещивания между собой и образованием спонтанных гибридов [1]. На тер-
ритории Беларуси произрастают аборигенные виды этих растений, в частности борщевик обыкновен-
ный (H. sphondylium L.), к таковым, вероятно, может быть отнесен и борщевик сибирский (H. sibiri-
cum L.) [2]. Кроме них, отмечены чужеродные виды, проходившие испытания в целях интродукции: 
борщевик Сосновского (H. sosnowskyi Manden.), борщевик Мантегацци (H. mantegazzianum Somm. et 
Levier), борщевик Лемана (H. lehmannianum Bunge), борщевик шероховато-окаймленный (H. trachyloma 
Fisch. et Mey.), борщевик персидский (H. persicum Desf.), однако достоверные данные о соотношении 
и составе этих инвазивных видов в природных группировках Беларуси отсутствуют [2]. 

Борщевик Сосновского (H. sosnowskyi) является наиболее конкурентоспособным и агрессивным ви-
дом гигантских борщевиков, в результате его расселения вытесняются аборигенные растения, что нега-
тивно влияет на биоразнообразие экосистем [3]. Выделяемые борщевиком ядовитые вещества угнетают 
другие растения, это ведет к уменьшению видового разнообразия, изменению флористического состава 
фитоценоза и нарушению устойчивости экосистемы. Невозможность осуществления полного контроля 
за размножением и распространением борщевика Сосновского приводит к быстрому захвату им новых 
территорий, частичной или полной трансформации естественных фитоценозов  [1]. Моносообщества 
борщевика Сосновского вызывают изменение соотношения эколого-трофических групп микроорганизмов 
в почвах под ними, а также усиливают минерализационные процессы и увеличивают степень олиготроф-
ности почв. Средообразующей активностью корневых экссудатов борщевика Сосновского объясняется 
рост количества грибных пропагул [4].

В Беларуси наибольшее количество земель, засоренных борщевиком, сосредоточено в Витебской 
области, где в настоящий момент проводится установление площади распространения инвазивных ви-
дов борщевиков с применением GPS-навигации и ГИС-технологий  [5; 6]. Расселение борщевика на 
территории области приводит к частичной или полной трансформации фитоценозов, которые являются 
местообитанием для многочисленных видов беспозвоночных. Вероятно, это способствует формиро-
ванию новых сообществ растений и герпетобионтов. Для выявления изменений условий окружающей 
среды как индикаторная группа среди беспозвоночных животных используются представители семей-
ства жужелиц (Coleoptera, Carabidae), характеризующиеся способностью быстро реагировать на раз-
личные антропогенные и природные воздействия [7– 9]. 

Согласно вышеизложенному, на наш взгляд, актуальным является рассмотрение на примере жуже
лиц особенностей состава комплексов герпетобионтов в  специфических условиях моносообществ 
борщевика. Цель данной работы – установление особенностей видового состава карабидокомплексов 
участков зарослей инвазивного борщевика Сосновского на территории Ушачского района. 

Материалы и методы исследования
Исследование выполнялось в  вегетационный период 2018  г. на территории Ушачского района Ви-

тебской области в окрестностях д. Тетчи (55° 13ʹ 47,11ʺ с. ш., 28° 56ʹ 6,72ʺ в. д., h = 138 м). Местом для 
его проведения стали некогда земли сельскохозяйственного пользования, в настоящий момент заросшие 
борщевиком (3 участка). В качестве контроля за пределами биоценоза, засоренного борщевиком, были 
выбраны многовидовые луговые сообщества (3 участка). В составе растительности всех засоренных 
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борщевиком участков (УБ) преобладали борщевик Сосновского (2–3 экз. на 1 м2 ), сныть обыкновенная 
(Aegopodium podagraria L.), крапива двудомная (Urtica dioica L.). На контрольных участках (УК) отме-
чены полынь обыкновенная (Artemisia vulgaris L.), болиголов пятнистый (Conium maculatum L.), лютик 
едкий (Ranunculus acris L.), тысячелистник (Achillea sp.), ежа сборная (Dactylis glomerata L.) (участок 
№ 1); болиголов пятнистый (Conium maculatum L.), сныть обыкновенная (Aegopodium podagraria L.), 
крапива двудомная (Urtica dioica L.), ежа сборная (Dactylis glomerata L.), одуванчик лекарственный 
(Taraxacum officinale Wigg.) (участок №  2); ежевика (Rubus  sp.), сныть обыкновенная (Artemisia po-
dagraria L.), крапива двудомная (Urtica dioica L.), болиголов пятнистый (Conium maculatum L.), клевер 
(Trifolium L.) (участок № 3).

Для сбора материала применялись почвенные ловушки Барбера (фиксирующая жидкость – 9 % рас-
твор уксусной кислоты), которые размещались в количестве 10 шт. на изучаемый участок.

Оценка альфа-разнообразия карабидокомплексов луговых биоценозов и моносообществ борщевика вы-
полнялась с использованием индексов Симпсона (D) и Шеннона – Винера (H ′ ). Для сравнения карабидо-
комплексов рассматриваемых биоценозов применен непараметрический тест ANOSIM (анализ сходств), 
предназначенный для сопоставления данных о таксонах в выборках [10], и анализ соответствия (СА) [11]. 

При описании структуры доминирования использовалась шкала Ренконена [12], предусматривающая 
выделение следующих групп: виды-доминанты (обилие свыше 5,00 %), субдоминанты (2,01–5,00 %), ре-
цеденты (1,01–2,00 %) и субрецеденты (менее 1 %). Установление типов ареалов жужелиц выполнялось 
на основе схемы Городкова  [13] и  классификации Солодовникова  [14]. Для проведения ареалогиче-
ского анализа использованы данные издания «Каталог палеарктических жуков»  [15]. Типы жизнен-
ных форм и экологической приуроченности жужелиц приведены согласно работам И. Х. Шаровой [16] 
и И. А. Солодовникова [14]. Определение и подтверждение определений видов жужелиц осуществлял 
И. А. Солодовников (Витебский государственный университет имени П. М. Машерова), за что автор 
ему очень признательна. 

Результаты и их обсуждение
В ходе проведенного исследования в изучаемых биоценозах был выявлен 51 вид жужелиц из 25 родов, 

общий объем сборов – 1462 экз. (табл. 1 и 2). 
Т а б л и ц а   1

Видовой состав, обилие и зооценотическая  
характеристика карабидокомплексов участков луговых биоценозов  

(УК – без борщевика, УБ – засоренный борщевиком)
Ta b l e   1

Species composition, abundance and zoocenotic characteristics  
of ground beetle assemblages in meadow biocenosis  

(УК − plot without hogweed, УБ − plot with hogweed)

Вид
Обилие, % Зооценотическая характеристика

УК УБ Ареал1 ЖФ2 БП3 ГП 4

Leistus terminatus (Hellwig, 1793) 0,75 1,98 зцП Ссп Э м
Notiophilus palustris (Duftschmid, 1812) 1,62 3,19 зцП Сспп Лс м
N. biguttatus (Fabricius, 1779) 0 0,15 зП Сспп Лс м
Carabus granulatus (Linnaeus, 1758) 11,44 9,27 ТП Эпх ЛсБн мг
C. cancellatus (Illiger, 1798) 16,92 17,63 ЕС Эпх Э м
Cychrus caraboides (Linnaeus, 1758) 0,12 0 ЕзС Эпх Лс м
Loricera pilicornis (Fabricius, 1775) 0,50 0,46 Ц Сспп ЛсБн г
Clivina fossor (Linnaeus, 1758) 0,25 0,15 Ц Гр Э м
Dyschiriodes globosus (Herbst, 1784) 0 0,15 ТП Гр Э мг
Epaphius secalis (Paykull, 1790) 2,61 3,34 зП Ссп Лс м
Asaphidion flavipes (Linnaeus, 1761) 0,62 0,61 ЕКаз Эпб ЛсЛ мг
Bembidion lampros (Herbst, 1784) 0,37 0 Ц Сспп ЛсЛ мк
B. biguttatum (Fabricius, 1779) 0,12 0 зП Сспп ПрБ г
B. guttula (Fabricius, 1792) 0,25 0 зцП Сспп ЛБ г
B. quadrimaculatum (Linnaeus, 1761) 0 0,30 Ц Сспп Э м
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Вид
Обилие, % Зооценотическая характеристика

УК УБ Ареал1 ЖФ2 БП3 ГП 4

B. tenellum (Erichson, 1837) 0,25 0 зцП Сспп Пр г
Patrobus atrorufus (Ström, 1768) 0,12 0,15 зП Ссп ЛсБн г
Stomis pumicatus (Panzer, 1796) 0,50 1,06 ЕК Ссп ЛсЛ м
Poecilus cupreus (Linnaeus, 1758) 0,12 0 зцП Сзпп ЛП м
P. versicolor (Sturm, 1824) 4,35 3,04 ТП Сзпп ЛП м
Pterostichus vernalis (Panzer, 1796) 3,48 2,28 зцП Сспп ЛБ мг
P. oblongopunctatus (Fabricius, 1787) 0 0,61 зП Сзпп Лс м
P. niger (Schaller, 1783) 31,22 18,69 ТП Сзпп ЛсЛ мг
P. melanarius (Illiger, 1798) 14,43 16,87 зП Сзпп ЛсЛ м
P. anthracinus (Illiger, 1798) 0,12 0,61 ЕС Сзпп Пр г
P. minor (Gyllenhal, 1827) 0 0,15 зП Ссп ПрБ г
P. nigrita (Paykull, 1790) 0 0,15 ТП Сзпп Э мг
P. strenuus (Panzer, 1797) 1,37 3,04 ТП Ссп Лс мг
Agonum gracilipes (Duftschmid, 1812) 0,12 0 ТП Сспп ЛБ г
A. marginatum (Linnaeus, 1758) 0,12 0,15 ЕК Сспп Пр г
A. fuliginosum (Panzer, 1809) 0,12 0,46 ТП Ссп ЛБ г
A. thoreyi (Dejean, 1828) 0,12 0,61 Ц Ссп ЛБ г
Platynus assimilis (Paykull, 1790) 0 1,52 ТП Ссп ЛсБн мк
P. krynickii (Sperk, 1835) 0 0,46 ЕС Ссп ЛсБн г
Anchomenus dorsalis (Pontoppidan, 1763) 0,62 1,98 ТП Сспп ЛП мг
Oxypselaphus obscurus (Herbst, 1784) 0,50 3,50 Ц Ссп ЛсЛ г
Amara communis (Panzer, 1797) 1,37 0,61 ТП Гг ЛсЛ м
A. convexior (Stephens, 1828) 0,12 0,15 ЕС Гг ЛП м
A. nitida (Sturm, 1825) 0,12 0 ТП Гг ЛсЛ мк
A. aulica (Panzer, 1797) 0,37 0 зцП Гг Л мк
A. gebleri (Dejean, 1831) 0,12 0,30 ЕС Гг ЛсЛ мк
Bradycellus caucasicus (Chaudoir, 1846) 0 0,15 зцП Сбс ЛсЛ м
Ophonus rufibarbis (Fabricius, 1792) 2,99 0,91 зП Схб Л м
O. laticollis (Mannerheim, 1825) 0 1,22 зП Схб ЛП мк
Harpalus latus (Linnaeus, 1758) 0 0,15 ТП Гг Лс м
H. progrediens (Schauberger, 1922) 0 0,15 ЕС Гг ЛП м
Panagaeus cruxmajor (Linnaeus, 1758) 0,12 0 ЕС Эпб ПрЛ г
Oodes helopioides (Fabricius, 1792) 0,37 0,30 зП Сспп ЛБ г
Badister bullatus (Schrank, 1798) 0 0,46 ТП Ссп Л м
B. lacertosus (Sturm, 1815) 0,25 1,52 ТП Ссп Лс м
B. sodalis (Duftschmid, 1812) 1,00 1,52 зП Ссп ЛсБн мг

П р и м е ч а н и е. 1 – зоогеографическая характеристика (тип ареала): Ц – циркумареал, ТП – транспалеарк
тический, Е – европейский, К – кавказский, ЕКаз – евро-казахстанский, П – палеарктический, С – сибирский, 
з – западный, ц – центральный; 2 – жизненная форма имаго: 1-й класс (зоофаги): Эпб – эпигеобионты бегающие, 
Эпх – эпигеобионты ходящие, Гр – геобионты роющие, Ссп – стратобионты-скважники подстилочные, Сспп – страто
бионты-скважники поверхностно-подстилочные, Сзпп  – стратобионты зарывающиеся подстилочно-почвенные; 
2-й класс (миксофитофаги): Гг – геохортобионты гарпалоидные, Схб – стратохортобионты, Сбс – стратобионты-
скважники; 3 – биотопическая приуроченность: Б – болотный, Л – луговой, Лс – лесной, П – полевой, Пр – прибреж-
ный, Э – эвритопный, н – низинный; 4 – отношение к влажности: г – гигрофил, мг – мезогигрофил, м – мезофил, 
мк – мезоксерофил, к – ксерофил.

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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Т а б л и ц а  2

Основные параметры биоразнообразия карабидокомплексов  
участков луговых биоценозов (УК – без борщевика, УБ – засоренный борщевиком)

Ta b l e  2
The main biodiversity parameters of ground beetle assemblages  

in meadow biocenosis (УК – plot without hogweed, УБ − plot with hogweed)

Параметры УК УБ
Число экземпляров 804 658
Число видов 38 41
Число видов, представленных 1–2 экз. 17 14
Относительное число видов (%),  
представленных 1–2 экз. 44,74 34,15

Число видов-доминантов (обилие свыше 5 %) 4 4
Относительное количество экземпляров (%)  
видов-доминантов (обилие свыше 5 %) 74,00 62,46

Индекс Шеннона – Винера (H ʹ ) 1,828 2,153
Индекс Симпсона (D) 0,232 0,161

Наибольшее число видов (41) зарегистрировано для участков биоценоза, засоренных борщевиком, 
в отсутствие засорения выявлено чуть меньшее количество видов (38). В обоих биоценозах отмечено 
преобладание по числу видов рода Pterostichus (УК – 5 видов, УБ – 8 видов). На участках без борще-
вика наибольшим видовым богатством характеризовались роды Amara (5 видов), Bembidion (4 вида), 
Agonum (4 вида). Только здесь обнаружены такие виды, как Cychrus caraboides, Bembidion lampros, 
B. biguttatum, B. guttula, B.  tenellum, Poecilus cupreus, Agonum gracilipes, Amara nitida, A. aulica, Pa-
nagaeus cruxmajor. Для участков биоценоза, засоренных борщевиком, отмечены следующие виды, не 
выявленные на незасоренных: Notiophilus biguttatus, Dyschiriodes globosus, Bembidion quadrimaculatum, 
Pterostichus oblongopunctatus, P. minor, P. nigrita, Platynus assimilis, P. krynickii, Bradycellus caucasicus, 
Ophonus laticollis, Harpalus latus, H. progrediens, Badister bullatus.

Количество экземпляров жужелиц, коллектированных в биоценозе без борщевика (804 экз.), пре-
вышало количество экземпляров, собранных в биоценозе, засоренном борщевиком (658 экз.), причем 
почти половина выявленных видов была представлена 1–2 экз. (17 видов, 44,74 %), тогда как в биоце-
нозе с засорением борщевиком доля видов, представленных 1–2 экз., составила лишь треть всех выяв
ленных видов (14 видов, 34,15 %).

Видовое богатство карабидокомплексов сравниваемых биоценозов достоверно различалось (критерий 
Крускала – Уоллиса, H = 5,06; p = 0,024). Так, среднее видовое богатство выборок из биоценоза с засоре-
нием борщевиком (13,53 ± 0,72) превосходило таковое у лугового биоценоза без борщевика (10,60 ± 0,97) 
(рис.  1,  а). Среднее значение числа экземпляров, наоборот, было выше в  биоценозе без борщевика  – 
(53,60 ± 7,14) экз., чем в биоценозе, засоренном борщевиком, – (43,87 ± 3,28) экз. (рис. 1, б ). 

Доминантами (обилие свыше 5 %) в луговом биоценозе без борщевика оказались такие виды, как 
Pterostichus niger (31,22 %), P. melanarius (14,43 %), Carabus cancellatus (16,92 %), C. granulatus (11,44 %). 
В данном биоценозе выявлены жужелицы 8 групп жизненных форм. По числу видов преобладали страто
бионты-скважники поверхностно-подстилочные (11  видов) и  стратобионты-скважники подстилочные 
(10 видов). Остальные группы были представлены меньшим числом видов (рис. 2, а). Наибольшим отно-
сительным обилием отличалась группа стратобионтов зарывающихся подстилочно-почвенных (50,19 %), 
несколько меньшую долю участия имели эпигеобионты ходящие (28,42 %). Остальные группы жизнен-
ных форм жужелиц характеризовались малым обилием (0,25–7,82 %) (рис. 2, б ).

В луговом биоценозе с засорением борщевиком доминировали те же виды жужелиц, что и в биоце-
нозе без борщевика: Pterostichus niger (18,69 %), Carabus cancellatus (17,63 %), P. melanarius (16,87 %), 
C. granulatus (9,27 %). Здесь отмечены жужелицы 9 групп жизненных форм. По числу видов, так же как 
в биоценозе без борщевика, преобладали стратобионты-скважники подстилочные (14 видов) и страто
бионты-скважники поверхностно-подстилочные (8 видов), остальные группы были представлены мень-
шим числом видов (см. рис. 2, а). Равно как и в биоценозе без борщевика, в биоценозе, засоренном 
борщевиком, наибольшее обилие (но  с  меньшей долей участия) отмечено для групп стратобионтов 
зарывающихся подстилочно-почвенных (39,97 %) и эпигеобионтов ходящих (26,90 %), также высокой 
была доля стратобионтов-скважников подстилочных (19,76 %). Остальные группы характеризовались 
меньшим обилием (0,15–8,82 %) (см. рис. 2, б ).
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Согласно гигропреферендуму в биоценозе без борщевика по числу видов преобладали мезофилы 
(14 видов) и гигрофилы (13 видов), меньшим числом видов были представлены мезогигрофилы (7 ви-
дов) и мезоксерофилы (4 вида). Наибольшим обилием характеризовались мезофилы (46,35 %) и мезо-
гигрофилы (49,69 %). В биоценозе с засорением борщевиком по числу видов преобладали мезофилы 
(19 видов), в меньшем количестве были представлены гигрофилы (10 видов), мезогигрофилы (9 видов) 
и мезоксерофилы (3 вида). Наибольшим обилием отличались мезофилы (52,44 %) и мезогигрофилы 
(37,69 %). 

В биоценозе без борщевика больше всего выявлено лесолуговых видов (9), другие группы были 
представлены меньшим числом видов (рис. 3, а). По относительному обилию также преобладали 
лесолуговые виды (49,20 %), высокую долю участия имели эвритопные (17,90 %) и лесо-болотно-
низинные (13,02  %) виды, тогда как остальные группы характеризовались малой долей участия 
(0,12–5,97 %) (рис. 3, б ). В биоценозе, засоренном борщевиком, наибольшим являлось число лесо
луговых видов  (8), в  чуть меньшем количестве были представлены лесные  (7), эвритопные  (6) 
и  лесо-болотно-низинные  (6) виды (см.  рис.  3,  а). По  обилию также преобладали лесолуговые 
виды (41,79  %), высокой долей участия отличались эвритопные (20,40  %), лесо-болотно-низин-
ные (13,38 %) и лесные (12,01 %) виды. Остальные группы имели меньшее обилие (0,76 – 6,38 %) 
(см. рис. 3, б ).

Рис. 1. Средние значения (± SE) видового богатства (а) и числа экземпляров (б ) карабидокомплексов  
в биоценозах (УК – без борщевика, УБ – с засорением борщевиком)

Fig. 1. Means (± SE) of species richness (a) and numbers of individuals (b)  
of ground beetle assemblages in biocenosis (УК – without hogweed, УБ – with hogweed)

Рис. 2. Соотношение групп жизненных форм жужелиц по числу видов (а)  
и относительному обилию (б ) в биоценозах (УК – без борщевика, УБ – с засорением борщевиком)

Fig. 2. The ratio of groups of life forms of ground beetles by the number of species (a)  
and relative abundance (b) in biocenosis (УК − without hogweed, УБ − with hogweed)
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В зоогеографической структуре биоценоза без борщевика как по числу, так и по обилию преобладали 
транспалеарктические виды (10 видов, 50,92 %), высокой была доля участия западнопалеарктических 
(5 видов, 21,37 %) и евро-сибирских (5 видов, 17,38 %) видов. В биоценозе, засоренном борщевиком, 
и по числу, и по обилию также преобладали транспалеарктические (13 видов, 41,03 %), западнопалеарк
тические (10 видов, 25,23 %) и евро-сибирские (6 видов, 19,03 %) виды. 

Биоразнообразие карабидокомплексов (индекс Шеннона – Винера) достоверно различалось в срав-
ниваемых биоценозах (критерий Крускала – Уоллиса, H = 5,492; p = 0,019). Для биоценоза с засорением 
борщевиком отмечено большее среднее значение индекса (Нʹ = 2,153 ± 0,068) по сравнению с луговым 
биоценозом без борщевика (Нʹ = 1,828 ± 0,101) (рис. 4, а).

Значение индекса доминирования Симпсона для биоценоза без борщевика (D = 0,189 ± 0,029) пре-
вышало его величину для биоценоза с засорением борщевиком (D = 0,145 ± 0,013) (рис. 4, б ). Значения 
индекса Симпсона достоверно различались в биоценозах (критерий Крускала – Уоллиса, H = 4,924; 
p = 0,026).

Видовой состав карабидокомплексов в обоих биоценозах оказался довольно схожим (тест ANOSIM, 
R = 0,056; р = 0,069) (рис. 5), но тем не менее имеются некоторые отличия в составе экологических 
групп.

Рис. 3. Соотношение групп биотопической приуроченности жужелиц по числу видов (а)  
и относительному обилию (б ) в биоценозах (УК – без борщевика, УБ – с засорением борщевиком)

Fig. 3. The ratio of groups of biotopic confinement of ground beetles by the number of species (a)  
and relative abundance (b) in biocenosis (УК – without hogweed, УБ – with hogweed)

Рис. 4. Средние значения (± SE) индекса Шеннона – Винера (а), индекса доминирования Симпсона (б )  
карабидокомплексов в биоценозах (УК – без борщевика, УБ – с засорением борщевиком)

Fig. 4. Means (± SE) of the Shannon – Wiener index (a), Simpson dominance index (b)  
of ground beetle assemblages in biocenosis (УК – without hogweed, УБ – with hogweed)
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В частности, в составе карабидокомплекса биоценоза с засорением борщевиком по обилию преоб-
ладают стратобионты-скважники (28,57 %) за счет присутствия видов-субдоминантов: Epaphius secalis, 
Oxypselaphus obscurus, Notiophilus palustris, Pterostichus strenuus, P. vernalis. Представители этой груп-
пы обитают в верхнем рыхлом слое почвы, скважинах и трещинах в почве, подстилке из растительного 
опада [16], доля их участия в луговом биоценозе без борщевика была меньшей (15,16 %). Отмечены бо-
лее высокие значения видового богатства (19 видов) и обилия (52,44 %) в составе карабидокомплексов 
группы мезофилов (предпочитают среду обитания с умеренной влажностью почвы) в биоценозе с за-
сорением борщевиком по сравнению с луговым биоценозом без борщевика. Преобладание мезофилов 
в биоценозе, засоренном борщевиком, обусловлено присутствием видов доминантов и субдоминантов: 
Carabus cancellatus, Pterostichus melanarius, Notiophilus palustris, Epaphius secalis, Poecilus versicolor. 
Для данного биоценоза отмечена более низкая доля участия мезогигрофилов (37,69 %), предпочитаю-
щих влажноватые местообитания [17], чем для лугового биоценоза без борщевика. В биоценозе с за-
сорением борщевиком выявлено больше эвритопных (6 видов, 20,37 %) и лесных (7 видов, 12,01 %) 
видов по сравнению с комплексом незасоренных участков лугового биоценоза. Для карабидокомплек-
сов моносообществ борщевика отмечена более низкая доля участия лесолуговых (8 видов, 41,79 %) 
и луговых (3 вида, 1,37 %) видов, чем для незасоренных участков лугового биоценоза.

Заключение
В результате проведенного в 2018 г. исследования установлен видовой состав карабидокомплексов 

участков луговых биоценозов с засорением (41 вид) и без засорения (контроль) (38 видов) борщевиком 
Сосновского в условиях Ушачского района Витебской области (Белорусское Поозерье). Только в соста-
ве карабидокомплексов зарослей инвазивного борщевика отмечены Notiophilus biguttatus, Dyschiriodes 
globosus, Bembidion quadrimaculatum, Pterostichus oblongopunctatus, P. minor, P. nigrita, Platynus assimi-
lis, P. krynickii, Bradycellus caucasicus, Ophonus laticollis, Harpalus latus, H. progrediens, Badister bullatus.

Видовое богатство карабидокомплексов участков биоценоза с засорением борщевиком (13,53 ± 0,72) 
превышало видовое богатство участков лугового биоценоза без зарослей инвайдера (10,60  ±  0,97). 
Биоразнообразие (индекс Шеннона – Винера) карабидокомплексов биоценоза с засорением борщеви-
ком (Нʹ = 2,153 ± 0,068) также превосходило биоразнообразие карабидокомплексов лугового биоценоза 
без борщевика (Нʹ = 1,828 ± 0,101). 

В составе карабидокомплексов участков с зарослями инвазивного борщевика отмечено доминиро-
вание стратобионтов-скважников (относительное обилие – 28,57 %), мезофилов (19 видов, 52,44 %), 
эвритопных (6 видов, 20,37 %) и лесных (7 видов, 12,01 %) видов, при этом в луговом биоценозе без 
засорения борщевиком доля участия этих групп была ниже. В  биоценозе, засоренном борщевиком, 
выявлена более низкая доля участия в составе карабидокомплексов мезогигрофилов (37,69 %), лесо-
луговых (8 видов, 41,79 %) и луговых (3 вида, 1,37 %) видов, чем в луговом биоценозе без борщевика.

Рис. 5. Сходство видового состава карабидокомплексов в биоценозах  
(УК – без борщевика, УБ – с засорением борщевиком)

Fig. 5. The similarity of species composition of ground beetle assemblages  
in biocenosis (УК – without hogweed, УБ – with hogweed)
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СПОСОБНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ ПОЛИФЕНОЛОВ СНИЖАТЬ  
КОЛИЧЕСТВО УФС-ИНДУЦИРОВАННЫХ ОДНОЦЕПОЧЕЧНЫХ  

РАЗРЫВОВ ЯДЕРНОЙ ДНК В КЕРАТИНОЦИТАХ 

А. И. ПОТАПОВИЧ 1), А. АЛБУХАЙДАР 1), С. В. ГЛУШЕН 1), В. А. КОСТЮК 1)

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

Исследовано влияние растительных полифенольных соединений (РПС) на жизнеспособность кератиноцитов 
человека и количество одноцепочечных разрывов ДНК в ядрах этих клеток, подвергнутых воздействию ультра-
фиолетового излучения диапазона С (УФС). Полученные экспериментальные данные свидетельствуют, что при 
добавлении силибина и акацетина сразу после УФС-воздействия наряду с цитопротекторным эффектом наблю-
дается существенное снижение количества одноцепочечных разрывов ДНК в ядрах кератиноцитов линии HaCaT 
через 2 и 5 ч после облучения. Сделан вывод, что РПС способны уменьшать деструктивное воздействие ультра-
фиолетового излучения на клетки кожи, сокращая количество генетических повреждений. 

Ключевые слова: УФС; РПС; oдноцепочечные разрывы ДНК; ДНК-кометы; кератиноциты HaCaT.
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THE ABILITY OF PLANT POLYPHENOLS TO REDUCE  
THE NUMBER OF UVC-INDUCED SINGLE - STRANDED  

NUCLEAR DNA BREAKS IN KERATINOCYTES 

A. I. POTAPOVICH а, А. ALBUHAYDARа, S. V. GLOUSHEN а, V. A. KOSTYUK а

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: V. A. Kostyuk (kostyuk@bsu.by)

The effect of plant polyphenolic compounds (PPs) on the viability of human keratinocytes exposed to ultraviolet (UV) 
radiation of range C (UVС) and the number of single-stranded DNA breaks in the nuclei of these cells was studied. The 
experimental data obtained indicate that, along with the cytoprotective effect, the addition of silybin and acacetin imme-
diately after the UVC exposure leads to a significant decrease in the number of single-stranded DNA breaks in the nuclei 
of HaCaT keratinocytes 2 and 5 h after exposure. It was concluded that PPs are able to reduce the destructive effect of UV 
radiation on skin cells, reducing the number of genetic damage.

Keywords: UVC; PPs; single-stranded DNA breaks; DNA comets; HaCaT keratinocytes.

Введение
В тех случаях, когда основной мишенью ультрафиолетового излучения  (УФИ) является ядерная 

ДНК, клеточные ответы могут инициироваться в результате появления одноцепочечных разрывов [1]. 
Одноцепочечные разрывы и образование ковалентной связи между двумя соседними пиримидиновы-
ми основаниями (тимином или цитозином) приводят к возникновению димеров пиримидина: цикло
бутановых димеров (CPDs) и  пиримидин-(6, 4)-пиримидиновых фотопродуктов (6-4PPs). В  основе 
циклобутанового димера лежит четырехуглеродное кольцо, образующееся на месте разрыва двух двой-
ных связей соседних пиримидиновых оснований  [2]. CPDs и 6-4PPs возникают при прямом воздей-
ствии на ДНК клеток кожи УФИ коротковолнового диапазона, или УФС (200 ‒280 нм), но могут быть 
следствием воздействия УФИ средневолнового, или УФВ (280 ‒320 нм), и длинноволнового, или УФА 
(320 ‒ 400 нм), диапазонов, которое опосредовано через инициирование процессов образования актив-
ных форм кислорода  [1]. Таким образом, УФС-индуцированное повреждение клеток кожи является 
адекватной моделью, воспроизводящей молекулярно-биологические последствия инициируемых УФИ 
фотохимических процессов в коже, и позволяет проводить поиск новых эффективных природных фото-
протекторов, способных активировать в клетках репарационные процессы, уменьшая деструктивное 
воздействие УФИ. Существует большое разнообразие методов исследования повреждений структу-
ры ДНК, однако ввиду своей чувствительности и  специфичности многие из них недостаточны для 
мониторинга повреждений ДНК, вызванных действием внешних факторов, и определения генопротек-
торного эффекта потенциальных фармакологических препаратов. По этой причине большой интерес 
представляет предложенный в  1984  г. метод ДНК-комет (метод гель-электрофореза ДНК отдельных 
клеток)  [3; 4], позволяющий выявлять и анализировать повреждения ДНК как in vitro, так и  in vivo. 
С помощью метода ДНК-комет в данной работе было исследовано влияние растительных полифенолов 
на УФС-индуцированное образование одноцепочечных разрывов ДНК в ядрах кератиноцитов. 

Материалы и методы исследования
Реактивы и среды. В работе использовались коммерческие растительные полифенольные соеди-

нения (РПС) ‒ силибин и акацетин (Extrasynthese, Франция). Во всех экспериментах РПС растворя-
ли в диметилсульфоксиде (ДМСО). Также применялись трипсин, среда ДМЕМ и этидиум бромид (ЭБ) 
(Sigma-Aldrich, Германия), изотонический фосфатный буфер (ИФБ, рН 7,4) (Lonza, Бельгия), антибиотики 
(Thermo Fisher Scientific, США), эмбриональная бычья сыворотка (ЭБС) (Capricorn Scientific, Германия).

Клеточные культуры. В качестве объекта исследования использовали культивируемые кератино-
циты человека линии HaCaT, подарок доктора Н. E. Фузенига (Deutsches Krebsforschungszentrum, Гей-
дельберг, Германия), являющиеся основным клеточным элементом эпидермиса ‒ естественного барьера, 
защищающего расположенные ниже слои кожи от внешнего воздействия, в том числе и УФИ.

Моделирование УФС-облучения. В данной работе использовали бактерицидную лампу G30W Syl-
vania (Feilo Sylvania, Германия), 95 % излучения которой является УФС с длиной волны 253,7 нм. Лам-
па располагалась на расстоянии 10 см от планшета с клетками, обеспечивая интенсивность облучения 
1,0 мВт/см2, как определено калиброванным оптическим УФС-радиометром MS-100 (UVP Inc., Канада).
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Исследование влияния УФС на жизнеспособность культивируемых клеток без РПС и в их присут-
ствии проводили в 96-луночных планшетах через 24 ч после облучения. Эксперименты по выявлению 
одноцепочечных разрывов ДНК в клетках НаСаТ, подвергнутых воздействию УФС, без РПС и с их 
применением проводили в 24-луночных планшетах после достижения 90 ‒100 % конфлюэнтного моно-
слоя. Непосредственно перед облучением среду заменяли на ИФБ. Сразу после облучения ИФБ заме-
няли на среду ДМЕМ без сыворотки, содержащую ДМСО (контроль и серия УФС) или растворы РПС 
в ДМСО в дозе 50 мкмоль/л (серия УФС + РПС). Клетки культивировались при стандартных условиях 
(37 °С, 5 % СО2). 

Определение цитотоксического действия УФС без РПС и в их присутствии. Количество жизне-
способных клеток определяли с помощью реактива PrestoBlueTM Reagent (Introvigen, США) в соответ-
ствии с инструкцией. Флуоресценцию образующегося продукта (возбуждение 560 нм, эмиссия 590 нм) 
измеряли посредством планшетного флуориметра. Усредненную интенсивность флуоресценции лунок, 
содержащих контрольные клетки, принимали за 100 %.

Выявление одноцепочечных разрывов ДНК в клетках НаСаТ методом ДНК-комет. В ходе экс-
перимента 50 мкл суспензии контрольных и опытных клеток добавляли к 300 мкл заранее приготов-
ленного 0,7 % раствора легкоплавкой агарозы и наносили смесь на предметные стекла, предварительно 
покрытые нормальной агарозой. Препараты помещали в лизирующий буфер и выдерживали в темноте 
20 ч (4 °С). Последующие денатурацию и электрофорез проводили в щелочной среде (рН 13,0). Про-
должительность электрофореза ‒ 20 мин при напряжении 25 В и силе тока 300 мА. Образцы дважды 
промывали в нейтрализующем растворе (рН 7,4, 4 °С) и окрашивали ЭД. Микропрепараты фотогра-
фировали цифровой камерой Canon SX130 (Япония), совмещенной с флуоресцентным микроскопом 
Axiovert 25 (Zeiss, Германия), используя Filter set 15 (EX BP 546/12, BS FT 580, EM LP 590). 

Статистическая обработка результатов. Полученные результаты обрабатывали с помощью стандарт-
ной компьютерной программы Microsoft Excel. Статистические данные представлялись в виде (M ± SD), 
где М – среднее арифметическое; SD – стандартное отклонение. Для оценки разницы между эксперимен-
тальными группами применяли t-критерий Стьюдента, достоверными считались значения р < 0,05.

Результаты и их обсуждение
Исследование цитотоксического действия УФС на кератиноциты человека линии НаСаT 

без РПС и  в  их присутствии. Была изучена цитопротекторная активность флаволигнана силибина 
(рис. 1, а) и флавоноида акацетина (рис. 1, б ).

С этой целью силибин и акацетин добавляли к клеткам сразу после облучения, и они находились 
в среде при последующей инкубации клеток. Данные, приведенные на рис. 2, свидетельствуют, что оба 
соединения достоверно увеличивают количество жизнеспособных кератиноцитов через 24 ч после воз-
действия УФС в сравнении с облученными клетками, инкубируемыми без РПС. 

Исследование влияния силибина и акацетина на количество одноцепочечных разрывов ядер-
ной ДНК в кератиноцитах, подвергнутых воздействию УФС в дозе 0,06 Дж/см2. Известно, что при 
прямом воздействии УФС на ДНК в результате быстрых фотохимических процессов происходит по-
вреждение ДНК и образуются CPDs и 6-4PPs. Клеточным ответом на повреждение ДНК является ак-
тивация механизмов репарации, которые позволяют исправить однонитевые разрывы ДНК, исполь-
зуя в качестве матрицы неповрежденную комплементарную цепь [1]. Однако при достаточно сильном 
повреждении полной репарации не происходит, следствием чего становится апоптотическая гибель 
клеток [5]. В предыдущем разделе показано, что РПС достоверно повышают жизнеспособность облу-
ченных клеток и снижают их апоптотическую гибель. Поскольку РПС добавляли уже после облучения 

Рис. 1. Структурные формулы исследованных соединений: а ‒ силибин; б ‒ акацетин
Fig. 1. The structure of the investigated compounds: а ‒ silybin; b ‒ acacetin
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и они не могли повлиять на фотохимические процессы повреждения ДНК, можно сделать вывод, что 
цитопротекторное действие РПС реализуется на уровне процессов репарации ДНК и внутриклеточного 
инициирования апоптоза. Следует отметить, что подавление апоптоза в клетках с поврежденной ДНК 
без устранения этих повреждений связано с высоким риском развития онкологической трансформации, 
поэтому при поиске и отборе фармакологических средств, направленных на снижение негативного воз-
действия экспосома, в том числе УФИ, на организм человека, важно оценить способность тестируемых 
соединений активировать процессы репарации повреждений ДНК. В данной работе с этой целью был 
использован метод ДНК-комет. Он позволяет визуально оценивать количество однонитевых разрывов 
после воздействия УФС. На рис. 3 приведены флуоресцентные микрофотографии ДНК-комет, полу-
ченных из контрольных клеток HaCaT (см. рис. 3, а) и клеток через 2 ч (см. рис. 3, б ) и 5 ч (см. рис. 3, в) 
после воздействия УФС в дозе 0,06 Дж/см2. 

Полученные микрофотографии ДНК-комет в количестве 100 ‒120 шт. для каждого эксперименталь-
ного условия анализировали визуально и ранжировали на пять категорий в зависимости от доли ДНК 
в хвосте (рис. 4): категория 0 ‒ без повреждения (менее 5 %); категория 1 – незначительное повреж-
дение (5–20 %); категория 2 – среднее повреждение (20 – 40 %); категория 3 – сильное повреждение 
(40 – 80 %); категория 4 ‒ максимальное повреждение (более 80 %). Кометы без головы, также называе-
мые облаками, не использовали при анализе. 

Рис. 2. Жизнеспособность клеток НаСаT, инкубируемых 24 ч  
после воздействия УФС (0,06 Дж/cм2) в среде без РПС  

и в присутствии 50 мкмоль /л силибина (Сл) и акацетина (Ак). 
*а ‒ р < 0,000 1 относительно контроля; *б ‒ р < 0,001 относительно УФС

Fig. 2. Viability of HaCaT cells incubated 24 h in medium without PPs  
and medium with silybin (Сл) or acacetin (Ак) at a concentration  

of 50 µmol / L after exposure to UVC at a dose of 0.06 J/cm2. 
*а ‒ р < 0.000 1 relative to the control; *б ‒ р < 0.001 relative to the UVC

Рис. 3. Репрезентативные флуоресцентные микрофотографии ДНК-комет,  
полученных из контрольных клеток HaCaT (а) и клеток через 2 ч (б ) и 5 ч (в)  

после воздействия УФС в дозе 0,06 Дж/см2. Окрашивание ЭБ
Fig. 3. Representative fluorescent micrographs of DNA comets from control HaCaT cells (а)  

and cells 2 h (b) and 5 h (c) after exposure to UVС at a dose of 0.06 J/cm2. Staining EB
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Степень поврежденности ДНК выражается как индекс ДНК-комет (ИДК), определяемый по фор-
муле [4]

ИДК = 0 0 1 1 2 2 3 3 4 4⋅ + ⋅ + ⋅ + ⋅ + ⋅n n n n n
Σ

,

где n0 – n4 – число ДНК-комет каждой категории; Σ – сумма проанализированных ДНК-комет.
Полученные результаты, характеризующие степень поврежденности ДНК, выраженную как ИДК, 

представлены в таблице. Как видно из приведенных данных, величина ИДК существенно возрастает 
при воздействии УФС на кератиноциты. Оба исследованных соединения достоверно снижали ИДК, 
что указывает на активацию ими процесса репарации повреждения ДНК. Эти результаты согласуются 
с полученными нами ранее данными, свидетельствующими, что РПС, в частности акацетин, способны 
существенно ускорять процесс репарации ДНК на стадии фосфорилирования белка, называемого гис
тоном H2AX [5].

ИДК кератиноцитов линии HaCaT при воздействии УФС в дозе 0,06 Дж/см2  
без РПС и с последующим добавлением 50 мкмоль/л РПС

IDC of keratinocytes HaCaT after exposure to UVС at a dose of 0.06 J/cm2  
without PPs and with following incubation 50 μmol/L PPs 

Условия эксперимента
ИДК

Через 2 ч после облучения Через 5 ч после облучения

Контроль 0,13 ± 0,01 0,16 ± 0,01
УФС 1,57 ± 0,24**а 1,88 ± 0,20**а

УФС + силибин 1,11 ± 0,10**б 1,59 ± 0,24*б

УФС + акацетин 1,30 ± 0,17*б н/о
П р и м е ч а н и е. **а – р < 0,001 относительно контроля; *б – р < 0,01; **б – р < 0,001 относительно 

УФС; н/о – значение не определено.

Заключение
Таким образом, на основании исследования молекулярно-биологических процессов, инициируемых 

УФС в кератиноцитах без потенциальных УФ-протекторов и в их присутствии, можно заключить, что 
среди РПС есть соединения, в частности силибин и акацетин, способные уменьшать негативные по-
следствия воздействия экспосома на генетический материал и  тормозить развитие апоптоза клеток 
кожи, снижая количество одноцепочечных разрывов ДНК в результате активации процесса репарации 
генетических повреждений.
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КОММЕНТАРИЙ АВТОРОВ К ПУБЛИКАЦИИ  
«ВКЛАД РАЗЛИЧНЫХ МЕХАНИЗМОВ ГЕНЕРАЦИИ  

АЛЬТЕРНАТИВНЫХ ТРАНСКРИПТОВ В РАЗНООБРАЗИЕ мРНК 
ГИБРИДНОГО ОНКОГЕНА RUNX1-RUNX1T1 ЧЕЛОВЕКА»

И. Н. ИЛЬЮШЁНОК1), Л. И. ПОЛХОВСКИЙ 1), В. В. ГРИНЕВ1)
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Критически рассматриваются недостатки, обнаруженные в оригинальной статье «Вклад различных механизмов 
генерации альтернативных транскриптов в разнообразие мРНК гибридного онкогена RUNX1-RUNX1T1 человека», 
которая была опубликована в издании «Журнал Белорусского государственного университета. Биология» (2019, № 2). 
Также авторы представляют новые данные по теме исследования, полученные с момента публикации.

Ключевые слова: гибридный онкоген RUNX1-RUNX1T1; альтернативный сплайсинг РНК; высокопроизводи-
тельное секвенирование; биологический шум.

Благодарность. Работа выполнена в рамках подпрограммы «Объединение» государственной программы науч-
ных исследований «Конвергенция-2020» (задание 3.08.03 (№ 469/54)).

COMMENT OF THE AUTHORS ON THE ARTICLE  
«THE CONTRIBUTION OF VARIOUS MECHANISMS  

TO mRNA DIVERSITY OF HUMAN FUSION  
ONCOGENE RUNX1-RUNX1T1»

I. M. ILYUSHONAK а, L. I. POLKHOVSKY  а, V. V. GRINEV  а

aBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: I. M. Ilyushonak (nov.ilyushonok@gmail.com)

The main topic of this brief communication is the critical review of flaws, found in the original article «The contribution 
of various mechanisms to mRNA diversity of human fusion oncogene RUNX1-RUNX1T1», which was published in «Journal 
of the Belarusian State University. Biology» (2019, No. 2). Also authors provide new results obtained since publication.

Keywords: fusion oncogene RUNX1-RUNX1T1; alternative RNA splicing; high throughput sequencing; biological noise.
Acknowledgements. This work is a part of sub-programme «Union» of the State Program on Scientific Research 

«Convergence-2020» (grant 3.08.03 (No. 469/54)).



91

Краткие сообщения 
Short Communications

Ранее в издании «Журнал Белорусского государственного университета. Биология» (2019, № 2) была 
опубликована статья «Вклад различных механизмов генерации альтернативных транскриптов в разно-
образие мРНК гибридного онкогена RUNX1-RUNX1T1 человека» [1]. За время, прошедшее с момента 
публикации, авторами накоплен новый материал, который может представлять интерес для научной 
общественности. Вместе с тем в оригинальном исследовании были обнаружены недостатки, которые 
потребовали проведения дополнительных проверок. В настоящем сообщении мы хотели бы обозначить 
эти недостатки и проанализировать их возможное влияние на выводы, сформулированные в ориги-
нальной публикации, опираясь на дополнительные данные.

В первую очередь ошибочным оказалось утверждение о неспособности обратной транскриптазы 
RevertAid (Thermo Fisher Scientific, США) генерировать артефакты, которые можно принять за резуль-
тат альтернативного сплайсинга (см. [1], разделы «Оценка технического шума в экспериментальных 
данных» и «Идентификация основных мод альтернативного сплайсинга пре-мРНК гибридного онко
гена RUNX1-RUNX1T1»). К сожалению, более тщательное изучение публикаций по данной теме по-
казало, что этот фермент все же способен порождать такого рода ложноположительные результаты [2]. 
Это побудило нас провести дополнительные проверки экзонных стыков 17а17 и PR07-4b.

Мы воспользовались подходом, предложенным в  работе  [3], который предусматривает примене-
ние обратной транскриптазы из другого биологического источника, например вируса миелобластоза 
птиц (avian myeloblastosis virus, AMV). Пул артефактов, порождаемых двумя неродственными транс-
криптазами на идентичной матрице, перекрывается лишь частично. Это значит, что воспроизведение 
экзон-экзонного стыка в образцах кДНК, полученных двумя разными ферментами, может подтвердить 
реальность его существования. Мы синтезировали кДНК на матрице РНК клеток линии Kasumi-1 при 
помощи обратной транскриптазы AMV (New England Biolabs, Великобритания) и успешно амплифи-
цировали как экзонный стык 17а17, так и PR07-4b. Результаты верификации представлены на рис. 1.

Также мы секвенировали ампликоны, полученные на RevertAid-кДНК, по методу Сэнгера. Резуль-
таты секвенирования подтвердили специфичность нашей амплификации; они были приняты для депо-
нирования в GenBank под номерами MT331609 и MT331610. В совокупности эти данные доказывают 
реальное присутствие экзонных стыков 17а17 и PR07-4b в транскриптоме лейкозных клеток.

Второй недостаток оригинальной статьи связан с ОТ-ПЦР-валидацией экзонного стыка 12del. На-
помним, что этот сплайсинговый вариант образуется за счет удаления экзитрона из центральной части 
экзона 12 и соединения его концевых участков. Первоначально он был идентифицирован при анализе 
полнотранскриптомных данных RNA-Seq. В ходе дополнительной проверки выяснилось, что обратный 
праймер для ОТ-ПЦР-валидации 12del способен отжигаться на полноразмерной кДНК-матрице лишь 
за счет нуклеотидов 3′-конца. При этом образуется ложноположительный ампликон целевой длины. Про-
верку мы осуществили, клонировав полноразмерный, лишенный делеции ампликон экзона 12 в плазмид-
ный вектор и проведя ПЦР на нем.

Эти данные требуют признать нашу ОТ-ПЦР-верификацию 12del неудачной, а результаты количе-
ственной ПЦР по его экспрессии – недостоверными. Тем не менее мы считаем, что сам по себе указан-
ный экзонный стык не является артефактом. В пользу этого свидетельствуют следующие соображения. 
Как правило, «прыжок» обратной транскриптазы, результатом которого является пропуск фрагмента 
кДНК, происходит по прямым повторам. Так, в статье [4] описывается артефакт обратной транскрип-
ции, представляющий собой делецию в 1851 нуклеотид. Делетированный участок фланкирован двумя 
почти идентичными (расстояние Левенштейна равно 2) прямыми повторами длиной 13 нуклеотидов. 
О необходимости прямых повторов для возникновения внутри- и межмолекулярных артефактов об-
ратной транскрипции сообщается и в других работах [3; 5]. Таких повторов в области делеции 12del 
не наблюдается: расстояние Левенштейна между потенциальными сайтами микрогомологии длиной 
15 нуклеотидов равно 8. Можно предположить, что наличие участков с высокой степенью микрогомо
логии не является обязательным условием для образования артефактов. Однако даже в таком случае 
участок делеции должен укладываться в устойчивую вторичную структуру, которая максимально сбли-
жает сайты для «прыжка». Тем не менее профиль распределения свободной энергии вдоль мРНК ги-
бридного онкогена (см. [1], рис. 3) не относит экзон 12 к областям со сниженным значением энергии 
Гиббса. Генерация же 12del за счет Taq-полимеразы, а не обратной транскриптазы представляется крайне 
маловероятной. Такие артефакты описаны в литературе, однако, как и в случае с обратной транскрип-
цией, для «перепрыгивания» участка матрицы ферментом необходимы устойчивые вторичные струк-
туры [6]. Анализ последовательности экзона 12 при помощи приложения Two-state folding веб-сервера 
DINAMelt  [7] свидетельствует, что все шпилечные структуры в  этой области разрушаются при тем-
пературе отжига праймеров + 60 °С. Следовательно, хотя наша попытка верификации 12del с помощью 
ОТ-ПЦР оказалась неудачной, он не обладает признаками артефактов ПЦР или обратной транскрипции.
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Также мы дополнительно верифицировали выводы, касающиеся альтернативного полиаденилиро-
вания мРНК гибридного онкогена. В оригинальной работе при помощи программы KLEAT-2.0 [8] были 
проанализированы данные 3′-RACE, однако на полнотранскриптомных данных этот подход реализо-
вать не удалось из-за отсутствия вычислительных мощностей. Чтобы обойти это ограничение, мы ис-
пользовали менее ресурсоемкий программный инструмент TAPAS [9], работающий в альтернативной 
парадигме: он анализирует плотность покрытия чтениями 3′-концевых экзонов референсных мРНК, 
чтобы обнаружить его перепады на внутренних сайтах полиаденилирования. Помимо использованных 
в оригинальной работе трех библиотек RNA-Seq, созданных на основе транскриптома интактных кле-
ток Kasumi-1, мы проанализировали пять независимых библиотек, сгенерированных на основе биоло-
гического материала пациентов с t(8;21)-положительной формой острого миелоидного лейкоза (GEO 
Accessions GSM1521606, GSM1521607, GSM1521608, GSM1521609, GSM1521610). Таким образом, 
всего было проанализировано восемь библиотек чтений RNA-Seq. Результаты нашего анализа пред-
ставлены на рис. 2.

Сайты полиаденилирования, которые фиксирует TAPAS, хорошо согласуются с предсказаниями сбор-
щика транскриптома Cufflinks (см. [1], раздел «Вклад альтернативных промоторов и сайтов полиадени-
лирования в разнообразие альтернативных транскриптов гибридного онкогена RUNX1-RUNX1T1»). Так, 
сайты с координатами der8:91955045 и der8:91963506 для экзонов 17 и 17а соответственно фиксируются 
во всех образцах и в точности совпадают с концами длинных 3′-нетранслируемых областей (НТО), со-
бранных Cufflinks. Для экзона 17 наблюдается сгущение уникальных (встречающихся лишь в одном 

Рис. 1. Верификация экзон-экзонных стыков 17а17 (а) и PR07-4b (б ) при помощи обратных транскриптаз  
различного происхождения. Целевые ампликоны выделены стрелками, размеры  

фрагментов ДНК указаны цифрами, дорожка с маркером молекулярного веса  
GeneRuler DNA Ladder Mix (Thermo Fisher Scientific, США) обозначена буквой М

Fig. 1. Verification of exon-exon junctions 17a17 (a) and PR07-4b (b) by reverse transcriptases of various origin.  
Target amplicons marked by arrows, sizes of DNA fragments are indicated by numbers,  
lane with GeneRuler DNA Ladder Mix (Thermo Fisher Scientific, USA) marked by M
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образце) сайтов полиаденилирования в области der8:91956000‒91957000, где локализованы 3′-концы 
предсказанных Cufflinks укороченных вариантов экзона 17. Для экзона 17а TAPAS также идентифици-
рует укороченную 3′-НТО с координатой сайта полиаденилирования der8:91965153. В целом эти ре-
зультаты дополнительно подтверждают наличие у гибридного онкогена транскриптов как с длинными, 
так и с укороченными 3′-НТО различной длины и подкрепляют результаты, полученные при помощи 
Cufflinks. Тем не менее самые короткие 3′-концевые экзоны, обнаруженные Cufflinks и 3′-RACE, TAPAS 
не фиксирует. Это свидетельствует о том, что исчерпывающая каталогизация сайтов альтернативного 
полиаденилирования онкогена RUNX1-RUNX1T1 пока остается нерешенной задачей и требует допол-
нительных усилий.

Подводя итог, можно заключить, что обнаруженные в оригинальном исследовании недостатки не ока-
зывают существенного влияния на его выводы. Тем не менее правила научной этики требуют сообщить 
о них научной общественности. Авторы благодарят редакцию издания «Журнал Белорусского государ-
ственного университета. Биология» за такую возможность.
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