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ПОСТЛУЧЕВЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ КОНЦЕНТРАЦИИ  
ЦИТОПЛАЗМАТИЧЕСКОГО КАЛЬЦИЯ В ТРОМБОЦИТАХ,  

АКТИВИРОВАННЫХ АДФ И ТРОМБИНОМ

О. Г. ПАРХИМОВИЧ 1), О. Д. БИЧАН 2), К. Я. БУЛАНОВА1)

1)Международный государственный экологический институт им. А. Д. Сахарова БГУ, 
ул. Долгобродская, 23/1, 220070, г. Минск, Беларусь 

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

В ближайшие сроки после облучения в дозе 1 Гр (3-и, 10-е и 30-е сутки) в тромбоцитах отмечается повышен-
ный по сравнению с контрольными значениями базальный уровень ионов кальция в цитоплазме как при наличии, так 
и при отсутствии ионов кальция во внешней среде. При действии АДФ (20 мкмоль/л) и тромбина (0,02 ЕД/мл) в ана
логичных условиях происходит увеличение концентрации ионов кальция в цитоплазме тромбоцитов в постлуче-
вой период. Максимально выраженные радиационно-индуцированные изменения в содержании цитоплазмати-
ческого кальция в покоящихся и активированных тромбоцитах наблюдаются на 3-и сутки постлучевого периода. 

mailto:olga_parkhimovich@mail.ru
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Полученные данные свидетельствуют, что повышенная реактивность (ресенситизация) рецепторов плазматиче-
ских мембран в ближайшие сроки после облучения в дозе 1 Гр создает условия для проявления геморрагического 
синдрома не только при развитии лучевой болезни, но и при облучении даже в малых дозах.

Ключевые слова: тромбоциты; облучение; кальциевый обмен; агрегация; АДФ; тромбин.

POST-RADIATION CHANGES  
OF CYTOPLASMATIC CALCIUM CONCENTRATION  

IN PLATELETS ACTIVATED BY ADP AND THROMBIN

O. G. PARKHIMOVICH a, O. D. BICHAN b, K. Ya. BULANOVAa

aInternational Sakharov Environmental Institute, Belarusian State University, 
23/1 Daŭhabrodskaja Street, Minsk 220070, Belarus 

bBelarusian State University, 4 Niezaliežnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: O. G. Parkhimovich (olga_parkhimovich@mail.ru)

In the short term (3rd, 10th and 30th days) after irradiation at a dose of 1 Gy, platelets show an increased basal level of 
calcium ions in the cytoplasm compared to the control values, both in the presence and in the absence of calcium ions in the 
external environment. Under the action of ADP (20 µmol/L) and thrombin (0.02 U/mL) under similar conditions, there is an 
increase in the concentration of calcium ions in the cytoplasm of platelets in the post-radiation period. The most pronounced 
radiation-induced changes in the content of cytoplasmic calcium in resting and activated platelets are typical for the 3rd day 
of the post-radiation period. The data obtained indicate that the increased reactivity (resensitisation) of plasma membrane 
receptors in the short term after irradiation at a dose of 1 Gy creates conditions for the manifestation of hemorrhagic synd
rome not only with the development of radiation sickness, but even with low-dose irradiation.

Keywords: platelets; irradiation; calcium metabolism; aggregation; ADP; thrombin.

Введение
В патогенезе лучевого поражения наблюдается геморрагический синдром, обусловленный повыше-

нием функциональной активности тромбоцитов на ранних стадиях (1-е – 3-и сутки) развития лучевой 
болезни [1]. Этот факт ориентирует исследования на установление молекулярных механизмов данного 
феномена в целях выяснения методов коррекции. Нарушения в состоянии агрегационной способности 
тромбоцитов определяются изменениями сложных механизмов регуляции внутриклеточной концент
рации ионов кальция, которые не изучены в достаточной степени для того, чтобы осуществить поиск 
способов их коррекции. 

Цель настоящей работы – изучение молекулярных механизмов рецепторзависимой регуляции со-
держания цитоплазматического кальция в тромбоцитах животных, облученных в дозе 1 Гр, в различ-
ные сроки реабилитационного периода.

Материалы и методы исследования
Объектами исследований являлись тромбоциты крови облученных и необлученных беспородных 

белых крыс зрелого возраста (6 –7 мес.), стадного разведения массой (250 ± 30) г, содержащихся на 
стандартном рационе вивария.

Животных подвергали однократному и равномерному облучению γ-квантами 137Сs в дозе 1 Гр (мощ-
ность дозы 0,62 Гр/мин, длительность воздействия 1,61 мин) на установке ИГУР. Контролем служили 
необлученные животные соответствующего возраста. Облучение проводилось на базе Института радио
биологии НАН Беларуси. Объемы выборок показателей в экспериментальных и контрольных группах 
сравнения составляли n = 15 и n = 18 соответственно.

Перед забором крови крыс наркотизировали тиопенталом натрия (из расчета 45 мг на 1 кг массы 
животного). Кровь брали пункцией, при этом применяли короткую иглу достаточно большого диаметра 
с силиконовой трубкой на тупом конце, которые предварительно промывали 15 % раствором ЭДТА. 
Полученную кровь стабилизировали 3,8 % раствором цитрата натрия в объемном соотношении 9 : 1.

Для исключения контактной активации тромбоцитов во всех экспериментах использовалась только 
пластиковая или силиконовая посуда.
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Тромбоциты для исследования трансмембранных механизмов кальциевого обмена выделяли из обога-
щенной тромбоцитами плазмы (ОТП), полученной в результате центрифугирования крови при комнатной 
температуре и ускорении 200 g в течение 5 мин. Для этого ОТП разводили фосфатно-солевым буфером 
(4,3 ммоль/л K2HPO4, 4,3 ммоль/л Na2HPO4, 22,4 ммоль/л NaH2PO4, 113 ммоль/л NaCl, 10 ммоль/л цитрат 
натрия, 5 ммоль/л D-глюкоза (рН 6,5)) в объемном соотношении 1 : 1 и наслаивали на фиколл-верографин 
плотностью (1,087 ± 0,005) г/мл. После центрифугирования при комнатной температуре и ускорении 
250 g в течение 15 мин тромбоциты располагались в широком мутном слое над кольцом мононуклеаров. 
Слой тромбоцитов переносили в пластиковые пробирки и осаждали центрифугированием при комнатной 
температуре и ускорении 650 g в течение 5 мин. Осадок после однократного отмывания суспендирова-
ли в буферном растворе (pH 6,5), доводя концентрацию тромбоцитов до 2 ⋅ 108–5 ⋅ 108 клеток на 1 мл. 
Далее проводили микроскопический контроль чистоты выделяемых тромбоцитов (присутствия других 
форменных элементов крови не обнаружено).

Для количественного определения концентрации кальция в  тромбоцитах использовали флуорес-
центный зонд Fura-2 АМ (ION Biosciences, США). Полученные тромбоциты инкубировали с Fura-2 АМ 
(конечная концентрация 2,5 мкмоль/л), затем осаждали центрифугированием при ускорении 745 g в те-
чение 8 мин. Отмытые тромбоциты суспендировали в HEPES-буфере без ионов кальция (рН 7,4) и до-
водили концентрацию тромбоцитов до 2,5 ⋅ 109 клеток на 1 мл. Исследование кинетики изменения ин-
тенсивности флуоресценции нагруженных Fura-2 АМ тромбоцитов проводили на длине волны 510 нм 
с использованием спектрофлуориметра СМ 2203 (SOLAR, Беларусь). Длины волн возбуждения состав-
ляли 340 и 380 нм. Концентрацию ионов кальция рассчитывали на основе измерения флуоресценции 
при возбуждении этими двумя длинами волн по формуле
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где Kd – константа диссоциации комплекса Fura-2 АМ с кальцием (Kd = 224 нмоль/л); F
R
R

= 340

380

 – теку-

щее отношение флуоресцентных сигналов; Fmin – то же отношение в растворе с низкой концентрацией 
ионов кальция (при добавлении 100 мкмоль/л ЭГТА); Fmax – то же отношение в растворе с высокой кон-
центрацией ионов кальция (при добавлении 10 % тритона); R 380, max и R 380, min – флуоресцентный сигнал 
при добавлении тритона и ЭГТА соответственно.

Анализ и статистическую обработку данных проводили на вычислительном комплексе IBM PC/AT 
с использованием программного обеспечения GraphPad Prism 9. Достоверность различий между сред-
ними значениями изучаемых параметров оценивали по t-критерию Стьюдента.

Результаты и их обсуждение
По мере совершенствования физиологических, электронно-микроскопических, гематологических, 

биофизических, биохимических и других методов исследования все более четко обозначается и раскры
вается физиологическая роль кровяных пластинок, углубляются представления об их значении в гемостазе, 
выявляются новые функции тромбоцитов, а также молекулярные механизмы нарушений процессов ак-
тивации и дезактивации при патологических состояниях организма. Исходя из результатов предыдущих 
исследований, в инициации повышенной реакции тромбоцитов на индукторы агрегации на 3-и сутки после 
облучения в дозе 1 Гр, вероятнее всего, ведущая роль принадлежит изменению регуляторных кальций
зависимых механизмов, поскольку число тромбоцитов в этих условиях облучения не изменялось [2].

Функции тромбоцитов в состоянии покоя, а также при активации и дезактивации определяются 
в основном двумя сбалансированными процессами – поступлением ионов кальция в цитоплазму и их 
оттоком, в которых участвуют специализированные молекулярные структуры плазматической мемб
раны и внутриклеточных органелл. Приток и отток ионов кальция в активированных тромбоцитах 
осуществляются несколькими путями, но какой из них становится мишенью для поражения радиацией, 
в настоящее время неизвестно. Для определения вклада каждого из регуляторных компонентов в под-
держание стабильного уровня ионов кальция в покоящихся тромбоцитах или его изменение в ходе 
процессов активации применяются специальные методические приемы, в том числе с использованием 
бескальциевой (100 мкмоль/л ЭГТА) и кальцийсодержащей (1 ммоль/л СаCl2 ) сред. Отсутствие ионов 
кальция в среде инкубации позволяет исключить трансмембранный перенос ионов внутрь клетки из 
межклеточного пространства. Это дает возможность оценить эффективность работы мембраносвязан-
ных Са2+-АТФаз (одни из них осуществляют депонирование цитозольного кальция во внутриклеточные 
структуры, другие выполняют перенос ионов кальция из цитоплазмы тромбоцитов во внеклеточную 
среду). Наличие ионов кальция во внеклеточной жидкости создает условия для экспериментальной 
оценки роли трансмембранного поступления этих ионов в цитоплазму извне. 

цит
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Особенности накопления ионов кальция в цитоплазме покоящихся тромбоцитов облученных 
крыс. При отсутствии ионов кальция во внешней среде базальный уровень свободного кальция в цито
плазме тромбоцитов необлученных животных составил (34,2 ±  6,6) нмоль/л. После внесения ионов 
кальция во внеклеточную среду содержание цитоплазматического кальция в покоящихся тромбоцитах 
возросло на 18,7 нмоль/л (в 1,5 раза) за счет функций систем транспорта ионов через плазматическую 
мембрану в прямом (в цитоплазму) и обратном (во внеклеточное пространство) направлениях.

На 3-и сутки после облучения в тромбоцитах крыс отмечалось увеличение базального уровня ионов 
кальция на 49,7 нмоль/л (в 2 раза) в бескальциевой среде и на 120,8 нмоль/л (в 3 раза) в кальцийсодер-
жащей среде. В последующие сроки реабилитационного периода (10-е и 30-е сутки) как в бескальцие
вой, так и в кальцийсодержащей среде концентрация ионов кальция в цитоплазме покоящихся тромбо-
цитов постепенно снижалась, приходя к норме на 90-е сутки (см. таблицу). 

Изменение базального уровня ионов кальция в цитоплазме тромбоцитов крыс 
в ближайшие и отдаленные сроки после облучения в дозе 1 Гр, нмоль/л

Changes in the basal level of calcium ions in the platelet cytoplasm of rats  
in the immediate and long-term periods after irradiation at a dose of 1 Gy, nmol/L

Условия инкубации Контроль
Сроки после облучения

3-и сутки 10-е сутки 30-е сутки 90-е сутки

Бескальциевая среда
(100 мкмоль/л ЭГТА) 34,2 ± 6,6 83,9 ± 9,2* 49,2 ± 7,2* 49,6 ± 3,2* 30,9 ± 3,0

Кальцийсодержащая среда
(1 ммоль/л СаСl2)

52,9 ± 8,8# 173,7 ± 15,5*# 89,4 ± 12,3*# 79,1 ± 4,0*# 53,9 ± 5,1#

П р и м е ч а н и е. Знаком * отмечены достоверные различия по отношению к соответствующему контролю, 
знаком # – достоверные различия по отношению к соответствующим данным бескальциевой среды ( p < 0,05).

В целом полученные данные показывают, что исходными условиями для формирования острой фазы 
на 3-и сутки после облучения являются повышенные уровни ионов кальция в цитоплазме покоящихся 
тромбоцитов. Увеличение концентрации цитоплазматического кальция может быть связано с измене-
нием входа этих ионов из внешнего пространства, нарушением функционирования Са2+-АТФаз плаз-
матической мембраны, отвечающих за удаление избытка ионов кальция из цитоплазмы во внешнюю 
среду, и Са2+-АТФаз тубулярной системы и кислотных органелл, откачивающих ионы кальция из цито-
плазмы в эти внутриклеточные депонирующие структуры.

Изменение рецепторзависимых процессов регуляции притока ионов кальция в цитоплазму 
тромбоцитов облученных животных. Среди факторов, инициирующих активность тромбоцитов, вы-
деляют АДФ, АТФ, адреналин, тромбоксан А2 (Tх A2 ), тромбин, фактор активации тромбоцитов (PAF). 
Кроме того, активировать тромбоциты могут элементы внеклеточного матрикса, такие как ламинин, 
фибронектин, коллаген, фактор фон Виллебранда и др. В целом у тромбоцитов выявлено около 50 ти-
пов рецепторов, определяющих их физиологическую активность [3].

В настоящем исследовании произведена оценка пострадиационных изменений воздействия АДФ 
и тромбина на функциональное состояние тромбоцитов. Пуриновые соединения являются наиболее 
важными активаторами тромбоцитов и играют главенствующую роль в реализации их ответа на по-
вреждение сосудистой стенки, а также в регуляции сосудистого тонуса и воспалительно-репаративного 
процесса [4]. На поверхности тромбоцитов представлены три варианта пуриновых рецепторов – Р2Х1 
(катионный канал, активируемый АТФ [5]), P2Y1 и P2Y12 (ассоциированные с G-белками рецепторы, 
которые активируются АДФ [6]). Рецепторы P2Y1 и  P2Y12 считаются абсолютно необходимыми для 
осуществления агрегации тромбоцитов, индуцированной АДФ. Ответ тромбоцитов на действие АДФ 
при фармакологическом выключении или генетическом дефиците этих рецепторов полностью отсут-
ствует [7]. На внутриклеточном уровне это проявляется нарушением Са2+-сигнализации. Для АДФ-инду
цированной агрегации необходима совместная активация рецепторов P2Y1 и P2Y12, изолированное ин-
гибирование одного типа рецепторов ведет к значимому снижению агрегации тромбоцитов. 

Известно, что при активации агрегации тромбоцитов под действием АДФ увеличение внутриклеточ-
ной концентрации свободных ионов кальция в тромбоцитах происходит за счет их выброса из внутрикле-
точных депо и входа через плазматическую мембрану [8].

У крыс экспериментальной группы в ответ на действие АДФ (20 мкмоль/л) в присутствии 1 ммоль/л 
СаCl2 отмечаются более значительное, чем у животных контрольной группы, увеличение концентра-
ции ионов кальция в тромбоцитах в ближайшие сроки после облучения и ее нормализация в отдален-
ные сроки постлучевого периода (рис. 1).
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Так, содержание цитоплазматического кальция в тромбоцитах облученных животных при добавлении 
АДФ максимально возрастало (в 2,8 раза) по сравнению с контролем ((127,4 ± 16,1) нмоль/л) на 3-и сутки 
((289,5 ± 11,7) нмоль/л), снижаясь к 10-м и 30-м суткам ((244,0 ± 6,0) нмоль/л и (181,6 ± 22,3) нмоль/л 
соответственно). Только на 90-е сутки после облучения при действии АДФ в кальцийсодержащей среде 
не выявлено достоверных изменений в концентрации ионов кальция ((145,9 ± 5,8) нмоль/л) по сравнению 
с контрольным значением ((127,4 ± 16,1) нмоль/л).

В условиях ингибирования входа ионов кальция из внешней среды при добавлении 100 мкмоль/л 
ЭГТА, связывающей двухвалентные катионы, на 3-и сутки постлучевого периода отмечалось достовер-
ное по сравнению с контролем ((182,1 ± 11,2) нмоль/л) увеличение концентрации цитоплазматического 
кальция ((223,5 ± 11,2) нмоль/л) (рис. 2) за счет снижения его депонирования во внутриклеточных струк-
турах и выброса через плазматическую мембрану. Содержание цитоплазматического кальция в ответ 
на действие АДФ на 10-е сутки ((190,4 ± 6,3) нмоль/л), 30-е сутки ((180,6 ± 5,1) нмоль/л) и 90-е сутки 
((185,7 ± 9,5) нмоль/л) достоверно не изменялось.

Рис. 1. АДФ-индуцированное высвобождение ионов кальция  
в тромбоцитах, суспендированных в буфере, содержащем 1 ммоль/л СаСl2. 

Знаком * отмечены достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,05)
Fig. 1. ADP-induced release of calcium ions  

in platelets suspended in a buffer containing 1 mmol/L CaCl2. 
Sign * marked significant differences in relation to control ( p < 0.05)

Рис. 2. АДФ-индуцированное высвобождение ионов кальция в тромбоцитах,  
суспендированных в буфере, содержащем 100 мкмоль/л ЭГТА. 

Знаком * отмечены достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,05)
Fig. 2. ADP-induced release of calcium ions  

in platelets suspended in a buffer containing 100 µmol/L EGTA. 
Sign * marked significant differences in relation to control ( p < 0.05)
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Таким образом, при наличии ионов кальция во внеклеточной среде АДФ вызывал повышение внутри-
клеточной концентрации ионов кальция в тромбоцитах облученных животных до 289,5 нмоль/л, а при 
ингибировании поступления этих ионов извне – до 223,5 нмоль/л. То есть увеличение концентрации 
на 66 нмоль/л обусловлено постлучевыми нарушениями в содержании цитоплазматического кальция, 
происходящими в условиях сохранения обмена ионов с внеклеточной средой. При добавлении АДФ 
постлучевое повышение уровня ионов кальция в цитоплазме тромбоцитов за счет нарушений в системах 
депонирования составило 42,4 нмоль/л, а за счет входа через мембрану – 23,6 нмоль/л.

Известно, что АДФ активирует два типа рецепторов (P2Y1 и P2Y12 ), но каждый из них имеет спе
цифическое функциональное значение. На мембранной поверхности неактивированных тромбоцитов 
количество рецепторов P2Y1 невелико, при активации же АДФ происходит их ресенситизация – до-
полнительная секреция из α-гранул, приводящая к увеличению количества рецепторов на поверхности 
наружных мембран  [9]. Взаимодействуя с  рецептором P2Y1, АДФ передает сигнал на Gq-белок, что 
вызывает активацию фосфолипазы Cβ. Это ведет к образованию диацилглицерола  (ДАГ) и инозитол-
трифосфата (ИФ3). Данные метаболиты активируют протеинкиназу С и увеличивают содержание цито
плазматического кальция вследствие освобождения его из внутриклеточных депо [10]. Можно пола-
гать, что повышенное накопление ионов кальция в цитоплазме тромбоцитов облученных животных 
под воздействием АДФ обусловлено усилением процессов ресенситизации рецепторов P2Y1, которое, 
как показывают исследования [11], связано с нарушением механизмов центрального управления.

Взаимодействие АДФ с рецептором P2Y12 тромбоцитов активирует Gi-белок, который ингибирует 
аденилатциклазу, что приводит к снижению концентрации цАМФ в клетке и изменению величины от-
ношения ионов кальция к цАМФ. Таким образом, возникает количественный перевес в сторону пула 
ионов кальция, это способствует реализации его регуляторных функций в условиях стабильного уровня 
ионов кальция [12].

Следует учесть, что функция рецепторов P2Y12 в тромбоцитах в некоторых условиях может повы-
шаться из-за сопряжения с активированными рецепторами P2Y1, что приводит к стимуляции секреции 
гранул и выбросу АДФ из тромбоцитов, вызывая тем самым вторичную волну агрегации [13]. Также ак
тивация рецепторов P2Y12 под действием АДФ запускает Gq-зависимые процессы, что стимулирует 
активность нерецепторной киназы Src типа Lyn. Это сопровождается не только экскрецией содержимого 
α-гранул, синтезом TхA2, но и активацией сигнального пути PI3K /Akt /mTOR, которая способствует 
увеличению активности NO-синтазы. Повышение уровня NO в клетке приводит к активации гуанилат-
циклазы и росту концентрации цГМФ, активирующего цГМФ-зависимую протеинкиназу G. В резуль-
тате происходят снижение уровня цитоплазматического кальция и ингибирование тромбоцитов [14]. 
По этой причине действие АДФ характеризуется обратимостью процесса агрегации.

Таким образом, повышение концентрации цитоплазматического кальция в ближайшие сроки после 
облучения может быть обусловлено постлучевой ресенситизацией аденозиновых рецепторов P2Y1 и сти-
мулирующими воздействиями на сопряженные с ними рецепторы P2Y12 тромбоцитов.

В последующих исследованиях эффектов постлучевых нарушений агрегационной способности тром-
боцитов было изучено действие тромбина.

Если АДФ является слабым агонистом и индуцирует только обратимую агрегацию вследствие осо-
бенностей его расположения на поверхности мембран тромбоцитов и множественности путей реализа-
ции сигнала [15], то тромбин выступает самым сильным индуктором агрегации тромбоцитов, причем 
при низких концентрациях в плазме крови (0,5–2,0 нмоль/л), ввиду воздействия сразу на несколько 
путей активации тромбоцитов [16]. Взаимодействие протеолитически активного тромбина с тромбо-
цитами и эндотелиальными клетками играет важную роль при нормальном гемостазе и развитии не-
которых патологических состояний [17], что позволяет предполагать возможность его участия в пато-
логических процессах, вызванных действием радиации.

В ходе проведенных исследований влияния тромбина на активность тромбоцитов, определяемого по 
уровню содержания ионов кальция в цитоплазме, установлено, что радиационно-индуцированные процессы 
проявляются в разной степени в течение реабилитационного периода. Для выявления радиочувствитель-
ности различных механизмов, участвующих в регуляции содержания цитоплазматического кальция в при-
сутствии тромбина, исследования проводились в бескальциевой и кальцийсодержащей средах.

При инкубации в кальцийсодержащей среде в ответ на действие тромбина наблюдалось значитель-
ное увеличение внутриклеточной концентрации ионов кальция в тромбоцитах облученных крыс во все 
рассмотренные сроки постлучевого периода с максимальным эффектом на 3-и сутки (рис. 3).

Как следует из рис. 3, содержание цитоплазматического кальция при добавлении тромбина (0,2 ЕД/мл), 
действующего через PAR-рецепторы, у необлученных животных достигало (174,5 ± 23,6) нмоль/л. После 
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облучения этот показатель возрастал до (561,9 ± 12,1) нмоль/л на 3-и сутки постлучевого периода, по-
степенно снижаясь до (374,4 ± 15,7) нмоль/л на 10-е сутки и до (320,2 ± 15,1) нмоль/л на 30-е сутки. 
К 90-м суткам постлучевого периода уровень кальция в цитоплазме тромбоцитов все еще превышал 
контрольное значение на 100 нмоль/л.

Таким образом, при наличии ионов кальция во внешней среде постлучевое действие тромбина ха-
рактеризовалось длительным превышением уровня цитоплазматического кальция с максимальным эф-
фектом на 3-и сутки реабилитационного периода.

В бескальциевой среде обусловленные действием тромбина постлучевые изменения содержания ионов 
кальция в цитоплазме тромбоцитов по сравнению с контролем ((152,2 ± 18,3) нмоль/л) проявлялись 
исключительно на 3-и сутки ((201,8 ± 10,9) нмоль/л) (рис. 4). Уровни цитоплазматического кальция на 
10-е сутки ((168,4 ± 15,2) нмоль/л), 30-е сутки ((159,2 ± 13,6) нмоль/л) и 90-е сутки ((146,9 ± 15,0) нмоль/л) 
после облучения статистически не отличались от значений в контрольной группе.

Рис. 3. Индуцированное тромбином высвобождение ионов кальция в тромбоцитах,  
суспендированных в буфере, содержащем 1 ммоль/л СаСl2. 

Знаком * отмечены достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,05)
Fig. 3. Thrombin-induced release of calcium ions  

in platelets suspended in a buffer containing 1 mmol/L CaCl2. 
Sign * marked significant differences in relation to control ( p < 0.05)

Рис. 4. Индуцированное тромбином изменение уровня цитоплазматического кальция  
в тромбоцитах, суспендированных в бескальциевом буфере. 

Знаком * отмечены достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,05)
Fig. 4. Thrombin-induced change in the level of cytoplasmic calcium  

in platelets suspended in a calcium-free buffer. 
Sign * marked significant differences in relation to control ( p < 0.05)
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Известно, что активация тромбоцитов тромбином осуществляется через два типа PAR-рецепторов, 
сопряженных с G-белками, – PAR1 и PAR4 [18]. В основном она обеспечивается за счет взаимодей-
ствия тромбина с высокоаффинным рецептором PAR1. Активация рецепторов этого типа тромбином 
приводит к ферментативному отщеплению N-концевого фрагмента. В дальнейшем происходит актива-
ция фосфолипазы Cβ, что ведет к расщеплению фосфоинозитидов и образованию ДАГ и ИФ3. Данные 
метаболиты активируют протеинкиназу С и  увеличивают содержание цитоплазматического кальция 
вследствие освобождения его из внутриклеточных депо. Также после рецепторного взаимодействия тром-
бина и активации G12/13-белка происходит инициация активности Rho- и RhoA-киназ. Первый фермент 
обусловливает фосфорилирование легких цепей миозина и конформационные изменения цитоскелета, 
второй фермент способствует увеличению секреции плотных гранул тромбоцитов [19].

Важно отметить, что рецепторы PAR1 повышают свою аффинность (ресенситизируются) при не
большом увеличении дозы тромбина, поступившего в кровь. Следовательно, повышение концентрации 
цитоплазматического кальция в тромбоцитах облученных животных в первую очередь может быть 
обусловлено активизацией механизмов ресенситизации рецепторов PAR1.

Низкоаффинные рецепторы PAR4 вносят свой вклад только в условиях недостаточности PAR1-
сигнализации. Особенностью данного типа рецепторов является способность поддерживать актива-
цию тромбоцитов довольно долгое время независимо от изменения интенсивности внешних стимулов, 
и только при очень высоких концентрациях тромбина рецепторы PAR4 быстро десенситизируются, т. е. 
снижают или теряют активность [20]. Еще одна особенность рецепторов PAR4 – сопряжение с АДФ-
сигнализацией в тромбоцитах, а именно с рецепторами P2Y12. Имеющаяся физическая связь между 
рецепторами P2Y12 и PAR4 взаимно влияет на их функциональную активность. Было показано, что эф-
фекты сопряжения рецепторов PAR4 с рецепторами P2Y12 особенно выражены в условиях ограничения 
концентрации кальция во внешней среде [21].

Таким образом, стимулирующее действие тромбина на содержание ионов кальция в цитоплазме 
на 3-и сутки постлучевого периода при инкубации в бескальциевой среде может быть обусловлено 
усиленным сопряжением рецепторов PAR4 с активированными рецепторами P2Y12 и проявлением Са2+-
стимулирующей функции последних. Активация рецепторов P2Y12 в тромбоцитах облученных животных, 
вероятнее всего, вызвана сопряжением с активированными рецепторами P2Y1. То есть в формировании 
повышенного уровня ионов кальция на 3-и сутки постлучевого периода при действии тромбина в бес-
кальциевой среде участвуют сопряженные с рецепторами PAR4 аденозиновые рецепторы, связь между 
которыми усиливается, возможно, вследствие постлучевых изменений состава фосфолипидов и белок-
липидных взаимодействий.

Известно, что при действии тромбина увеличение содержания цитоплазматического кальция в ре-
зультате освобождения его из внутриклеточных депо также приводит к экспонированию наружу фосфати
дилсерина  [22], который сам по себе относится к  апоптическим факторам, но при этом способен вы-
звать изменение соотношения зарядов на внутренней и внешней сторонах мембранного бислоя, нарушая 
взаимодействие мембранных структур с ионным окружением и меняя их трансмембранный перенос. При 
тромбинзависимой активации тромбоцита и переходе заряженного фосфатидилсерина на наружную по-
верхность создаются условия для дополнительного выхода наружу факторов агрегации V, VIII, IX и X.

Не исключено, что скорость функциональных перестроек липидов в бислое мембран тромбоцитов пос
ле облучения затормаживается, что также стимулирует рост содержания цитоплазматического кальция.

Заключение
Динамика эффектов лучевого воздействия на тромбоциты в период реабилитации является резуль-

татом нарушения функции мембран и сигнальных путей, регулирующих процессы накопления и эли-
минации цитоплазматического кальция в тромбоцитах, что в определенной мере может быть связано 
с ослаблением регуляторных функций центральной нервной системы (ЦНС).

В целом полученные данные позволяют сделать следующие выводы.
1. В ближайшие сроки после облучения в дозе 1 Гр (3-и сутки) в тромбоцитах отмечается повы-

шенный по сравнению с контролем базальный уровень ионов кальция в цитоплазме при инкубации как 
в бескальциевой, так и в кальцийсодержащей среде. В бескальциевой среде, где отсутствовал приток 
ионов извне, содержание цитоплазматического кальция увеличилось на 49,7 нмоль/л (в 2 раза), что 
можно связать с  торможением функций Са2+-АТФаз наружных мембран и депонирующих структур. 
В кальцийсодержащей среде уровень кальция в цитоплазме тромбоцитов облученных животных повы-
сился на 120,8 нмоль/л (в 3 раза) за счет изменений функций систем транспорта ионов через плазмати-
ческую мембрану в цитоплазму, происходящих на фоне нарушений депонирования во внутриклеточ-
ных депо.
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2. На 3-и сутки постлучевого периода при действии АДФ уровень кальция в тромбоцитах облучен-
ных животных возрастал в 2,8 раза в кальцийсодержащей среде и в 1,2 раза в бескальциевой среде от-
носительно соответствующего контроля. Это может быть обусловлено постлучевой ресенситизацией 
аденозиновых рецепторов P2Y1 и стимулирующими воздействиями на сопряженные с ними рецепторы 
P2Y12 тромбоцитов. Указанные постлучевые изменения носят обратимый характер: к 90-м суткам на-
блюдается нормализация содержания ионов кальция в тромбоцитах.

3. При действии тромбина в кальцийсодержащей среде уровень цитоплазматического кальция макси-
мально возрастал (в 3,2 раза) на 3-и сутки реабилитационного периода, постепенно снижаясь к 90-м сут-
кам после облучения, но не достигая уровня контроля. В бескальциевой среде постлучевые изменения 
в содержании ионов кальция в цитоплазме тромбоцитов при действии тромбина проявлялись исключи-
тельно на 3-и сутки (увеличение в 1,3 раза по сравнению с контролем), скорее всего, за счет активации 
функции аденозиновых рецепторов, сопряженных с рецепторами PAR4 (вероятно, вследствие времен-
ного критического изменения липидного микроокружения в эти сроки реабилитационного периода). 

Полученные данные свидетельствуют, что повышенная реактивность (ресенситизация) рецепторов 
плазматических мембран в ближайшие сроки после облучения в дозе 1 Гр создает условия для прояв-
ления геморрагического синдрома не только при развитии лучевой болезни, но и при облучении даже 
в малых дозах. Ресенситизация рецепторов клеток организма – закономерное явление в условиях пост
лучевого снижения регуляторных функций ЦНС. Можно сделать вывод, что корректирующие препараты, 
применяемые для нормализации гемостаза, должны иметь разные точки приложения. Опосредованность 
эффектов, возникающих в рецепторах тромбоцитов облученных животных, предполагает коррекцию 
работы в первую очередь регуляторных центров ЦНС. Дополнительно может быть рекомендовано при-
менение препаратов для местного снижения повышенной чувствительности рецепторов тромбоцитов 
у облученных организмов.
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УДК 2788

ВОЗНИКНОВЕНИЕ СПЕЦИФИЧЕСКИХ ИНВАГИНАЦИЙ (ЭЙЗОСОМ)  
В ЦИТОПЛАЗМАТИЧЕСКОЙ МЕМБРАНЕ ДРОЖЖЕЙ КАК РЕЗУЛЬТАТ 

СЕКРЕТОРНЫХ ПРОЦЕССОВ: НОВАЯ ВЕРСИЯ

В. В. ДМИТРИЕВ1), Т. Г. РУСАКОВА1),  
А. В. МАЧУЛИН 1), В. В. ФАРОФОНОВА1), А. Н. ЗВОНАРЕВ1)

1)Институт биохимии и физиологии микроорганизмов им. Г. К. Скрябина  
Пущинского научного центра биологических исследований РАН,  

пр. Науки, 5, 142290, г. Пущино, Россия

На основании цитобиохимических и морфометрических данных впервые показана значительная вариабель-
ность морфологии плазмалеммы у дрожжей в различных физиологических ситуациях. Обнаружены три типа 
адаптивных структурно-функциональных перестроек плазмалеммы. Ультраструктурные изменения в плазмати-
ческой мембране и клеточной оболочке Candida maltosa, Cryptococcus humicola и Saccharomycopsis lipolytica, 
происходящие при потреблении гексадекана, поверхностно-активного вещества лаурокс-9 и оливкового масла 
соответственно, изучены с помощью электронно-микроскопической цитохимии и криофрактографии. Отмечено, 
что в первые часы инкубации (лаг-фаза) в цитоплазматических мембранах этих дрожжей появляются специфиче-
ские структуры: сферические инвагинации у C. maltosa, карманоподобные инвагинации у Cr. humicola и обычные 
инвагинации у S. lipolytica. При дальнейшем культивировании все указанные инвагинации либо претерпевают 
структурные изменения, либо исчезают. Высказано предположение, что появление этих структур связано с увели-
чением площади цитоплазматической мембраны за счет включения мембран секреторных везикул. Интересным 
открытием был тот факт, что модифицированные участки клеточной оболочки, ранее описанные нами как каналы, 
наблюдались и у условно-патогенных видов дрожжей C. albicans и C. tropicalis при росте на углеводородах. Полу-
ченные данные не только расширяют представление об адаптивных перестройках дрожжевых клеток, но и могут 
иметь практическое значение, а именно в терапии микозов, вызванных дрожжевыми организмами.
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Based on cytobiochemical and morphometric data, a significant variability in the morphology of the plasmalemma in 
yeast in different physiological situations was shown for the first time. Three types of adaptive structural and functional 
rearrangements of the plasmalemma were found. Ultrastructural changes in the plasma membrane and cell wall of Can­
dida maltosa, Cryptococcus humicola and Saccharomycopsis lipolytica, occurring with the consumption of hexadecane, 
the surfactant laurox-9 and olive oil respectively, were studied using electron microscopic cytochemistry and cryofracto
graphy. It was shown that in the first hours of incubation (lag phase), specific structures appear in the cytoplasmic mem-
branes of these yeasts: spherical invaginations in C. maltosa, pocket-like invaginations in Cr. humicola and ordinary 
invaginations in S. lipolytica. With further cultivation, all these invaginations either underwent structural changes or disap
peared. We assume that the appearance of these structures is associated with an increase in the area of the cytoplasmic 
membrane due to the inclusion of membranes of secretory vesicles. An interesting discovery was the fact that modified 
sections of the cell wall, which we previously described as canals, were also observed in opportunistic yeast species 
C. albicans and C. tropicalis when growing on hydrocarbons. The data obtained not only expand the understanding of 
the adaptive rearrangements of yeast cells, but may also be of practical importance, namely, in the treatment of mycoses 
caused by yeast organisms.

Keywords: yeast cytoplasmic membrane; invaginations; electron microscopy; cryofractography; cytochemistry.
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Введение
Цитоплазматическая мембрана (ЦПМ) дрожжевых клеток участвует в широком спектре динамиче-

ских процессов, таких как секреция, поглощение питательных веществ, морфогенез, а также в синтезе 
и модификации клеточной стенки. Х. Мур и К. Мюлеталер [1] с помощью электронно-микроскопической 
криофрактографии (в 1960-х гг. это был новый подход) обнаружили в ЦПМ Saccharomyces cerevisiae 
палочковидные инвагинации длиной 300 нм, шириной 20–30 нм и глубиной 50 нм. Вместе с внутримем-
бранными частицами (ВМЧ), которые представляют собой полиферментные комплексы, инвагинации 
являются основными элементами морфологии ЦПМ дрожжей.

Позже Т. К. Вальтер и его соавторы [2] продемонстрировали связь этих инвагинаций с белками, 
участвующими в эндоцитозе, и предложили термин «эйзосомы» (от греч. eis – вход и soma – тело). 
Последующие исследования на почкующихся дрожжах показали, что эйзосомы не являются местами 
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эндоцитоза [3–5], но предложенное название сохранилось. Авторы [6] считают, что эйзосомы, содер-
жащие преимущественно белки Pil1 и Lsp1, выступают ключевыми элементами в формировании ЦПМ 
у дрожжей. Подобные инвагинации (эйзосомы) были обнаружены с помощью электронно-микроскопи-
ческой криофрактографии у других грибов, ряда красных и зеленых микроводорослей, а также в цистах 
инфузории Euplotes [7].

Некоторые авторы [8; 9] считают, что, подобно кавеолам в клетках животных, эйзосомы у дрожжей 
служат мембранными резервуарами для увеличения клеточной поверхности в процессе размножения, 
а также при механическом или гипоосмотическом стрессе. Однако до настоящего времени механизмы 
увеличения площади дрожжевых ЦПМ остаются непонятными. Несмотря на многочисленные рабо-
ты по изучению инвагинаций (эйзосом) у  грибов и одноклеточных водорослей (см., например,  [7]), 
функции этих образований во многом неясны. Высказывается предположение, что данные структуры 
представляют собой органеллы без явных физиологических функций. По мнению Дж. Б. Мозли [10], 
дальнейшие исследования инвагинаций (эйзосом) позволят раскрыть фундаментальные биологические 
принципы строения клетки и, возможно, ответить на вопросы о том, как происходят сборка и разборка 
эйзосом и как эти макромолекулярные структуры регулируют состав липидов. Кроме того, исследова-
ния инвагинаций (эйзосом) у патогенных грибов могут помочь определить мишени, чувствительные 
к лекарственным препаратам.

Проанализировав имеющиеся данные об инвагинациях (эйзосомах), мы полагаем, что для понимания 
смысла их образования в связи с изменением таких физиологических условий, как источники питания, 
фазы роста и т. д., необходимы дополнительные сведения об ультраструктуре ЦПМ. В настоящей работе 
представлены результаты сравнительного анализа адаптивных структурных изменений ЦПМ у дрожжей 
Candida maltosa, Cryptococcus humicola и Saccharomycopsis lipolytica, выращенных на гексадекане, по-
верхностно-активном веществе лаурокс-9 (эфир лауриновой кислоты и полиэтиленгликоля) и оливко-
вом масле соответственно. Для утилизации этих субстратов клеткам нужны ферменты, которые секре-
тируются и иммобилизуются на внеклеточных структурах.

Материалы и методы исследования
Микробные культуры и условия культивирования. В работе использовались дрожжи C. maltosa ВКМ 

Y-2359, Cr. humicola ВКМ Y-2238, S. lipolytica ВКМ Y-2015, C. tropicalis ВКМ Y-2771, C. albicans ВКМ Y-2994 
из Всероссийской коллекции микроорганизмов. Для получения инокулята клетки культивировали при 
температуре 28 °С в азотно-основной среде для дрожжей (Difco, США) с добавлением 1 % глюкозы до 
стационарной фазы. После промывки фосфатным буфером (pH 6,8) инокулят вносили в среды, содер-
жащие в качестве источника углерода (по 1 % каждый) гексадекан, глюкозу, лаурокс-9 либо оливковое 
масло (Sigma Diagnostics, США) (cat. No. 0-1500), или в так называемую голодную среду, лишенную 
источника углерода (0,05 моль/л фосфатный буфер (pH 8,0)). Рост культуры определяли по оптической 
плотности, измеренной на спектрофотометре Spectromom 204 (MOM, Венгрия) при длине волны 600 нм.

Трансмиссионная электронная микроскопия. Осадки клеток, собранные центрифугированием в разные 
периоды роста, фиксировали в 0,05 моль/л какодилатном буфере (pH 7,2), содержащем 1,5 % глутарового 
альдегида, при температуре 4 °С в течение 1 ч и постфиксировали в том же буфере, содержащем 1 % OsO4, 
при температуре 20 °С в течение 3 ч. После обезвоживания клетки заключали в эпоксидную смолу Epon 812 
(Sigma, Швейцария). Ультратонкие срезы готовили на ультрамикротоме Ultracut E (Reichert-Jung, Австрия) 
с помощью алмазного ножа и идеальной петли ( perfect loop) и просматривали в электронном микроскопе 
JEM-100B (Jeol, Япония) при ускоряющем напряжении 80 кВ.

Сканирующая электронная микроскопия. Клетки фиксировали сначала в 0,05 моль/л натрий-
какодилатном буфере (pH 6,8), содержащем 1,5 % глутарового альдегида, при температуре 4 °С в течение 
1 ч, а затем в том же буфере, содержащем 1 % OsO4, при температуре 20 °С в течение 3 ч. После обе-
звоживания клетки напыляли золотом с помощью ионного распылителя JFC-1100 (Jeol ) и исследовали 
в сканирующем микроскопе JSM-6510LV (Jeol).

Электронно-микроскопическая криофрактография. Криофрактографические исследования прово-
дили по методике, описанной в работе [11, с. 49–91]. Образцы в виде микрокапель клеточной суспензии 
замораживали в жидком пропане при температуре –150 °С и скорости более 10 000 °С в секунду без 
предварительной химической фиксации и пропитки антифризами. По достижении вакуума 3 ⋅ 10– 6 торр 
и температуры образца  –100 °С производили разрыв замороженной капли и выдерживали образец в этих 
условиях в течение 1 мин (вакуумное травление). Для получения реплик поверхности скола покрывали 
платиноуглеродной смесью, напыляемой под углом 30° на протяжении 2–3 с, затем распыляли чистый 
уголь под углом 90° в течение 5–6 с. Для вытравления органического материала реплики помещали 
в 40 % хромовую кислоту на 2 ч. После пятикратной промывки в дистиллированной воде реплики ис-
следовали в электронном микроскопе. 
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Электронно-микроскопическая цитохимия. В ходе электронно-цитохимических исследований вы-
являлись следующие вещества.

Цитохромы. Для электронно-микроскопического выявления цитохромов клетки предварительно 
фиксировали 2,5 % глутаровым альдегидом в 0,1 моль/л какодилатном буфере (pH 7,2) при температуре 
4 °С в течение 1 ч, затем окрашивали окисленным диаминобензидином по Хираи [12]. 

Липаза. Электронно-микроскопическое определение локализации липазы проводили по методу На-
гаты [13]. Клетки предварительно фиксировали 2,5 % глутаровым альдегидом в 0,1 моль/л какодилатном 
буфере (pH 7,2) при температуре 4 °С в течение 1 ч, промывали тем же буфером и инкубировали при 
температуре 37 °С на протяжении 1 ч в среде следующего состава: 0,1 моль/л трис-буфер (pH 7,2) – 5 мл, 
10 % CaCl2 – 2 мл, оливковое масло – 2 мл, дистиллированная вода – 40 мл. После инкубации клетки про-
мывали какодилатным буфером и 2 % ЭДТА в том же буфере, переносили на 30 мин в 0,15 % Pb(NO3)2 
и затем фиксировали 1 % OsO4 в 0,1 моль/л какодилатном буфере при температуре 0 °С в течение 2 ч.

Эстеразы лаурокса-9. Электронно-цитохимическое исследование локализации гидролаз лаурокса-9 
в дрожжах проводили по методу Нагаты [13]. Клетки фиксировали 1 % глутаровым альдегидом в 0,1 моль/л 
какодилатном буфере (pH 7,2) в течение 1 ч. После трехкратной отмывки в какодилатном буфере мате-
риал инкубировали при температуре 28 °С в течение 1 ч на средах с Tween 60 (Sigma-Aldrich, Германия) 
или лауроксом-9 в качестве субстрата. Затем материал фиксировали 1 % OsO4 в этом же какодилатном 
буфере при температуре 0 °С в течение 2 ч.

Аналитические методы исследования. В рамках данного этапа определялись следующие параметры.
Количество лаурокса-9. Поверхностно-активное вещество лаурокс-9 экстрагировали из культуральной 

жидкости четыреххлористым углеродом. Его концентрацию определяли методом инфракрасной (ИК) 
спектроскопии по полосам валентных колебаний связей С —— О и С — О — С (γ = 1730 см–1 и γ = 1100 см–1 
соответственно). Для записи ИК-спектров использовали спектрометр Specord IR-75 (Carl Zeiss, Герма-
ния) и неразборные кюветы из бромида калия (KBr) с толщиной поглощающего слоя 0,19 мм. Условия 
сканирования: время записи – 2,2 мин, масштаб – 400–2000 см–1, усиление – 1.

Липолитическая активность. Липолитическую активность в культуральной жидкости (экзолипазы) 
определяли по модифицированному методу Оты и Ямады [14] и выражали в объемах 0,05 н. раствора 
NaOH, израсходованных на титрование образовавшихся жирных кислот.

Статистический анализ. Каждое табличное значение является результатом выборочного усредне
ния не менее 50 измерений. Данные представлены как среднее значение и стандартное отклонение. 
Наличие каких-либо статистически значимых различий ( p < 0,05) между средними значениями иссле-
дуемых групп определялось с использованием однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA). Вер-
тикальные планки погрешностей на диаграммах представляют стандартные ошибки среднего значения.

Статистический анализ криофрактографических данных. Для количественного ультраструктурного 
анализа использовали негативы, экспонированные при увеличении в 25 000 раз. Окончательное увеличение 
на экране проектора, на котором проводили измерения, составляло 150 000 раз. Для измерений выбирали 
фрагменты плазмалеммы, параллельные плоскости реплики. Длину инвагинаций измеряли курвиметром. 
Подсчет плотности ВМЧ на инвагинациях проводили на периплазматической поверхности складок. 
Стереологический параметр Ssи

 («складчатость» плазмалеммы), численно равный площади инвагинаций, 
находящихся на единице площади плазмалеммы, определяли следующим образом. На выбранном для 
измерений фрагменте изображения наружной поверхности плазмалеммы, площадь которого S0 не пре-

вышала 1 мкм2, измеряли общую протяженность инвагинаций L li
n

= ∑ , а также подсчитывали число 
складок n. Значение стереологического параметра Ssи

 вычисляли по формуле

Ssи
 =

+( )
+ −( ) +( )
P L nd

S P d L nd
0 57

2 0 570

,

,
,

где d – ширина инвагинаций в плане реплики; Р – длина поперечного профиля складок (ширина «раз-
глаженной» инвагинации). Параметр Р определяли на поперечных сколах клеток. При вычислении Ssи

 
поперечное строение инвагинаций у клеток, принадлежащих одной популяции, считали одинаковым.

Результаты и их обсуждение
Были изучены три физиологические ситуации, при которых первичные этапы утилизации углерод-

ного субстрата у дрожжей происходят с помощью секретируемых ферментов (экзоферментов).
Дрожжи-аскомицеты C. maltosa, утилизирующие гексадекан (ситуация 1). Ранее нами было об-

наружено образование в клеточной стенке дрожжей гидрофобных участков, способных утилизировать 
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углеводороды при замене углеводного субстрата (глюкоза) на углеводородный (гексадекан и др.). Эти 
гидрофобные участки мы назвали каналами  [15–17]. Наличие в них высоких концентраций окисли-
тельных ферментов и других белков позволило предположить, что каналы являются местами первичного 
окисления углеводородов. В  настоящей работе аналогичное явление наблюдалось в  клеточной стенке 
C. maltosa (рис. 1, а – в).

Большинство каналов образовались в лаг-фазе и ранней лог-фазе роста C. maltosa на гексадекане. 
При дальнейшем культивировании количество каналов оставалось относительно постоянным (рис. 2).

С помощью электронно-микроскопической криофрактографии в  местах контакта каналов с  ЦПМ 
были выявлены специфические инвагинации (см. рис. 1, а и б; рис. 3, а – в), которые отличаются по мор-
фологии от обычных инвагинаций, описанных у многих видов дрожжей. Они названы нами сферически-
ми инвагинациями. Распределение ВМЧ в этих инвагинациях существенно отличалось от их распределе-
ния в остальной части ЦПМ (табл. 1). Как видно из табл. 1, у сферических инвагинаций ВМЧ переходят 
с  внешней  (EF) на внутреннюю  (PF) поверхность скола по трансмембранному и  латеральному типу, 
в остальной части ЦПМ они перемещаются в обратном направлении: от PF- к EF-поверхности скола.

Рис. 1. C. maltosa, растущая на гексадекане: а, б – ультратонкие срезы,  
на которых выявляются каналы в клеточной стенке; в – электронно-цитохимическое определение  

гемсодержащих окислительных ферментов (клетки окрашивали окисленным диаминобензидином).  
Используемые обозначения: И – обычные (палочковидные) инвагинации;  
СИ – сферические инвагинации; ЦПМ – цитоплазматическая мембрана;  

К – каналы в клеточной стенке; КС – клеточная стенка; ПР – продукт реакции
Fig. 1. C. maltosa growing on hexadecane: a, b – ultrathin sections, which reveal canals in the cell wall; 

c – electron cytochemical detection of heme-containing oxidative enzymes  
(the cells were stained with oxidised diaminobenzidine).  

Designations: И – usual (rod-shaped) invaginations; СИ – spherical invaginations;  
ЦПМ – cytoplasmic membrane; К – canals in the cell wall; КС – cell wall; ПР – product of reaction

Рис. 2. Динамика формирования каналов (синяя линия)  
в процессе роста C. maltosa на гексадекане (зеленая линия)

Fig. 2. The dynamics of canal formation (blue line)  
during growth of C. maltosa on hexadecane (green line)
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Т а б л и ц а  1
Плотность ВМЧ на EF- и PF-поверхностях скола плазмалеммы C. maltosa  

в зависимости от источника углерода, частиц на 1 мкм2

Ta b l e  1
Density of IMP intramembrane particles on the EF (outer) and PF (inner) surfaces  

of the freeze fracture of C. maltosa plasmalemma depending on the carbon source, particles per 1 μm2

Источник углерода
EF-поверхность PF-поверхность

Гладкая поверхность Сферическая  
инвагинация Гладкая поверхность Сферическая  

инвагинация

Углеводороды 1410 ± 176
691 ± 102  

(с учетом кривизны 
поверхности)

3210 ± 155
3550 ± 117

(с учетом кривизны 
поверхности)

Глюкоза 680 ± 136 – 4700 ± 312 –

Принимая во внимание тот факт, что сферические инвагинации и каналы образуют единую струк-
туру, участвующую в первичной модификации углеводородного субстрата, можно предположить, что 
в этих зонах оболочки дрожжей активация секреторных процессов происходит уже в первые часы куль-
тивирования. Установлено, что везикулы в ЦПМ С. maltosa (согласно своему размеру отнесенные к се-
креторным везикулам) появлялись спустя 2 ч культивирования на гексадекане (см. рис. 3, б ). 

Как видно из рис. 4, при дальнейшем культивировании по мере увеличения числа сферических ин-
вагинаций в ЦПМ количество везикул уменьшалось, т. е. наблюдалась обратная корреляция. Это может 
свидетельствовать о том, что формирование таких сложных структур (сферические инвагинации плюс 
каналы) завершается примерно в течение 10–12 ч. Мы предполагаем, что в ЦПМ дрожжей сферические 
инвагинации образуются за счет встраивания в нее мембран секреторных везикул (рис. 5).

Интересным открытием был тот факт, что модифицированные участки клеточной оболочки, ранее 
описанные нами как каналы, наблюдались и у условно-патогенных видов дрожжей C. albicans и C. tro­
picalis при росте на углеводородах (рис. 6, а – в). Сравнительный электронно-микроскопический анализ 
позволил обнаружить очевидное сходство структурных признаков у дрожжей, выращиваемых на углево-
дородах, и у патогенных дрожжей, описанных в работе [18] (см. рис. 6, г). Каналоподобные структуры, 
именуемые авторами статьи [18] cell wall pimples (CWP), были обнаружены у клеток C. albicans WO-1, 
выделенных из крови и легких пациента с иммуносупрессией. 

Рис. 3. Углеродно-платиновые реплики криосколов C. maltosa:  
а – при выращивании на среде с глюкозой в качестве источника углерода;  

б – через 2 ч культивирования на гексадекане; в – углеродно-платиновая реплика скола ЦПМ,  
на которой видны обычные и сферические инвагинации, на увеличенном фрагменте заметны ВМЧ.  

Используемые обозначения: И – обычные (палочковидные) инвагинации;  
СИ – сферические инвагинации; В – везикулы; ВМЧ – внутримембранные частицы

Fig. 3. Carbon-platinum replica of C. maltosa freeze fracture:  
a – growth in the medium supplied with glucose as the carbon source;  

b – the first 2 h of cultivation on hexadecane; c – carbon-platinum replica  
of the cytoplasmic membrane freeze fracture, which shows the usual and spherical invaginations,  

the enlarged fragment shows the intramembrane particles.  
Designations: И – usual (rod-shaped) invaginations;  

СИ – spherical invaginations; В – vesicles; ВМЧ – intramembrane particles



20

Экспериментальная биология и биотехнология. 2023;1:14–25
Experimental Biology and Biotechnology. 2023;1:14–25

Рис. 4. Динамика образования везикул (красная линия)  
и сферических инвагинаций (зеленая линия) у C. maltosa при культивировании на гексадекане

Fig. 4. Dynamics of the formation of vesicles (red line)  
and spherical invaginations (green line) in C. maltosa when cultured on hexadecane

Рис. 6. Сканирующая электронная микроскопия: а – C. maltosa при росте на гексадекане;  
б – C. albicans при росте на гексадекане; в – C. tropicalis при росте на гексадекане;  

г – C. albicans в условиях патогенеза (фотография взята из статьи [18]).  
Используемые обозначения: К – каналы; CWP – каналоподобные структуры клеточной стенки

Fig. 6. Scanning electron microscopy: а – C. maltosa grown on hexadecane;  
b – C. albicans grown on hexadecane; c – C. tropicalis grown on hexadecane;  

d – C. albicans in pathogenesis (the photo from the article [18]).  
Designations: К – canals; CWP – canal-like structures of the cell wall

Рис. 5. Схема увеличения площади дрожжевой ЦПМ за счет встраивания секреторных везикул:  
Ф – ферменты; СВ – секреторные везикулы; МСВ – мембраны секреторных везикул;  

П – плазматическая мембрана; КС – клеточная стенка
Fig. 5. Scheme of increasing the area of the yeast cytoplasmic membrane by embedding of secretory vesicles:  

Ф – enzymes; СВ – secretory vesicles; МСВ – membranes of secretory vesicles; П – plasma membrane; КС – cell wall
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Обнаружение структур, подобных каналам, у дрожжей в условиях патогенеза позволило сделать 
предположение об универсальности каналов, функционирующих как матрица для иммобилизации 
и секреции ферментов и других белков, необходимых дрожжевым клеткам в определенных физиологи-
ческих ситуациях. В случае утилизации углеводородов в каналах выявлены окислительные ферменты, 
что предполагает участие этих структур в первичных этапах метаболизма углеводородов. Вероятно, 
каналы у условно-патогенных дрожжей могут участвовать в процессах адгезии и инвазии при патоге-
незе. Дальнейшее изучение участия каналов в переходе дрожжей в патогенное состояние может помочь 
в понимании механизмов этого явления.

Дрожжи-базидиомицеты Cr. humicola при росте на лауроксе-9 (ситуация 2). В данном случае 
исследовался процесс утилизации лаурокса-9 базидиомицетными дрожжами Cr. humicola в качестве 
источника углерода. 

Молекула лаурокса-9 состоит из лауриновой кислоты и полиэтиленгликоля, связанных между собой 
сложноэфирной связью. Ранее установлено, что первой стадией разрушения лаурокса-9 является вне-
клеточный ферментативный гидролиз связи С — О в фрагменте С(О) — О с образованием лауриновой 
кислоты и полиэтиленгликоля [19]:

C11H23C — O — (СH2СH2O)9H → C11H23COOH + HO(СH2СH2O)9 H.
Динамика использования лаурокса-9 в качестве источника углерода в процессе роста культуры пред-

ставлена на рис. 7.

Электронно-микроскопическая криофрактография выявила образование карманоподобных инваги-
наций в ЦПМ Cr. humicola в первые часы инкубации клеток в среде с лауроксом-9 (рис. 8, а), которые 
исчезали при дальнейшем культивировании. При этом обычные (палочковидные) инвагинации, харак-
терные для многих дрожжей, у Cr. humicola не обнаруживались ни при каких условиях. Следует отме-
тить, что в лог-фазе роста клеток Cr. humicola в среде с лауроксом-9 (рис. 8, б ) значительно увеличива-
лась сеть их экзоцеллюлярных компонентов. Электронно-микроскопическая цитохимическая реакция 
на гидролазы выявила локализацию продукта реакции на этих компонентах (рис. 8, в).

Мы предполагаем, что образование карманоподобных инвагинаций связано с увеличением (воз-
можно, избыточным) общей площади ЦПМ при активации секреторно-везикулярных процессов в ходе 
адаптивной модификации клеточной стенки, а также с транспортом гидролаз на экзоцеллюлярные 
компоненты клеток.

Сравнительная характеристика количества ВМЧ в клетках Cr. humicola, растущих на глюкозе и лау-
роксе-9, показывает, что при адаптации к росту на лауроксе-9 их ЦПМ претерпевает глубокие адаптивные 
структурные перестройки: количество ВМЧ значительно возрастает на обеих поверхностях (EF и PF) 
криоскола (табл. 2).

Рис. 7. Динамика утилизации лаурокса-9 (оранжевая линия)  
клетками Cr. humicola в процессе роста (зеленая линия)

Fig. 7. The dynamics of the utilisation of laurox-9 (orange line)  
by Cr. humicola in the process of growth (green line)
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Т а б л и ц а  2
Плотность ВМЧ  

на EF- и PF-поверхностях скола плазмалеммы Cr. humicola  
в зависимости от источника углерода, частиц на 1 мкм2

Ta b l e  2
Density of intramembrane particles  

on the EF and PF surfaces of the freeze fracture of Cr. humicola  
plasmalemma depending on the carbon source, particles per 1 μm2

Источник углерода EF-поверхность PF-поверхность

Глюкоза 898 ± 164 2328 ± 295
Лаурокс-9 1142 ± 235 3953 ± 305

Дрожжи S.  lipolytica при росте на среде с оливковым маслом в качестве источника углерода 
(ситуация 3). В этом варианте опытов изучались ультраструктурные изменения ЦПМ S. lipolytica в связи 
с секрецией липазы. S.  lipolytica была выбрана за ее способность проявлять высокую экзолипазную 
активность при выращивании в присутствии оливкового масла как источника углерода. Активность экзо-
липазы была максимальной к концу лог-фазы роста. В этих условиях для нейтрализации образовавшихся 
жирных кислот в культуральную жидкость необходимо было добавить 9 мл 0,05 н. NaOH, тогда как в случае 
клеток, лишенных экзоцеллюлярного вещества, для нейтрализации этих кислот требовалось всего 2,6 мл 
0,05 н. NaOH. 

Электронно-микроскопическая криофрактография S. lipolytica в первые 2–3 ч после переноса в сре-
ду с оливковым маслом (лаг-фаза) выявила активные перестройки в ЦПМ, а именно образование боль-
шого количества везикул различного диаметра и переходных форм инвагинаций (рис. 9, а). В процессе 
дальнейшего культивирования (лог-фаза) структура инвагинаций становилась более четкой и на по-
верхности клеток появлялось значительное количество экзоцеллюлярного вещества (рис. 9, б ). Элек-
тронно-микроскопическое определение активности липазы показало, что продукт реакции с липазой 
был локализован в экзоцеллюлярном веществе, а также инвагинациях ЦПМ (рис. 9, в).

Мы предположили, что инвагинации ЦПМ могут быть связаны с секрецией липазы. Был проведен срав-
нительный анализ ультраструктуры ЦПМ S. lipolytica при высокой экзолипазной активности клеток и при 
ее снижении до нуля после переноса липолитически активных клеток  S. lipolytica в 0,05 моль/л фосфатный 
буфер (pH 8,0), т. е. в так называемые условия голодания (табл. 3). Многочисленные (до 80 % от общего 
числа инвагинаций) короткие (длиной около 200 нм) инвагинации, появляющиеся при высокой экзоли-
пазной активности S. lipolytica (см. рис. 9, б ), значительно удлинялись в условиях голодания (рис. 9, г).

Рис. 8. Cr. humicola, выращенная на среде с лауроксом-9: 
а – криоскол ЦПМ через 2 ч культивирования; б – криоскол ЦПМ клеток Cr. humicola в лог-фазе роста;  

в – электронно-микроскопическая цитохимическая реакция на гидролазы в клетках Cr. humicola в лог-фазе роста.  
Используемые обозначения: КПИ – карманоподобные инвагинации; В – везикулы; 

ЭЦВ – экзоцеллюлярное вещество; ПР – продукт реакции на гидролазу
Fig. 8. Cr. humicola growing in the medium with laurox-9:  

a – freeze fracture of cytoplasmic membrane after 2 h of cultivation;  
b – freeze fracture of cytoplasmic membrane of the cells taken from the log-phase of growth;  

c – electron microscopic cytochemical reaction for hydrolases in the cells taken from the log-phase of growth.  
Designations: КПИ – pocket-like invaginations; В – vesicles;  

ЭЦВ – exocellular substance; ПР – reaction product for hydrolase
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Т а б л и ц а  3
Характеристика инвагинаций плазмалеммы  

S. lipolytica в зависимости от состояния клеток
Ta b l e  3

Characteristics of S. lipolytica plasmalemma  
invaginations depending on the state of the cells

Состояние клеток
Размер инвагинаций, нм

Длина Ширина

Липолитическая активность 106 ± 23 19 ± 3
Голод 307 ± 137 17 ± 2

Было обнаружено, что при высокой липолитической активности S. lipolytica количество ВМЧ значи-
тельно выше на PF-поверхности скола (табл. 4). 

Т а б л и ц а  4
Плотность ВМЧ в плазмалемме S. lipolytica  

в зависимости от состояния клеток
Ta b l e  4

Density of intramembrane particles in the plasmalemma  
of S. lipolytica depending on the state

Состояние клеток
Плотность ВМЧ, частиц на 1 мкм2

EF-поверхность PF-поверхность

Липолитическая активность 698 ± 83 2750 ± 254
Голод 399 ± 67 2411 ± 150

Вероятно, более высокая плотность ВМЧ и преобладание коротких инвагинаций связаны с высо-
кой экзолиполитической активностью. В пользу этого предположения свидетельствуют данные о том, 
что при отсутствии экзолиполитической активности в условиях голодания увеличивается сворачивание 
ЦПМ и снижается плотность ВМЧ. Эти факты, а также наличие удлиненных инвагинаций можно счи-
тать структурным эквивалентом снижения метаболической активности мембраны.

Рис. 9. Криофрактография скола ЦПМ S. lipolytica и цитохимическое выявление липазы: 
а, б – лаг- и лог-фазы роста S. lipolytica соответственно;  

в – электронно-микроскопическое цитохимическое определение активности липазы;  
г – скол S. lipolytica при отсутствии питательных веществ (условия голодания).  

Используемые обозначения: И – обычные (палочковидные) инвагинации;  
В – везикулы; ПР – продукт реакции на липазу; ЭЦВ – экзоцеллюлярное вещество

Fig. 9. Cryofractography of the fracture of S. lipolytica  
cytoplasmic membrane and cytochemical detection of lipase:  
a, b – lag and log growth phases of S. lipolytica respectively;  

c – electron microscopic cytochemical determination of lipase activity;  
d – S. lipolytica fracture in the absence of nutrients (starvation conditions).  

Designations: И – ordinary (rod-shaped) invaginations; В – vesicles;  
ПР – reaction product for lipase; ЭЦВ – exocellular substance
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Заключение
Показаны три типа ультраструктурных изменений ЦПМ в зависимости от физиологического состояния 

дрожжевых клеток, что свидетельствует о лабильности и полифункциональности этого клеточного аппарата. 
Во всех трех рассмотренных физиологических ситуациях культивирования ростовые субстраты утилизирова-
лись внеклеточно с помощью ферментов, секретируемых и транспортируемых на внеклеточные компоненты 
дрожжей по известному везикулярному механизму [20]. При этом мембраны секреторных везикул встраиваются 
в ЦПМ, увеличивая тем самым ее площадь (см. рис. 5). Мы полагаем, что дрожжи формируют специфические 
инвагинации в результате переизбытка ЦПМ в замкнутом пространстве, ограниченном клеточной стенкой.

В ситуации 1 указанный тип структурных изменений ЦПМ в случае утилизации углеводородов свя-
зан с формированием в дрожжевой оболочке модифицированного участка, состоящего из сферической 
инвагинации, канала клеточной стенки с экзоцеллюлярными компонентами, выступающими за пределы 
клетки. В данном случае сферические инвагинации, функционально связанные с клеточной стенкой, 
входят в структуры, названные нами трофосомами [15]. Трофосомы – это субстратзависимые структу-
ры, существующие во время всего процесса утилизации углеводородов. К такому типу структурных 
изменений оболочки можно отнести образование каналов у условно-патогенных дрожжей при росте на 
углеводородах и формирование каналоподобных структур у дрожжей при патогенезе. Однако последнее 
утверждение требует дополнительных исследований.

В ситуации 2 крупные карманоподобные инвагинации ЦПМ появлялись только в первые часы куль-
тивирования (лаг-фаза) и исчезали в дальнейшем. Это указывает на то, что данные инвагинации не 
участвуют в гидролизе лаурокса-9. Мы предполагаем, что образование этих инвагинаций связано со 
структурно-приспособительными перестройками клеточной оболочки при адаптации дрожжей к ути-
лизации лаурокса-9. Эти перестройки обусловлены модификацией клеточной стенки и образованием 
внеклеточных компонентов, на которых иммобилизованы ферменты гидролиза лаурокса-9. Активация 
секреторных процессов приводит к временному увеличению площади ЦПМ.

В ситуации 3 везикулярный аппарат клеток активизировался в первые часы культивирования дрожжей 
в среде с оливковым маслом. Это вполне естественно, так как для утилизации данного субстрата необходим 
комплекс экзоферментов. Электронно-микроскопическая цитохимическая реакция на липазу выявила локали-
зацию продукта реакции на экзоцеллюлярных компонентах и в инвагинациях ЦПМ. Об участии инвагинаций 
в утилизации оливкового масла свидетельствуют значительные структурные перестройки ЦПМ, такие как 
удлинение инвагинаций и снижение плотности ВМЧ, происходящие в ответ на изменение физиологических 
условий – переход клеток в состояние покоя или голодания, когда ферменты не секретируются.

Таким образом, на основании цитобиохимических и морфометрических данных впервые показана 
значительная вариабельность морфологии ЦПМ у дрожжей в различных физиологических ситуациях. 
Были обнаружены три типа адаптивных структурно-функциональных перестроек ЦПМ. Мы предпо-
лагаем, что эти изменения обусловлены активизацией секреторных процессов, приводящих к увели-
чению площади ЦПМ. Полученные данные не только расширяют представление об адаптивных пере-
стройках дрожжевых клеток, но и могут иметь практическое значение, например в терапии микозов, 
вызванных дрожжевыми организмами [21]. 
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ВЛИЯНИЕ ПРОПИОНОВОЙ И МАСЛЯНОЙ КИСЛОТ  
НА ПЕРЕКИСНОЕ ОКИСЛЕНИЕ ЛИПИДОВ  
В ГОМОГЕНАТАХ МОЗГА И ПЕЧЕНИ КРЫС

Е. В. ЯЦКЕВИЧ 1), М. ДЖАВАД 2), С. В. ФЕДОРОВИЧ 2)

1)Белорусский государственный медицинский университет,  
пр. Дзержинского, 83, 220116, г. Минск, Беларусь 

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

Микробиота кишечника может вносить вклад в патогенез различных заболеваний центральной нервной сис
темы. Считается, что штаммы, продуцирующие пропионовую кислоту, обладают нейротоксичным действием, 
а штаммы, продуцирующие масляную кислоту, – нейропротекторным действием. В статье проведена сравнительная 
оценка влияния пропионовой и масляной кислот в концентрации 1–10 ммоль/л на базальный уровень перекисного 
окисления липидов и уровень перекисного окисления липидов в условиях окислительного стресса, вызванного перок-
сидом водорода, в гомогенатах мозга и печени. Пропионовая кислота достоверно не изменяла базальный уровень 
перекисного окисления липидов в гомогенате мозга, но ингибировала этот процесс в гомогенате печени. Масляная 
кислота индуцировала перекисное окисление липидов в гомогенатах печени и мозга. Более выраженным эффект 
был в гомогенате печени: добавление уже 1 ммоль/л масляной кислоты приводило к увеличению перекисного окис-
ления липидов в этом органе в 2,35 раза. Пропионовая кислота способствовала усилению перекисного окисления 
липидов в условиях окислительного стресса, вызванного пероксидом водорода, в гомогенате мозга в концентрации 
10 ммоль/л и в гомогенате печени в концентрациях 1 и 10 ммоль/л. Масляная кислота обусловливала небольшое 
увеличение уровня перекисного окисления липидов в гомогенате мозга в концентрации 5 ммоль/л и его снижение 
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в гомогенате печени в концентрации 10 ммоль/л. Таким образом, пропионовая и масляная кислоты способны влиять 
на процессы перекисного окисления липидов в гомогенатах мозга и печени. Пропионовая кислота, как правило, 
обладает антиоксидантными свойствами, а масляная кислота – прооксидантными свойствами. Все эффекты были 
более выражены в гомогенате печени. 

Ключевые слова: микробиота; пропионовая кислота; масляная кислота; головной мозг; перекисное окисление 
липидов; активные формы кислорода.
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Gut microbiota can contribute to pathogenesis of different brain diseases. It is believed that strains which produced pro-
pionic acid have neurotoxic influence. Also strains which produced butyric acid have neuroprotective influence. In present 
paper we compare effects of propionic and butyric acids in concentration 1–10 mmol/L on basal level of lipid peroxydation 
and lipid peroxidation in case of oxidative stress induced by hydrogen peroxide in brain and liver homogenates. Propionic 
acid does not influence basal level of lipid peroxidation in brain homogenate and inhibits it in liver homogenate. Butyric acid 
induced this process in liver and brain homogenates. Effect was more pronounced in liver homogenate. Already 1 mmol/L 
of butyrate increase lipid peroxidation in 2.35 folds in this tissue. Propionic acid in concentration 10 mmol/L leads to in-
crease lipid peroxidation induced by hydrogen peroxide in brain homogenate. The same compounds in concentration 1 and 
10 mmol/L to increase lipid peroxidation in case of oxidative stress induced by hydrogen peroxide in liver homogenate. 
Butyric acid in concentration 5 mmol/L leads to small increase of the same characteristic in brain homogenate, 10 mmol/L 
of butyrate decreases lipid peroxidation induced by hydrogen peroxide in liver homogenate. Therefore, propionic and 
butyric acids able to influenced lipid peroxidation in brain and liver homogenates. Propionic acid mainly has antioxidant 
properties. Butyric acid has prooxidant properties. All effects were more pronounced in liver homogenate. 

Keywords: microbiota; propionic acid; butyric acid; brain; lipid peroxidation; reactive oxygen species.
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Введение
Микробиота кишечника может влиять на работу головного мозга [1] и в зависимости от доминирую

щих штаммов оказывать защитное действие или же, наоборот, являться патогенетическим фактором для 
различных заболеваний центральной нервной системы [1– 4]. Микробиом потенциально может влиять 
на работу головного мозга посредством различных механизмов, поэтому существует несколько гипотез 
действия микробиома, но основной из них считается химическая. Согласно этой гипотезе микробиом 
выделяет различные вещества, которые обладают нейропротекторными или же нейротоксичными свой-
ствами  [1– 4]. К таким веществам относятся катехоламины, аминокислоты и их производные, а также 
короткоцепочечные жирные кислоты, в частности пропионовая и масляная кислоты. Получены доказа-
тельства, что пропионовая кислота в целом обладает нейротоксичными свойствами [3], а масляная кис-
лота – нейропротекторными свойствами [4]. Оба этих соединения достаточно хорошо проникают через 
гематоэнцефалический барьер. В то же время остается непонятным, чем объясняется физиологически 
противоположное действие химически достаточно близких веществ.

Короткоцепочечные жирные кислоты воздействуют на клетки различными способами: они могут 
закислять цитозоль [5], активировать G-протеинсвязанные рецепторы [2; 6; 7], ингибировать гистонде
ацетилазу [4; 8]. Ингибирование гистондеацетилазы приводит к регуляции по эпигенетическому механиз-
му [4]. Короткоцепочечные жирные кислоты также могут влиять на образование свободных радикалов 
и регулировать окислительный стресс [9; 10]. Остается неизвестным, насколько вышеперечисленные 
механизмы специфичны для клеток мозга. 
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В данной работе сравнивалось действие пропионовой и масляной кислот на основной маркер окис-
лительного стресса, перекисное окисление липидов (ПОЛ), в гомогенатах мозга и печени. Изучались 
базальный уровень ПОЛ и уровень ПОЛ при дополнительном внесении 1 ммоль/л пероксида водорода.

Материалы и методы исследования
В работе использовались пропионовая и масляная кислоты (Sigma, США), все остальные реактивы 

квалификации не ниже «о. с. ч.».
Гомогенат получали из печени и мозга самцов беспородных белых крыс массой 150 –180 г, содержа-

щихся на стандартном рационе вивария БГУ. Печень и мозг подопытных животных извлекали и дваж-
ды промывали в ледяном 0,1 моль/л натрий-фосфатном буфере (рH 7,4). Ткани измельчали ножницами 
в чашке Петри, стоящей на льду, и делали навеску 1 г. Гомогенизацию проводили в гомогенизаторе 
Поттера с притертым тефлоновым пестиком, предварительно добавив 4 мл 0,1 моль/л натрий-фосфат-
ного буфера (рH 7,4) и еще 5 мл через 30 с. Таким образом, получали 10 % гомогенат, который сразу же 
фильтровали через 3– 4 слоя марли. 

Уровень ПОЛ определяли по накоплению продуктов, реагирующих с тиобарбитуровой кисло-
той (ТБК) [11]. Готовый 10 % гомогенат печени или мозга разводили в натрий-фосфатном буфере до 
конечной концентрации белка 0,8 –1,0 мг/мл. Гомогенат вместе с буфером и другими добавками инкубиро-
вали при температуре 37 °C в течение 30 мин. К 1 мл разведенного гомогената добавляли 1 мл 0,1 моль/л 
натрий-фосфатного буфера (pH 7,4), 0,5 мл 30 % раствора трихлоруксусной кислоты, 2 мл 0,8 % раствора 
ТБК. Пробы помещали в кипящую водяную баню на 15 мин, выпавший в осадок белок отделяли центри-
фугированием при 1500 –3000 об/мин в течение 10 мин. Полученный супернатант спектрофотометрировали 
при длине волны 532 нм. 

Окислительный стресс стимулировался добавлением пероксида водорода в концентрации 1 ммоль/л. 
Это вещество вносили вместе с пропионовой или масляной кислотой в гомогенат тканей. Накопление 
ТБК-активных продуктов без пероксида водорода принималось за базальный уровень ПОЛ. 

Содержание ТБК-активных продуктов (моль на 1 мг белка) рассчитали по формуле

C A
ln

=
ε

,

где А – оптическая плотность при длине волны 532 нм; ε – коэффициент молярной экстинкции ТБК 
(ε = 1,56 ⋅ 105 моль–1 ⋅ см–1); l – длина оптического пути (l = 1 см); n – концентрация белка (мг) в 1 мл 
разведенного гомогената, определенная по методу Лоури [12] c использованием бычьего сывороточного 
альбумина как стандарта.

Результаты представляли в виде среднего арифметического индивидуальных измерений и стандартной 
ошибки среднего арифметического. Статистической обработке подвергались нормализованные значения. 
Для анализа данных применялся t-критерий Стьюдента. Статистически значимыми считались различия 
при р ≤ 0,05. Нормальность распределения выборок подтверждалась тестом Шапиро – Уилка. 

На рисунках приведены результаты не менее чем 8 экспериментов. Всего в экспериментальной се-
рии было использовано 15 животных.

Результаты и их обсуждение
Из рис. 1, а, видно, что пропионовая кислота не влияет на процессы ПОЛ в гомогенате мозга. В то же 

время она проявляет антиоксидантные свойства в гомогенате печени (рис. 1, б ). Более сложная зави-
симость наблюдается в случае обработки гомогенатов 1 ммоль/л пероксидом водорода. В гомогенате 
мозга накопление ТБК-активных продуктов увеличивалось при концентрации пропионовой кислоты 
10 ммоль/л и уменьшалось при ее концентрации 5 ммоль/л (рис. 2, а). В гомогенате печени ПОЛ активи-
ровалось при добавлении 1 и 10 ммоль/л пропионовой кислоты, но снижалось при внесении 5 ммоль/л 
пропионовой кислоты (рис. 2, б ). В присутствии 1 ммоль/л кислоты накопление ТБК-активных про-
дуктов возрастало в 1,83 раза, что свидетельствует о значительном усилении окислительного стресса. 

Как видно из рис. 3, а, масляная кислота способствует увеличению накопления ТБК-активных про-
дуктов в гомогенате мозга при концентрациях 1 и 5 ммоль/л, но не влияет на их уровень при концент
рации 10 ммоль/л. В то же время в гомогенате печени масляная кислота обладает прооксидантными 
свойствами во всем изученном диапазоне концентраций (1–10 ммоль/л) (рис. 3, б ). Максимальный эф-
фект (увеличение в 2,35 раза по сравнению с контролем) наблюдался при концентрации 1 ммоль/л. При 
дополнительной обработке гомогената мозга пероксидом водорода достаточно небольшое повышение 
уровня ТБК-активных продуктов отмечалось только в  случае внесения 5  ммоль/л масляной кисло
ты (рис.  4,  а). В  гомогенате печени в  присутствии пероксида водорода и  масляной кислоты проис-
ходило незначительное увеличение накопления ТБК-активных продуктов при концентрации кислоты 
1 ммоль/л и двукратное его снижение при концентрации кислоты 10 ммоль/л (рис. 4, б ).
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Рис. 1. Влияние пропионовой кислоты на ПОЛ в гомогенатах мозга (а) и печени (б ). 
За 100 % взято накопление ТБК-активных продуктов без пропионовой и масляной кислот,  

составившее (0,767 ± 0,097) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате мозга 
и (0,110 ± 0,017) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате печени. 

Знаком * отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,05,  
знаком ** – статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01
Fig. 1. Influence of propionic acid on lipid peroxidation in brain (a) and liver (b) homogenates. 

The 100 % level correspond accumulation of TBA-active products without propionic and butyric acids.  
This characteristic consist (0.767 ± 0.097) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for brain homogenate  

and (0.110 ± 0.017) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for liver homogenate. 
Sign * marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.05,  

sign ** – statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01

Рис. 2. Влияние пропионовой кислоты на ПОЛ в гомогенатах мозга (а) и печени (б )  
в условиях окислительного стресса, вызванного добавлением 1 ммоль/л пероксида водорода. 

За 100 % взято накопление ТБК-активных продуктов без пропионовой и масляной кислот,  
составившее (0,388 ± 0,070) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате мозга  

и (0,188 ± 0,040) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате печени. 
Знаком ** отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01

Fig. 2. Influence of propionic acid on lipid peroxidation in case oxidative stress induced  
by 1 mmol/L hydrogene peroxide in brain (a) and liver (b) homogenates. 

The 100 % level correspond accumulation of TBA-active products without propionic and butyric acids.  
This characteristic consist (0.388 ± 0.070) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for brain homogenate  

and (0.188 ± 0.040) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for liver homogenate. 
Sign ** marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01
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Рис. 3. Влияние масляной кислоты на ПОЛ в гомогенатах мозга (а) и печени (б ). 
За 100 % взято накопление ТБК-активных продуктов без пропионовой и масляной кислот,  

составившее (0,767 ± 0,097) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате мозга  
и (0,110 ± 0,017) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате печени. 

Знаком ** отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01
Fig. 3. Influence of butyric acid on lipid peroxidation in brain (a) and liver (b) homogenates. 

The 100 % level correspond accumulation of TBA-active products without propionic and butyric acids.  
This characteristic consist (0.767 ± 0.097) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for brain homogenate  

and (0.110 ± 0.017) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for liver homogenate. 
Sign ** marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01

Рис. 4. Влияние масляной кислоты на ПОЛ в гомогенатах мозга (а) и печени (б )  
в условиях окислительного стресса, вызванного добавлением 1 ммоль/л пероксида водорода. 

За 100 % взято накопление ТБК-активных продуктов без пропионовой и масляной кислот,  
составившее (0,388 ± 0,070) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате мозга  

и (0,188 ± 0,040) мкмоль/л малонового альдегида на 1 мг белка в гомогенате печени. 
Знаком * отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,05,  

знаком ** – статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01
Fig. 4. Influence of butyric acid on lipid peroxidation in case of oxidative stress induced  

by 1 mmol/L hydrogene peroxide in brain (a) and liver (b) homogenates. 
The 100 % level corresponds accumulation of TBA-active products without propionic and butyric acids.  

This characteristic consists (0.388 ± 0.070) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for brain homogenate  
and (0.188 ± 0.040) µmol/L malondialdehyde per 1 mg protein for liver homogenate. 

Sign * marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.05,  
sign ** – statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01
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Ранее было показано, что закисление повышает накопление продуктов ПОЛ в срезах мозга [13], по-
этому с помощью рН-метра проверено, что выбранные концентрации пропионовой и масляной кислот 
не способны сдвигать рН натрий-фосфатного буфера (данные не указаны).

Полученные результаты свидетельствуют, что при определенных условиях обе кислоты могут быть 
как прооксидантами, так и антиоксидантами. В то же время без дополнительной обработки пероксидом 
водорода пропионовая кислота оказывает только антиоксидантное действие, а масляная кислота – только 
прооксидантное действие. Это не соответствует сложившейся в литературе концепции о преимущественно 
нейротоксичной роли пропионовой кислоты [2; 3] и нейропротекторной роли масляной кислоты [2; 4]. 
Следует отметить, что защитное действие масляной кислоты связано с увеличением экспрессии антиокси-
дантных ферментов по эпигенетическому механизму. Маловероятно, что в гомогенате будет происходить 
экспрессия белков. Установлено, что в клетках кишечника масляная кислота может использоваться мито
хондриями для окислительного фосфорилирования [14]. Неизвестно, способны ли короткоцепочечные 
жирные кислоты выступать источником энергии для клеток мозга и печени, но если способны, то это 
может приводить к образованию свободных радикалов в электрон-транспортной цепи митохондрий [15], 
что объясняет прооксидантное действие масляной кислоты в проведенных экспериментах. Кроме того, 
показано, что бутират вызывает открытие пор в митохондриях [16], что также может быть причиной 
окислительного стресса.

Заключение
Таким образом, влияние короткоцепочечных жирных кислот на ПОЛ в гомогенатах не объясняет 

физиологического действия этих веществ. Хотя, конечно, проведенные эксперименты дают дополни-
тельную информацию о механизмах действия метаболитов, синтезируемых кишечной микрофлорой. 

В случае индукции окислительного стресса пероксидом водорода масляная кислота вызывает доста-
точно небольшие изменения в накоплении ТБК-активных продуктов, тогда как пропионовая кислота, 
как правило, способствует значительному усилению ПОЛ. Вероятно, это обусловлено потенциальным 
ингибированием антиоксидантных ферментов. Данный механизм мог бы объяснить нейротоксичное 
действие пропионовой кислоты, хотя, конечно, этот вопрос требует дальнейшего изучения.

В рамках исследования какой-либо специфичности действия короткоцепочечных жирных кислот по 
отношению к гомогенату мозга не обнаружено. Более того, эффекты в гомогенате печени, как правило, 
были более выражены (см. рис. 1– 4). Это можно объяснить тем, что печень является первым органом, 
куда попадает кровь после кишечника, и, соответственно, многие процессы в данном органе могут ре-
гулироваться продуктами кишечной микробиоты [2]. 

Следовательно, такие продукты кишечной микробиоты, как масляная и пропионовая кислоты, спо-
собны влиять на процессы перекисного окисления в гомогенатах печени и мозга.
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В настоящее время проводятся многочисленные клинические исследования по использованию естественных 
киллерных клеток в терапии онкологических заболеваний и солидных опухолей. Однако такая иммунотерапия 
может быть ограничена непродолжительной персистенцией естественных киллерных клеток в организме реци-
пиента и способностью опухолевых клеток избегать распознавания естественными киллерными клетками. Реше-
ние этих проблем путем модификации исходных свойств естественных киллерных клеток может существенно 
повысить эффективность противоопухолевой терапии. Одним из способов модификации является использование 
новых фидерных клеточных линий, экспрессирующих различные комбинации мембранно-связанных цитокинов 
(ИЛ-12, ИЛ-15, ИЛ-18, ИЛ-21), для получения естественных киллерных клеток с особым фенотипом (memory-
like). В ходе проведенного исследования получены две новые фидерные клеточные линии на основе клеток линии 
K-562 с эктопической экспрессией комбинаций цитокинов ИЛ-15, ИЛ-12, ИЛ-18 и ИЛ-21, ИЛ-12, ИЛ-18 для экс-
пансии естественных киллерных клеток с усиленной противоопухолевой активностью.

Ключевые слова: естественные киллерные клетки; интерлейкины; фидерные клеточные линии; острый лейкоз; 
иммунотерапия.
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Numerous clinical studies are currently underway on the use of natural killer cells in the treatment of cancer and solid 
tumors. However, such immunotherapy may be limited by the short persistence of natural killer cells in the host body 
and the ability of tumor cells to avoid recognition by natural killer cells. Solving these problems by modifying the initial 
properties of natural killer cells can significantly increase the effectiveness of antitumor therapy. One of the methods of 
modification is the use of new feeder cell lines expressing various combinations of membrane-bound cytokines (IL-12, 
IL-15, IL-18, IL-21) to obtain natural killer cells with a specific phenotype (memory-like). In the course of the work done, 
two new feeder cell lines based on K-562 cells with ectopic expression of a combination of interleukins IL-15, IL-12, 
IL-18 and IL-21, IL-12, IL-18 were obtained for the expansion of natural killer cells with enhanced antitumor activity.
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Введение
На сегодняшний день клеточная терапия активно внедряется в схемы лечения различных заболева-

ний, в том числе онкологических. Основной функцией естественных киллерных (ЕК) клеток, которые 
относятся к группе клеток врожденного иммунитета, является защита организма от вирусов и опухо-
левой трансформации [1]. В настоящее время проводятся многочисленные клинические исследования 
по использованию ЕК-клеток в терапии онкогематологических заболеваний и солидных опухолей [2]. 
Преимущество применения ЕК-клеток в онкологии заключается в их врожденной высокой противо-
опухолевой активности, а также безопасности для пациента даже при использовании аллогенных ЕК-
клеток. Однако успешное применение ЕК-иммунотерапии ограничивается рядом факторов, в частности 
непродолжительной персистенцией ЕК-клеток в организме реципиента и способностью опухолевых 
клеток избегать распознавания ЕК-клетками. Решение указанных проблем путем модификации исходных 
свойств ЕК-клеток может существенно повысить эффективность противоопухолевой терапии. Ранее 
авторами были получены два варианта генетически модифицированных фидерных клеточных линий на 
основе клеток линии K-562 – сублиния FD15, экспрессирующая рекомбинантный белок 4-1BBL и ИЛ-15, 
и сублиния FD21, экспрессирующая рекомбинантный белок 4-1BBL и ИЛ-21 [3].
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Цель исследования – получить новые фидерные клеточные линии с эктопической экспрессией комби-
наций мембранно-связанных цитокинов ИЛ-15, ИЛ-12, ИЛ-18 и ИЛ-21, ИЛ-12, ИЛ-18 для приобретения 
ЕК-клетками особого фенотипа (memory-like) [4]. Одной из особенностей таких клеток является более 
длительная персистенция in vivo и усиленная противоопухолевая активность, характеризующаяся по-
вышенной продукцией IFN-γ [5].

Таким образом, актуальность работы обусловлена необходимостью исследовать методологические 
подходы, позволяющие модифицировать ЕК-клетки для усиления их противоопухолевых свойств и даль-
нейшего применения в иммунотерапии онкологических заболеваний.

Материалы и методы исследования
Клеточные линии. В работе использовались следующие клеточные линии:
	• K-562 – иммортализованная клеточная линия хронического миелоидного лейкоза человека;
	• HEK-293T – иммортализованная клеточная линия эмбриональной почки человека;
	• 4-1BBL-mbIL-15 – производная клеточной линии K-562, полученная путем генетической моди-

фикации и экспрессирующая полноразмерный белок 4-1BBL человека и рекомбинантную мембранно-
связанную форму ИЛ-15 человека [3];

	• 4-1BBL-mbIL-21 – производная клеточной линии K-562, полученная путем генетической моди-
фикации и экспрессирующая полноразмерный белок 4-1BBL человека и рекомбинантную мембранно-
связанную форму ИЛ-21 человека [3].

Культивирование клеточных линий. Все этапы культивирования проводили в СО2-инкубаторе 
в увлажненной атмосфере (95 %) при 5 % СО2, температуре 37 °С. Линию клеток K-562 и ее производ
ные культивировали в ростовой среде RPMI-1640 (Sigma-Aldrich, США), а линию HEK-293T – в полной 
ростовой среде DMEM (Sigma-Aldrich) с добавлением 10 % ЭТС, 2 ммоль/л L-глютамина, смеси анти-
биотиков и антимикотика (Life Technologies, США) в обоих случаях.

Получение рекомбинантных псевдотипированных лентивирусных частиц. Данный этап вклю-
чал несколько стадий и осуществлялся по следующей схеме.

Котрансфекция клеток линии HEK-293Т. За 24 ч до котрансфекции по 2 мл суспензии клеток линии 
HEK-293Т в полной ростовой среде DMEM (плотность суспензии составляла 5 ⋅ 105 клеток на 1 мл) вно-
сили в лунки 6-луночного планшета для адгезивного культивирования клеток (Sarstedt Group, Германия), 
аккуратно перемешивали и проводили инкубирование планшета. Спустя 24 ч размораживали плазмид-
ные векторы, 2 моль/л раствор CaCl2 и HBS-буфер. В стерильной пробирке типа «эппендорф» объемом 
1,5 мл смешивали 0,6 мкг плазмидного вектора оболочки pMD2.G, 1 мкг пакующего плазмидного вектора 
pCMV_dR8.91, 1,8 мкг трансфер-плазмиды pWPXL, 9,25 мкл 2 моль/л CaCl2, доводили объем раствора до 
75 мкл на 1 лунку с помощью воды и перемешивали пипетированием. В отдельную пробирку объемом 
1,5 мл наливали 75 мкл HBS-буфера. Содержимое пробирки с ДНК перемешивали и медленно по каплям, 
вортексируя с небольшой интенсивностью, добавляли в пробирку с HBS-буфером. Полученную смесь 
интенсивно перемешивали в течение 1 с и инкубировали при комнатной температуре в течение 5 мин. 
Образовавшийся преципитат аккуратно перемешивали пипетированием и вносили к клеткам HEK-293T 
в количестве 150 мкл на 1 лунку, стараясь распределить его максимально равномерно по всей поверх-
ности. Качество нанесенного на клетки преципитата оценивали с помощью инвертированного микро-
скопа, убеждаясь, что частицы преципитата распределены равномерно и не образуют агрегатов. После 
этого проводили инкубирование планшета. Через 12 ч жидкость из лунок удаляли с помощью аспиратора 
и вместо нее в каждую лунку по каплям вносили 1 мл среды Opti-MEM (Thermo Fisher Scientific, США), 
после чего инкубировали планшет на протяжении 48 ч.

Сбор рекомбинантных псевдотипированных лентивирусных частиц. Супернатант собирали в плас
тиковую стерильную пробирку типа «фалькон» объемом 15 мл и пропускали через фильтр с размером 
пор 0,45 мкм (Carl Roth, Германия). Эффективность котрансфекции оценивали путем анализирования 
снятых с лунок планшета клеток на проточном цитометре Cytomics FC 500 (Beckman Coulter, США).

Концентрирование рекомбинантных псевдотипированных лентивирусных частиц методом 
ультрацентрифугирования. Концентрирование рекомбинантных лентивирусов проводили в толсто-
стенных открытых конических полиалломерных пробирках размером 11 × 34 мм (Beckman Coulter), ос-
нащенных адаптерами (Beckman Coulter). Стерильную пробирку доверху (13 мл) заполняли осветленным 
супернатантом, содержащим рекомбинантные лентивирусы, ставили в держатель ротора MLA-55 (Beckman 
Coulter) и центрифугировали в препаративной ультрацентрифуге Optima MAX-XP (Beckman Coulter) при 
температуре 4 °С и ускорении 50 000 g на протяжении 90 мин. После завершения центрифугирования 
отбирали 150 мкл супернатанта, а все остальное аккуратно, но как можно более полно удаляли, затем 
ресуспендировали осадок рекомбинантных лентивирусов (не всегда заметен) отобранным супернатан-
том, который разаликвотили по 50 мкл в пробирки типа «эппендорф» объемом 0,2 мл.
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Определение титра рекомбинантных псевдотипированных лентивирусных частиц. За 24 ч до 
трансдукции по 0,5 мл суспензии клеток линии HEK-293Т в полной ростовой среде DMEM (плотность 
суспензии составляла 1,2 ⋅ 105 клеток на 1 мл) вносили в лунки 24-луночного планшета для адгезив-
ного культивирования клеток (Sarstedt Group), при этом две лунки являлись контрольными, а четыре 
лунки использовались для разведения в соотношениях 1 : 50, 1 : 100, 1 : 500, 1 : 1000. Далее проводили 
инкубирование планшета. Через 24 ч определяли количество клеток в лунках. Для этого в одной из 
контрольных лунок клетки переводили в суспензию, которую использовали для подсчета клеток в ка-
мере Горяева. В остальные лунки вносили анализируемый супернатант, разведенный в указанных выше 
соотношениях, аккуратно перемешивали и инкубировали планшет в течение 72 ч для инфицирования 
клеток и экспрессии вводимых при трансдукции маркерных генов. Спустя 72 ч из всех лунок удаляли 
среду аспиратором, после чего в каждую лунку вносили по 2 мл фосфатно-солевого буфера, ресуспен-
дировали клетки и с помощью цитометра Cytomics FC 500 определяли эффективность трансдукции, на 
основании чего рассчитывали титр рекомбинантных лентивирусных частиц.

Лентивирусная трансдукция клеток линий 4-1BBL-mbIL-21 и 4-1BBL-mbIL-15. Клетки линий 
4-1BBL-mbIL-21 и 4-1BBL-mbIL-15 вносили в лунки 24-луночного культурального планшета для су-
спензионных культур (Sarstedt Group) в 0,5 мл полной ростовой среды RPMI-1640 (плотность суспензии 
составляла 1,2 ⋅ 105 клеток на 1 мл). Вирусные частицы, разведенные в полной ростовой среде RPMI-1640, 
добавляли к клеткам в количестве, необходимом для достижения желаемой множественности инфек-
ции. Далее проводили центрифугирование при температуре 37 °C и ускорении 800 g в течение 90 мин. 
По окончании спинокуляции клетки культивировали 48 ч.

Сортировка флуоресцентно-активированных клеток. Оценку эффективности генетической мо-
дификации проводили методом проточной цитометрии на приборе Cytomics FC 500. Количество транс-
дуцированных клеток определяли по наличию экспрессии ИЛ-12 на поверхности клеток.

Для получения чистой популяции клеток, экспрессирующих ИЛ-12 и ИЛ-18, клетки полученных 
генетически модифицированных клеточных линий двукратно отмывали в фосфатно-солевом буфере, 
затем инкубировали с моноклональными антителами к ИЛ-12 (Becton, Dickinson and Company, США) 
в темноте при комнатной температуре в течение 30 мин. Клетки, экспрессирующие ИЛ-12, сортировали 
на приборе FACSVantage SE (Becton, Dickinson and Company).

Иммунофенотипическая характеристика полученных линий. Клетки полученных генетически мо-
дифицированных клеточных линий двукратно отмывали в фосфатно-солевом буфере, затем инкубировали 
с соответствующими специфическими моноклональными антителами в темноте при комнатной темпера-
туре в течение 30 мин. Использовали моноклональные антитела к ИЛ-12, меченные PE (клон REA121) 
(Miltenyi Biotec, Германия), моноклональные антитела к ИЛ-21, меченные APC (клон 3A3-N2.1) (Becton, 
Dickinson and Company), моноклональные антитела к белку 4-1BBL, меченные PE (клон C65-485) (Bec­
ton, Dickinson and Company). Экспрессия мембранно-связанной формы ИЛ-18 на поверхности фидерных 
клеток оценивалась только по уровню экспрессии мРНК. Запись проводили на приборе Cytomics FC 500. 
Обработку полученных результатов выполняли с использованием программы CXP Analysis (Beckman 
Coulter).

Определение экспрессии трансгенов методом количественной ПЦР. Транскрипцию генов реком-
бинантных мембранно-связанных форм цитокинов ИЛ-12, ИЛ-15, ИЛ-18, ИЛ-21 и гена 4-1BBL человека 
оценивали методом количественной ПЦР в реальном времени. Нормализацию проводили по уровню 
экспрессии гена домашнего хозяйства GUS. При выполнении ПЦР использовали пару праймеров для 
каждого гена (см. таблицу) и готовую реакционную смесь SYBR Green PCR Master Mix (Thermo Fisher 
Scientific). Праймеры подбирались с помощью онлайн-сервиса Primer-BLAST, синтез осуществлялся на 
заказ (Праймтех, Беларусь). Метод расчета результатов – ∆Ct. Материалом для анализа являлась кДНК, 
выделенная из материала исходной клеточной линии K-562 и ее производных 4-1BBL-mbIL-21_12_18, 
4-1BBL-mbIL-15_12_18, полученных в результате лентивирусной трансдукции и обогащения методом 
сортировки флуоресцентно-активированных клеток. В качестве контроля контаминации образца кДНК 
геномной ДНК, содержащей экспрессионную кассету в составе провируса, использовали реакционную 
смесь для синтеза кДНК без обратной транскриптазы.

Праймеры для проведения ПЦР в реальном времени
Primers for real-time PCR

Ген Последовательность (5′ → 3′  )

CD8A F: CCTTACCAGTGACCGCCTTG
R: CTCAGCAGCAGAACTCCG

mIL21 F: CCTTACCAGTGACCGCCTTG
R: CTACATCTTCTGGAGCTGGCA



37

Биотехнология и микробиология 
Biotechnology and Microbiology

Ген Последовательность (5′ → 3′  )

mIL15 F: CCTTACCAGTGACCGCCTTG
R: TGCAACTGGGGTGAACATCA

mIL18 F: CCTTACCAGTGACCGCCTTG
R: AGAGGCCGATTTCCTTGGTC

mIL12 F: CAAGCTGTGCATCCTGCT
R: CTCAGCAGCAGAACTCCG

4-1BBL F: CGCGGATCCGGTCTGAAC
R: CCGCTCGAGTTATTATTC

GUS F: GAAAATATGTGGTTGGAGAGCTCATT
R: CCGAGTGAAGATCCCCTTTTTA

Выделение РНК осуществляли с помощью набора RNeasy Mini Kit (Qiagen, США) в соответствии 
с протоколом производителя. Синтез кДНК проводили с использованием набора SuperScript III Reverse 
Transcriptase (Invitrogen, США) согласно рекомендации фирмы-изготовителя.

Результаты и их обсуждение
Получение генетически модифицированных фидерных клеточных линий. Для получения но-

вых фидерных клеточных линий была сконструирована бицистронная экспрессионная кассета на базе 
лентивирусного трансфер-вектора второго поколения pUltra. Карта кассеты представлена на рис. 1.

Нуклеотидные последовательности, кодирующие мембранно-связанные формы цитокинов человека, 
были сконструированы путем замены в гене CD8A участка, кодирующего внеклеточные домены белка 
CD8A, на последовательность нуклеотидов, которая несет информацию об аминокислотном составе зре-
лой формы соответствующего цитокина. Благодаря наличию в таком модифицированном гене участ-
ков, кодирующих сигнальный пептид и трансмембранный домен белка CD8A, белки цитокинов закреп
ляются на поверхности клетки, что позволяет с помощью соответствующих флуоресцентно-меченых 
антител обнаружить и отсортировать клетки с  выраженной экспрессией вводимого гена на приборе 
FACSVantage SE.

Получение генетически модифицированных фидерных клеточных линий с эктопической экспрессией 
рекомбинантных мембранно-связанных форм ИЛ-12 и ИЛ-18 человека осуществляли методом ленти-
вирусной трансдукции исходных линий 4-1BBL-mbIL-21 и 4-1BBL-mbIL-15.

Экспрессия введенных трансгенов подтверждалась как на уровне мРНК методом количественной 
ПЦР, так и на уровне белковых продуктов методом проточной цитометрии. На рис. 2 представлена экс-
прессия вводимых трансгенов на уровне мРНК.

Данные количественной ПЦР подтверждают экспрессию генов рекомбинантных мембранно-связанных 
форм цитокинов ИЛ-12, ИЛ-18, ИЛ-21 и гена 4-1BBL человека для полученной линии 4-1BBL-mbIL-21_12_18 
и экспрессию генов рекомбинантных мембранно-связанных форм цитокинов ИЛ-12, ИЛ-15, ИЛ-18 и гена 
4-1BBL человека для полученной линии 4-1BBL-mbIL-15_12_18.

На рис. 3 и 4 представлена иммунофенотипическая характеристика полученных фидерных клеточ-
ных линий 4-1BBL-mbIL-21_12_18 и 4-1BBL-mbIL-15_12_18 на уровне белковых продуктов мембранно-
связанных форм цитокинов ИЛ-12, ИЛ-15, ИЛ-18, ИЛ-21 и гена 4-1BBL человека.

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

Рис. 1. Карта сконструированной бицистронной экспрессионной кассеты,  
кодирующей мембранно-связанные формы ИЛ-12 и ИЛ-18
Fig. 1. Map of the constructed bicistronic expression cassette  

encoding membrane-bound forms of IL-12 and IL-18
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Рис. 2. Экспрессия вводимых трансгенов на уровне мРНК для полученных фидерных линий 
Fig. 2. Expression of the introduced transgenes at the mRNA level for the obtained feeder lines

Рис. 3. Экспрессия вводимых трансгенов  
на уровне белковых продуктов в полученной линии 4-1BBL-mbIL-21_12_18: 

a, б – без добавления моноклональных антител; в, г – с добавлением моноклональных антител
Fig. 3. Expression of the introduced transgenes  

at the level of protein products in the resulting line 4-1BBL-mbIL-21_12_18:  
a, b – without addition of monoclonal antibodies; c, d – with addition of monoclonal antibodies
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Анализ данных проточной цитофлуориметрии показал, что клетки линий 4-1BBL-mbIL-21_12_18 
и 4-1BBL-mbIL-15_12_18 экспрессируют ген 4-1BBL человека, а также рекомбинантные мембранно-
связанные формы цитокинов ИЛ-12, ИЛ-18 и ИЛ-21 (первая линия) и ИЛ-12, ИЛ-15 и ИЛ-18 (вторая 
линия). Эффективность экспрессии гена ИЛ-18 определяли только по уровню экспрессии мРНК. Однако 
гены ИЛ-12 и ИЛ-18 располагаются в одной экспрессионной кассете, поэтому исходя из наличия экспрес-
сии ИЛ-12 можно сделать вывод и об экспрессии ИЛ-18 в полученных линиях. Таким образом, экспрессия 
введенных трансгенов подтверждена не только на уровне продуктов мРНК, но и на уровне белковых про-
дуктов на поверхности клеток линий 4-1BBL-mbIL-21_12_18 и 4-1BBL-mbIL-15_12_18.

Заключение
В ходе исследования получены две новые фидерные клеточные линии на основе клеток линии K-562 

с эктопической экспрессией комбинаций цитокинов ИЛ-15, ИЛ-12, ИЛ-18 и ИЛ-21, ИЛ-12, ИЛ-18, обе-
спечивающие экспансию ЕК-клеток с усиленной противоопухолевой активностью для целей противо-
опухолевой терапии [6–9].

Рис. 4. Экспрессия вводимых трансгенов  
на уровне белковых продуктов в полученной линии 4-1BBL-mbIL-15_12_18: 

a, б – без добавления моноклональных антител; в, г – с добавлением моноклональных антител
Fig. 4. Expression of the introduced transgenes  

at the level of protein products in the resulting line 4-1BBL-mbIL-15_12_18: 
a, b – without addition of monoclonal antibodies; c, d – with addition of monoclonal antibodies
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ОСОБЕННОСТИ ВИДОВОГО СОСТАВА ГРИБОВ  
НА РАСТИТЕЛЬНЫХ И ЖИВОТНЫХ СУБСТРАТАХ  
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С помощью микофлористических и молекулярно-генетических методов изучено видовое разнообразие микро
мицетов на растительных и животных субстратах станции «Прогресс» (Восточная Антарктида). Выделены 20 ви-
дов микромицетов из 10 родов и 2 отделов (количество видов в каждой пробе варьировало от 1 до 4). Проведен 
таксономический анализ, определены доминирующие виды и температурозависимые особенности роста микро-
мицетов. Установлено, что 13 из 20 выделенных видов – это анаморфы микромицетов отдела Ascomycota. Боль-
шинство обнаруженных микромицетов являются психротрофными организмами.
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Ларсеманн; психрофилия; растительные субстраты. 

О б р а з е ц   ц и т и р о в а н и я:
Карманова ВВ, Шабашова ТГ, Гигиняк ЮГ, Синявская МГ. 
Особенности видового состава грибов на растительных 
и животных субстратах станции «Прогресс» (Восточная 
Антарктида). Экспериментальная биология и биотехноло­
гия. 2023;1:41–46.
https://doi.org/10.33581/2957-5060-2023-1-41-46

F o r  c i t a t i o n:
Karmanova VV, Shabashova TG, Giginyak YuG, Sinyavs
kaya MG. Features of the species composition of fungi on plant 
and animal substrates of the Progress station (East Antarctica). 
Experimental Biology and Biotechnology. 2023;1:41–46. Russian.
https://doi.org/10.33581/2957-5060-2023-1-41-46

А в т о р ы:
Вероника Вадимовна Карманова – младший научный со-
трудник лаборатории микологии.
Татьяна Гарьевна Шабашова – кандидат биологических 
наук; заведующий лабораторией микологии.
Юрий Григорьевич Гигиняк – кандидат биологических наук; 
ведущий научный сотрудник сектора мониторинга и кадастра 
животного мира.
Марина Георгиевна Синявская – кандидат биологических 
наук; заведующий лабораторией нехромосомной наследст
венности.

A u t h o r s:
Veronika V. Karmanova, junior researcher at the laboratory of 
mycology. 
veronikarmanova@gmail.com
Tatyana G. Shabashova, PhD (biology); head of the laboratory 
of mycology.
tiniti@inbox.ru
Yury G. Giginyak, PhD (biology); leading researcher at the sec-
tor for monitoring and cadastre of wildlife.
antarctida_2010@mail.ru
Marina G. Sinyavskaya, PhD (biology); head of the laboratory 
of non-chromosomal heredity. 
m.sin@inbox.ru

Карманова В. В., Шабашова Т. Г., Гигиняк Ю. Г., Си­
нявская М.  Г. Особенности видового состава грибов на 
растительных и  животных субстратах станции «Про-
гресс» (Восточная Антарктида)	 41

Karmanova V. V., Shabashova T. G., Giginyak Yu. G., Sin­
yavskaya M. G. Features of the species composition of fungi 
on plant and animal substrates of the Progress station (East 
Antarctica)	 46



42

Экспериментальная биология и биотехнология. 2023;1:41–46
Experimental Biology and Biotechnology. 2023;1:41–46

FEATURES OF THE SPECIES COMPOSITION  
OF FUNGI ON PLANT AND ANIMAL SUBSTRATES  
OF THE PROGRESS STATION (EAST ANTARCTICA)

V. V. KARMANOVAa, T. G. SHABASHOVAa, Yu. G. GIGINYAK b, M. G. SINYAVSKAYAc

aV. F. Kuprevich Institute of Experimental Botany, National Academy of Sciences of Belarus,  
27 Akademičnaja Street, Minsk 220072, Belarus 

bScientific and Practical Center of the National Academy of Sciences of Belarus for Bioresources,  
27 Akademičnaja Street, Minsk 220072, Belarus 

cInstitute of Genetics and Cytology, National Academy of Sciences of Belarus,  
27 Akademičnaja Street, Minsk 220072, Belarus

Corresponding author: V. V. Karmanova (veronikarmanova@gmail.com)

Mycofloristic and molecular genetic methods were used to study the species diversity of micromycetes on plant 
and animal substrates at the Progress station (East Antarctica). In total, 20 species of micromycetes from 10 genera and 
2 phylums have been identified (the number of species in a separate sample varied from 1 to 4). A taxonomic analysis was 
carried out, the dominant species and temperature-dependent features of the growth of micromycetes were determined. 
It was revealed that 13 out of 20 identified species are anamorphs of micromycetes of the phylum Ascomycota. Most of 
the isolated micromycetes are psychrotolerant organisms. 

Keywords: Antarctic micromycetes; psychrotrophic organisms; Progress station; oasis Larsemann Hills; psychrophilia; 
plant substrates.

Введение
Станция «Прогресс» – российская круглогодичная антарктическая станция, расположенная в оазисе 

Холмы Ларсеманн на Земле Принцессы Елизаветы в Восточной Антарктиде (рис. 1). Холмы Ларсеманн 
представляют собой свободную от ледникового покрова область площадью 40 км2. Это самый южный 
прибрежный оазис и второй по величине из четырех основных свободных ото льда участков вдоль бе-
реговой линии Восточной Антарктиды, прилегающих к шельфовому леднику Эймери [1].

Относительно низкие температуры, наличие постоянных сильных северо-восточных катабатических 
ветров, высокий уровень УФ-излучения, малое количество осадков (табл. 1) создают неблагоприятные 
условия для жизнедеятельности грибов в данном регионе. Все вышеперечисленные факторы отрицательно 
влияют на численность и видовое разнообразие микромицетов, способствуя отбору наиболее устойчивых 
популяций. Для выживания в суровых условиях Антарктиды эти устойчивые формы должны иметь 
крайне высокую экологическую пластичность, а также исключительные механизмы стрессоустойчивос
ти, что позволяет рассматривать антарктические микромицеты как модель адаптации эукариотических 
организмов к экстремальным факторам среды.

Рис. 1. Район расположения станции «Прогресс». 
И с т о ч н и к: [2]

Fig. 1. Location of Progress station. 
S o u r c e: [2]

mailto:veronikarmanova@gmail.com
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Т а б л и ц а  1
Средние многолетние значения основных  

метеорологических показателей в районе станции «Прогресс»
Ta b l e  1

Average long-term values of the main  
meteorological indicators in the area of Progress station

Метеопараметр Значение

Прямая радиация, ккал/см 44,0
Средняя годовая температура воздуха, °C – 9,4
Среднее годовое атмосферное давление на уровне моря, мбар 985,6
Средняя годовая скорость ветра*, м/с 6,7
Средняя годовая относительная влажность воздуха, % 53,0
Общая облачность, балл 5,7
Нижняя облачность, балл 0,8
Годовое количество осадков, мм 150,0
Число дней с метелью за год 60,0

*Преобладающим направлением ветра является северо-северо-восточное.

Органическое вещество также выступает одним из факторов, влияющих на биологическое разно
образие микромицетов в почвах Антарктиды. Так, наличие в почвах дополнительных примесей в виде 
растительных и животных (преимущественно орнитогенных) остатков способствует увеличению чис-
ленности и разнообразия микромицетов [3]. 

Наземная растительность в оазисе Холмы Ларсеманн занимает 1 % его территории. Растительный 
покров достаточно однообразен и представлен мхами, лишайниками и водорослями. Доминирующим 
компонентом флоры в окрестностях станции «Прогресс» являются лишайники (всего около 35 видов). 
Наиболее часто здесь встречаются виды родов Rhizoplaca, Physcia, Buellia, Umbilicaria, Lecidea, Pleop­
sidium. Бриофлора представлена родами Bryum, Grimmia, Ceratodon, Sarconeurum. Также для региона 
описан 1 вид печеночных мхов – Cephaloziella exiliflora (Taylor) Douin. 

На территории оазиса гнездятся южнополярные поморники (Catharacta maccormicki Saunders), снеж-
ные буревестники (Pagodroma nivea G. Forster) и качурки Вильсона (Oceanites oceanicus Kuhl). В летний 
период сюда приплывают пингвины Адели (Pygoscelis adeliae Hombron & Jacquinot) и императорские 
пингвины (Aptenodytes forsteri Gray) из колоний, расположенных на близлежащих островах и в окрест-
ных заливах. На побережье обитают тюлени Уэдделла (Leptonychotes weddelli Lesson), иногда встре
чаются тюлени-крабоеды (Lobodon carcinophagus Hombron & Jacquinot) и морские леопарды (Hydrurga 
leptonyx Blainville). Полностью сухопутные млекопитающие в районе станции отсутствуют. Наземная 
микрофауна включает представителей тихоходок, коловраток, нематод и простейших. 

Почвенный покров слагают энтисоли и (или) лептосоли. Оглеенные почвы практически отсутствуют. 
Максимальная влажность почв отмечается на глубине 10 –20 см. Для почвенного покрова характерны 
слабокислая или нейтральная реакция среды ( pH) и легкий механический состав с преобладанием пес-
чаных фракций. Гумусовых веществ крайне мало [4].

Материалы и методы исследования
Сбор материала для исследования осуществлялся ведущим научным сотрудником Научно-практиче-

ского центра НАН Беларуси по биоресурсам Ю. Г. Гигиняком в районе станции «Прогресс» (69° 22′ ю. ш., 
76° 23′ в. д.). Субстраты растительного происхождения представляют собой почвы с примесями мхов 
и лишайников, субстраты животного происхождения включают перья и кости птиц (рис. 2).

Видовая принадлежность устанавливалась с использованием микофлористических и, если возникала 
необходимость, молекулярно-генетических методов. При микроскопической идентификации предвари-
тельно проводился трехкратный прямой посев фрагментов субстрата на питательную среду (картофель-
ный агар с дрожжевым экстрактом) с последующим культивированием образцов в разных температурных 
условиях (4; 18 и 28 °C). Использовались определители для разных групп грибов [5–8].

Выделение грибной ДНК выполнялось с помощью 5 % хелатирующей смолы Chelex (Bio-Rad, США) 
по стандартному протоколу [9].

https://en.wikipedia.org/wiki/Jacques_Bernard_Hombron
https://en.wikipedia.org/wiki/Honor%C3%A9_Jacquinot
https://en.wikipedia.org/wiki/Jacques_Bernard_Hombron
https://en.wikipedia.org/wiki/Honor%C3%A9_Jacquinot
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Для проведения амплификации использовалась ПЦР-смесь (конечный объем 15 мкл) следующего сос
тава: 2,0 мкл грибной ДНК (50 –100 нг); 7,5 мкл готовой смеси ArtMix (АртБиоТех, Беларусь); 5,0 пмоль/мкл 
прямого праймера ITS1 (5′-TCCGTAGGTGAACCTGCGG-3′ ) (Праймтех, Беларусь); 5,0 пмоль/мкл обратного 
праймера ITS4 (5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′ ) (Праймтех); 3,5 мкл воды.

Амплификация осуществлялась в термоциклере C1000 (Bio-Rad ) по следующей схеме: 95 °C в тече-
ние 2 мин (1 цикл), 95 °C в течение 10 с и 58 °C в течение 15 с (40 циклов), 67 °C в течение 15 с (1 цикл), 
12 °C до остановки.

Разделение продуктов амплификации проводилось в 2 % агарозном геле с использованием одно-
кратного ТАЕ-буфера (окрашивание бромистым этидием). Визуализация результатов электрофореза вы
полнялась в системе гель-документирования Gel Doc XR (Bio-Rad).

Переочистка продуктов ПЦР для проведения сиквенсовой реакции осуществлялась с помощью экзо
нуклеазы I (Exo I) и рекомбинантной щелочной фосфатазы (rSAP) (Thermo Fisher Scientific, США) соглас-
но рекомендации производителя.

Определение последовательности ДНК выполнялось по методу Сенгера. Сиквенсовая реакция про-
водилась c использованием набора BrilliantDye Terminator v3.1 (NimaGen, Нидерланды) по протоколу 
фирмы-производителя. 

Подготовленный и высушенный фрагмент ДНК растворялся в формамиде и отдавался в Центр кол-
лективного пользования «Геном» Института генетики и цитологии НАН Беларуси для секвенирования 
на генетическом анализаторе ABI 3100 (Applied Biosystems, США). Полученные нуклеотидные после-
довательности анализировались с помощью программ FinchTV, Chromas, BLASTn. 

Результаты и их обсуждение
В ходе анализа 24 проб растительных и животных субстратов выделены 42 изолята, относящихся 

к 20 видам и 10 родам (табл. 2). В каждой пробе было представлено от 1 до 4 видов микромицетов. 

Т а б л и ц а  2
Видовое разнообразие микромицетов  

на растительных и животных субстратах станции «Прогресс»
Ta b l e  2

Species diversity of micromycetes  
on plant and animal substrates of the Progress station

Вид Порядок Субстрат

Acremonium charticola (Lindau) W. Gams Hypocreales Почва с примесью мхов
Acremonium vitis Catt. Hypocreales Почва с примесью лишайников
Alternaria alternata (Fr.) Keissl. Pleosporales Мох
Aspergillus fumigatus Fresen. Eurotiales Скелет птицы

Aspergillus melleus Yukawa Eurotiales Перья и кости снежного 
буревестника

Aspergillus niveus Blochwitz Eurotiales Скелет птицы, мох

Рис. 2. Изучаемые субстраты
Fig. 2. Studied substrates
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Вид Порядок Субстрат

Aspergillus ustus (Bainier) Thom & Church Eurotiales Лапа пингвина Адели
Aspergillus sp. Eurotiales Перья и кости качурки Вильсона
Chaetomium globosum Kunze: Fr. Sordariales Почва с примесью мхов 
Chaetomium spinosum Chivers Sordariales Перья птиц, мох
Penicillium chrysogenum Thom* Eurotiales Смесь лишайников
Penicillium expansum Link Eurotiales Морская звезда
Penicillium funiculosum Thom Eurotiales Останки птиц
Penicillium lanosum Westling Eurotiales Остатки мха, перья птиц
Penicillium sp. Eurotiales Мох
Phialophora cinerescens (Wollenw.) J. F. H. Beyma* Chaetothyriales Древесина
Pseudogymnoascus pannorum (Link)  
Minnis & D. L. Lindner* Thelebolales Перья и кости птиц 

Rhizopus microsporus Tiegh. Mucorales Почва с примесью мхов 
Thelebolus microsporus (Berk. & Broome) Kimbr.* Thelebolales Перья и кости птиц
Trichoderma viride Pers. Hypocreales Почва с примесью мхов 

*Молекулярная идентификация вида.

Обнаруженные микромицеты являются представителями отдела Ascomycota (за исключением вида 
R. microsporus, относящегося к отделу Mucoromycota), 13 из 19 видов которого – аскомицеты с кони
диальным спороношением. Поскольку отсутствие половой стадии в жизненном цикле обусловливает 
меньшие метаболические затраты, то это упрощение можно рассматривать как один из механизмов адапта-
ции к неблагоприятным условиям окружающей среды. Преобладание несовершенных грибов в экосистемах 
Антарктиды отмечается другими авторами [10; 11]. 

Доминирующим порядком грибов является Eurotiales (50  %), представленный родами Aspergillus 
и Penicillium, далее следуют порядки Hypocreales (15 %), Sordariales (10 %), Thelebolales (10 %), Chaeto
thyriales (5 %), Mucorales (5 %), Pleosporales (5 %).

Наибольшим количеством видов (5) в исследуемых образцах отличаются роды Aspergillus и Peni­
cillium. Виды рода Aspergillus относятся к мезофильным организмам и выделяются преимущественно 
из субстратов животного происхождения. Представители рода Penicillium растут в широком диапазоне 
температур (от + 3 до + 28 °C) и встречаются как на животных, так и на растительных субстратах. Вы-
сокая частота встречаемости характерна для видов P.  pannorum и  T.  microsporus, которые являются 
психрофильными организмами с температурным диапазоном роста от + 4 до +15 °C. 

Большая часть обнаруженных микромицетов относятся к психротрофным организмам, имеющим 
низкий температурный оптимум, но способным развиваться за пределами максимальных для психро
фильных видов температур (+ 20 °C и выше). Частая встречаемость P. pannorum и T. microsporus на раз-
личных типах субстратов в Антарктиде может указывать на их индигенность. Однако большинство об-
наруженных микромицетов являются космополитными видами с высокой экологической пластичностью.

На изученных субстратах преобладают светлоокрашенные микромицеты. Мицелий и споры микро-
мицетов приобретают темный цвет благодаря синтезу и аккумуляции меланиноподобных пигментов, 
которые защищают клетки грибов от УФ-повреждения. Преобладание светлоокрашенных видов, ве-
роятно, связано с тем, что растительные и животные субстраты являются благоприятной средой для 
развития микромицетов, выступая в качестве барьера, защищающего от неблагоприятных воздействий 
внешней среды, в том числе и от УФ-излучения [10]. 

Отмечается присутствие аллергенных и  условно-патогенных микромицетов в  изученных образцах. 
Однако патогенность данных организмов может сильно ограничиваться их психрофильностью и психро
трофностью [11]. 

Заключение
Таким образом, в результате исследования было выявлено, что на изученных субстратах преобла-

дают светлоокрашенные анаморфные психротрофные микромицеты. Доминирующими по количеству 

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

http://www.indexfungorum.org/Names/Names.asp?strGenus=Penicillium
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видов являются роды Aspergillus и Penicillium. Однако наибольшей частотой встречаемости характери-
зуются психрофильные виды P. pannorum и T. microsporus.

Чистые культуры микромицетов и пробы субстратов хранятся в гербарии Института эксперимен-
тальной ботаники имени В. Ф. Купревича НАН Беларуси. 
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ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ  
АГАРИКОИДНЫХ БАЗИДИОМИЦЕТОВ  

НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА «БЕЛОВЕЖСКАЯ ПУЩА»  
В СБОРАХ ГЕРБАРИЯ MSK-F

А. О. АНТОНОВИЧ 1)

1)Институт экспериментальной ботаники им. В. Ф. Купревича НАН Беларуси,  
ул. Академическая, 27, 220072, г. Минск, Беларусь

Гербарий является наиболее репрезентативным хранилищем разных видов грибов, собранных в различных 
фитоценозах. Он дает представление о разнообразии и географическом распространении большинства таксонов 
микобиоты определенной территории. Списки видов, созданные на основе гербария, позволяют отслеживать ди-
намику микологических сообществ и делать выводы о направлении развития лесного фитоценоза. В гербарии 
MSK-F было выявлено 283 вида базидиальных макромицетов (включая 12 разновидностей и 1 форму), произрас-
тающих в Национальном парке «Беловежская пуща». Среди них преобладают представители порядка Agaricales: 
гербарий MSK-F содержит 215 видов агарикоидных базидиомицетов из 23 семейств данного порядка, составляю-
щих основу микобиоты парка. Наиболее многочисленными по количеству видов являются семейства Russulaceae 
(40 видов), Cortinariaceae (30 видов), Mycenaceae (27 видов), Agaricaceae (24 вида) и Tricholomataceae (20 видов).

Ключевые слова: агарикоидные базидиомицеты; микобиота; заповедная территория; Национальный парк «Бе-
ловежская пуща»; видовой состав; таксономия.
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TAXONOMICAL ANALYSIS OF AGARICOID BASIDIOMYCETES  
FROM THE NATIONAL PARK «BELOVEZHSKAYA PUSHCHA»  

IN MSK-F HERBARIUM COLLECTIONS

A. O. ANTONOVICH a

aV. F. Kuprevich Institute of Experimental Botany, National Academy of Sciences of Belarus,  
27 Akademičnaja Street, Minsk 220072, Belarus

The herbarium is the most representative repository of various types of fungi collected in different phytocenoses, thanks 
to which one gets an idea of the diversity and geographical distribution of most taxa of the mycobiota of certain territory. 
The lists of species created on the basis of the herbarium make it possible to track the dynamics of mycological communities 
and draw conclusions about the direction of development of the forest phytocenosis. In the MSK-F herbarium, 283 species 
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of basidial macromycetes (including 12 varieties and 1 form) growing in the National Park «Belovezhskaya Pushcha» 
were identified. The most represented by the number of species is the order Agaricales. The herbarium MSK-F contains 
215 species of agaricoid basidiomycetes from 23 families belonging to this order and forming the basis of the mycobiota of 
park. The most numerous families in terms of the number of species are represented by the families Russulaceae (40 species), 
Cortinariaceae (30 species), Mycenaceae (27 species), Agaricaceae (24 species) and Tricholomataceae (20 species).

Keywords: agaricoid basidiomycetes; mycobiota; protected area; National Park «Belovezhskaya Pushcha»; species 
composition; taxonomy.
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Введение
При анализе видового разнообразия любой территории или отдельно взятого фитоценоза требуется 

предварительное изучение гербарного материала. Гербарий MSK-F лаборатории микологии Института 
экспериментальной ботаники имени В. Ф. Купревича НАН Беларуси берет свое начало с 1949 г. Его 
основа – личные сборы ржавчинных грибов сельскохозяйственных растений академика В. Ф. Купре-
вича. В дальнейшем гербарный фонд пополнялся сборами базидиальных грибов Г. И. Сержаниной 
и Э. П. Комаровой.

На данный момент в гербарии MSK-F представлено более 15 000 образцов базидиальных макро-
мицетов, включающих типовые, редкие и охраняемые виды, в том числе виды, произрастающие на 
охраняемых территориях.

Гербарный образец – это важнейший документ, который содержит информацию о месте (страна, 
область, район, локализация фитоценоза и его тип) и времени сбора грибов и позволяет проводить 
мониторинг как отдельных видов на определенных территориях, так и микобиоты в целом. Образцы, 
хранящиеся в гербариях, являются основным доказательством нахождения конкретного вида и отражают 
степень изученности исследуемой местности.

В рамках настоящей работы проанализировано видовое разнообразие грибов гербария MSK-F, со-
бранных в Национальном парке «Беловежская пуща» – одном из крупнейших лесных массивов равнин-
ной Европы, который сохранился практически нетронутым со времен прошлых геологических эпох [1]. 
Заповедник является территорией с реликтовыми фитоценозами и входит в Список Всемирного на-
следия ЮНЕСКО [2], вследствие чего лесохозяйственная деятельность здесь строго регулируется, а на 
некоторых участках запрещена. Это позволило сохранить высокое биологическое разнообразие, что 
делает парк и его компоненты удобными объектами для изучения [3; 4].

Первые сборы агарикоидных базидиомицетов для гербария MSK-F на территории белорусской час
ти Беловежской пущи датируются 1954 г. Основная доля имеющегося гербарного материала из парка 
(около 78 % от общего объема) собрана с 1960 по 1964 г., по результатам исследований опубликована 
обзорная статья Г. И. Сержаниной [5]. В последующие годы в изучении агарикоидных базидиомицетов 
Национального парка «Беловежская пуща» наступило длительное затишье, в течение которого герба-
рий пополнялся лишь редкими единичными экземплярами. Однако даже во время наиболее активного 
изучения макромицетов заповедника не приводилось полного списка образцов, внесенных в гербарный 
фонд, что обусловливает актуальность данной статьи.

Материалы и методы исследования
Объектом исследования выступили гербарные образцы агарикоидных базидиомицетов, собранные 

на территории Национального парка «Беловежская пуща» с 1954 по 2022 г.
Определение таксономического состава было проведено на основе общепринятых сравнительно-

анатомических и морфологических методик [5–14] с помощью микроскопирования [13]. Латинские 
названия видов приведены в соответствии с международной научной базой Index Fungorum с исполь-
зованием корректных либо допустимых синонимичных названий.

Результаты и их обсуждение
В ходе анализа гербарных образцов, сбор которых был произведен в период с 1954 по 2022 г. на 

территории Национального парка «Беловежская пуща», обнаружены 283 вида агарикоидных базидио-
мицетов, таксономический состав которых представлен в таблице.
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Таксономический состав макромицетов отдела Basidiomycota класса Agaricomycetes,  
собранных на территории Национального парка «Беловежская пуща»

Taxonomic composition of macromycetes of the phylum Basidiomycota of the class Agaricomycetes  
collected in the territory of the National Park «Belovezhskaya Pushcha»

Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Порядок Agaricales

Agaricaceae

Agaricus campestris L. Шампиньон 
обыкновенный

Дубрава грабовая,  
сосняк разнотравный

Agaricus sylvaticus  
Schaeff. Шампиньон лесной

Дубрава грабово-разнотравная, 
ельник кислично-мшистый, 

ельник кисличный,  
сосняк мшистый

Agaricus sylvicola  
(Vittad.) Peck

Шампиньон 
перелесковый

Сосняк дубово-черничный, 
грабняк кисличный

Apioperdon pyriforme 
(Schaeff.) Vizzini

Дождевик 
грушевидный

Ельник черничный,  
ельник кисличный,  

дубрава разнотравная,  
дубрава кисличная,  

дубрава грабово-кисличная,  
сосняк чернично-мшистый

Bovista plumbea Pers. Порховка свинцово-
серая Сосняк чернично-мшистый

Calvatia utriformis  
(Bull.) Jaap Головач мешковатый Ельник кисличный,  

дубрава грабовая
Coprinus comatus 
(O. F. Müll.) Pers. Навозник белый Сосняк чернично-кисличный, 

дубрава грабово-кисличная
Cyathus olla (Batsch) Pers. Бокальчик Олла Ольшаник разнотравный

Cyathus striatus  
(Huds.) Willd.

Бокальчик 
обыкновенный

Ельник черничный,  
дубрава грабовая,  

ольшаник разнотравный
Cystoderma amianthinum 

(Scop.) Fayod
Цистодерма 
амиантовая

Сосняк чернично-мшистый, 
ельник черничный

Lepiota aspera  
(Pers.) Quél. Лепиота шероховатая Сосняк чернично-мшистый

Lepiota clypeolaria  
(Bull.) P. Kumm. Лепиота щитковая Дубрава грабовая

Lepiota cristata  
(Bolton) P. Kumm. Лепиота гребенчатая

Сосняк кислично-мшистый, 
грабняк сосновый,  

дубрава елово-кисличная, 
ольшаник крапивный

Lepiota erminea  
(Fr.) P. Kumm. Лепиота горностаевая Дубрава грабово-разнотравная

Lepiota pallida Locq. Лепиота бледная Дубрава злаковая
Leucoagaricus nympharum 

(Kalchbr.) Bon Гриб-зонтик девичий Ельник ольхово-кисличный

Leucocybe candicans 
(Pers.) Vizzini, P. Alvarado, 

G. Moreno  & Consiglio
Говорушка белесая

Дубрава грабовая,  
дубрава грабово-кисличная, 

ольшаник крапивный
Leucocybe connata 

(Schumach.) Vizzini,  
P. Alvarado,  

G. Moreno  & Consiglio
Рядовка сросшаяся Ельник кисличный,  

сосняк черничный



50

Экспериментальная биология и биотехнология. 2023;1:47–64
Experimental Biology and Biotechnology. 2023;1:47–64

Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Agaricaceae

Lycoperdon echinatum 
Pers.

Дождевик  
ежевидно-колючий Ольшаник разнотравный

Lycoperdon excipuliforme 
(Scop.) Pers.

Головач 
продолговатый

Ольшаник крапивный,  
дубрава разнотравная

Lycoperdon molle Pers. Дождевик мягкий Сосняк чернично-мшистый, 
ельник черничный

Lycoperdon perlatum Pers. Дождевик жемчужный
Ельник черничный,  

сосняк чернично-мшистый, 
сосняк мшистый,  

дубрава кисличная
Lycoperdon umbrinum Pers. Дождевик умбровый Дубрава разнотравная

Macrolepiota procera 
(Scop.) Singer Гриб-зонтик пестрый

Дубрава разнотравная,  
дубрава кисличная,  

сосняк чернично-мшистый

Amanitaceae

Amanita aspera (Fr.) Gray Мухомор шероховатый Сосняк чернично-мшистый

Amanita crocea  
(Quél.) Singer Поплавок шафранный Сосняк черничный,  

сосняк чернично-мшистый

Amanita fulva Fr. Поплавок желто-
коричневый

Дубрава разнотравная,  
сосняк чернично-мшистый

Amanita gemmata (Fr.) 
Bertill. Мухомор ярко-желтый Сосняк чернично-мшистый

Amanita muscaria (L.) 
Lam. Мухомор красный

Сосняк чернично-мшистый, 
сосняк мшистый,  
дубрава грабовая,  

ельник кисличный,  
дубрава разнотравная

Amanita pantherina  
var. abietum  

(E.-J. Gilbert) Veselý
Мухомор пантерный, 
разновидность еловая

Сосняк чернично-мшистый, 
ольшаник разнотравный

Amanita phalloides  
(Vaill. ex Fr.) Link

Мухомор зеленый 
(бледная поганка)

Дубрава грабово-разнотравная, 
сосняк мшистый

Amanita porphyria  
Alb. & Schwein. Мухомор порфировый Дубрава грабово-кисличная, 

сосняк чернично-мшистый
Limacella delicata (Fr.) 

Earle ex Konrad & Maubl. Лимацелла нежная Сосняк мшистый

Zhuliangomyces illinitus 
(Fr.) Redhead Лимацелла масляная Дубрава елово-кисличная

Bolbitiaceae

Conocybe tenera  
(Schaeff.) Fayod Коноцибе нежная Дубрава грабово-кисличная

Panaeolus foenisecii  
(Pers.) J. Schröt. Навозник сенный Дубрава грабовая

Panaeolus papilionaceus 
(Bull.) Quél.

Панеолус 
мотыльковый

Дубрава грабово-кисличная, 
сосняк кислично-черничный

Panaeolus papilionaceus 
var. papilionaceus  

(Bull.) Quél.

Панеолус 
мотыльковый, 
разновидность 
мотыльковая

Ельник кисличный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e



51

Биоразнообразие 
Biodiversity

Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Cortinariaceae

Cortinarius acutus  
(Pers.) Fr. Паутинник острый Дубрава грабово-черничная

Cortinarius alboviolaceus 
(Pers.) Fr.

Паутинник  
бело-фиолетовый Сосняк чернично-кисличный

Cortinarius anomalus  
(Fr.) Fr.

Паутинник 
аномальный Грабняк кисличный

Cortinarius anthracinus Fr. Паутинник рубиновый Сосняк кислично-мшистый
Cortinarius argentatus 

(Pers.) Fr.
Паутинник 

серебристый Сосняк вересковый

Cortinarius bolaris  
(Pers.) Fr. Паутинник ленивый Дубрава чернично-мшистая

Cortinarius camphoratus 
(Fr.) Fr. Паутинник камфорный Сосняк дубово-черничный, 

сосняк чернично-мшистый
Cortinarius  

cinnamomeus (L.) Gray Паутинник коричный Сосняк чернично-мшистый, 
дубрава разнотравная

Cortinarius collinitus 
(Sowerby) Gray Паутинник пачкающий Дубрава чернично-мшистая

Cortinarius delibutus Fr. Паутинник 
намазанный

Ельник кислично-мшистый, 
ельник черничный

Cortinarius esculentus 
Lebedeva Паутинник съедобный Сосняк мшистый

Cortinarius gentilis  
(Fr.) Fr.

Паутинник 
благородный Ельник кислично-мшистый

Cortinarius incisus  
(Pers.) Fr.

Паутинник 
надрезанный Сосняк чернично-мшистый

Cortinarius infractus 
(Pers.) Fr.

Паутинник 
надломленный Сосняк черничный

Cortinarius leucopus 
(Bull.) Fr.

Паутинник 
белоножковый Дубрава грабово-кисличная

Cortinarius livor Fr. Паутинник синеющий Дубрава грабовая

Cortinarius mucosus  
(Bull.) J. Kickx f. Паутинник слизистый

Дубрава грабово-кисличная,  
ельник кислично-мшистый,  
сосняк чернично-мшистый

Cortinarius ochroleucus 
(Schaeff.) Fr.

Паутинник  
охряно-белый Дубрава елово-кисличная

Cortinarius porphyropus 
(Alb. & Schwein.) Fr.

Паутинник 
порфироножковый Сосняк мшистый

Cortinarius sanguineus 
(Wulfen) Gray

Паутинник  
кроваво-красный Дубрава елово-кисличная

Cortinarius semisanguineus 
(Fr.) Gillet

Паутинник 
краснопластинковый Сосняк мшисто-черничный

Cortinarius subferrugineus 
(Batsch) Fr.

Паутинник  
ржаво-бурый Сосняк мшистый

Cortinarius torvus  
(Fr.) Fr. Паутинник мрачный Дубрава елово-кисличная

Cortinarius traganus  
(Fr.) Fr. Паутинник козлиный Сосняк чернично-мшистый

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Cortinariaceae

Cortinarius trivialis 
J. E. Lange

Паутинник 
обыкновенный

Сосняк чернично-мшистый,  
ельник чернично-мшистый,  

дубрава елово-кисличная
Cortinarius turgidus Fr. Паутинник вздутый Сосняк чернично-кисличный

Cortinarius uraceus Fr. Паутинник 
обожженный Дубрава кисличная

Cortinarius variecolor 
(Pers.) Fr.

Паутинник 
разноцветный Дубрава черничная

Cortinarius violaceo-
cinereus (Pers.) Fr.

Паутинник  
фиолетово-серый

Сосняк чернично-мшистый, 
ельник чернично-мшистый, 

дубрава елово-кисличная

Cortinarius violaceus (L.) 
Gray

Паутинник 
фиолетовый

Ельник чернично-мшистый, 
сосняк чернично-мшистый, 

сосняк мшистый

Crepidotaceae Simocybe haustellaris  
(Fr.) Watling Симоцибе звездчатая Ольшаник крапивный

Entolomataceae

Clitopilus prunulus  
(Scop.) P. Kumm. Подвишенник Сосняк дубово-черничный

Entoloma clandestinum 
(Fr.) Noordel. Энтолома скрытая Дубрава грабовая

Entoloma clypeatum (L.) 
P. Kumm. Энтолома садовая Дубрава грабовая

Entoloma placidum  
(Fr.) Noordel. Энтолома безмятежная Ольшаник крапивный

Entoloma prunuloides  
(Fr.) Quél.

Энтолома 
подвишенная

Сосняк кислично-мшистый, 
дубрава грабовая, сосняк 

черничный, сосняк мшистый
Entoloma rhodopolium  

(Fr.) P. Kumm.
Энтолома 

продавленная
Сосняк чернично-мшистый, 

дубрава кисличная

Entoloma sericeum Quél. Энтолома шелковистая
Сосняк чернично-мшистый, 
сосняк чернично-кисличный, 

дубрава грабовая,  
дубрава грабово-кисличная

Entoloma sinuatum  
(Bull.) P. Kumm. Энтолома ядовитая Сосняк чернично-мшистый, 

дубрава грабовая
Entoloma sphagnorum  
(Romagn. & J. Favre) 

Bon  & Courtec.
Энтолома 

мохолюбивая Ельник чернично-мшистый

Hydnangiaceae

Laccaria amethystina 
Cooke Лаковица аметистовая Дубрава грабово-разнотравная

Laccaria laccata  
(Scop.) Cooke Лаковица лаковая Дубрава кисличная

Hygrophoraceae

Ampulloclitocybe clavipes 
(Pers.) Redhead, Lutzoni, 

Moncalvo  & Vilgalys
Говорушка 

булавоногая Сосняк лишайниково-мшистый

Arrhenia epichysium  
(Pers.) Redhead, Lutzoni, 

Moncalvo  & Vilgalys
Аррения кубковидная Ольшаник крапивный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Биоразнообразие 
Biodiversity

Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Hygrophoraceae

Cuphophyllus virgineus 
(Wulfen) Kovalenko Гигрофор девичий Сосняк чернично-мшистый, 

дубрава чернично-мшистая
Hygrocybe coccinea 
(Schaeff.) P. Kumm. Гигроцибе алая Сосняк мшистый

Hygrocybe conica var.  
conica (Schaeff.) P. Kumm.

Гигроцибе коническая, 
разновидность 

коническая
Сосняк чернично-мшистый, 

дубрава кисличная

Hygrophorus agathosmus 
(Fr.) Fr. Гигрофор душистый Ольшаник мшистый

Hygrophorus eburneus 
(Bull.) Fr.

Гигрофор  
желтовато-белый

Сосняк кислично-черничный, 
грабняк кисличный

Hygrophorus nemoreus 
(Pers.) Fr. Гигрофор дубравный Дубрава грабово-черничная, 

дубрава елово-кисличная
Hygrophorus persoonii 

Arnolds Гигрофор Персона Дубрава грабовая

Hygrophorus pustulatus 
(Pers.) Fr. Гигрофор пятнистый Ельник кислично-мшистый

Lichenomphalia  
umbellifera (L.)  

Redhead, Lutzoni, 
Moncalvo  & Vilgalys

Омфалина зонтичная Ольшаник орляковый

Hygrophoropsidaceae Hygrophoropsis aurantiaca 
(Wulfen) Maire Ложная лисичка Сосняк орляково-чернично-

мшистый

Hymenogastraceae

Galerina hypnorum 
(Schrank) Kühner Галерина моховая Ольшаник разнотравный

Galerina marginata 
(Batsch) Kühner Галерина окаймленная Сосняк чернично-кисличный

Galerina triscopa  
(Fr.) Kühner Галерина трехликая Сосняк чернично-мшистый

Gymnopilus sapineus  
(Fr.) Murrill Гимнопил сосновый Дубрава кисличная

Hebeloma crustuliniforme 
(Bull.) Quél. Гебелома клейкая

Сосняк чернично-мшистый, 
ельник чернично-мшистый, 
дубрава чернично-мшистая

Hebeloma helodes J. Favre Гебелома болотная Грабняк кисличный
Hebeloma pusillum 

J. E. Lange Гебелома малюсенькая Дубрава грабовая

Naucoria escharioides  
(Fr.) P. Kumm.

Наукория 
струпьевидная Ольшаник крапивный

Naucoria scolecina  
(Fr.) Quél. Наукория червивая Ольшаник крапивный

Naucoria spadicea 
D. A. Reid

Наукория красновато-
коричневая Ольшаник крапивный

Inocybaceae

Inocybe asterospora Quél. Волоконница 
звездчатоспоровая Дубрава грабовая

Inocybe cincinnata  
(Fr.) Quél. Волоконница кудрявая Дубрава грабово-черничная

Inocybe corydalina Quél. Волоконница зеленая Сосняк мшистый

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Inocybaceae

Inocybe decipiens Bres. Волоконница 
изменчивая Ольшаник орляковый

Inocybe flocculosa Sacc. Волоконница 
клочковатая Дубрава грабовая

Inocybe geophylla  
(Bull.) P. Kumm. Волоконница земляная

Ольшаник крапивный,  
сосняк черничный,  

дубрава чернично-мшистая
Inocybe godeyi Gillet Волоконница Годейя Дубрава грабовая

Inocybe rimosa  
(Bull.) P. Kumm.

Волоконница 
трещиноватая

Ольшаник крапивный,  
сосняк черничный,  

ельник кислично-мшистый

Inocybe sindonia  
(Fr.) P. Karst. Волоконница кисейная

Дубрава грабовая,  
дубрава елово-кисличная,  
сосняк чернично-мшистый

Inocybe subcarpta 
Kühner & Boursier

Волоконница 
приподнятая Дубрава елово-кисличная

Lyophyllaceae

Hypsizygus ulmarius  
(Bull.) Redhead Лиофиллум ильмовый Грабняк кисличный

Lyophyllum fumatofoetens 
Secr. ex Jul. Schäff.

Лиофиллум 
коричневато-серый

Ельник кисличный,  
дубрава кисличная

Macrocystidiaceae Macrocystidia cucumis 
(Pers.) Joss.

Макроцистидия 
огуречная Дубрава грабово-кисличная

Marasmiaceae

Crinipellis scabella  
(Alb. & Schwein.) Murrill

Кринипеллис 
шероховатый Дубрава грабовая

Gerronema albidum  
(Fr.) Singer

Герронема 
белоножковая Сосняк можжевелово-мшистый

Marasmius chordalis Fr. Негниючник 
волнистый Сосняк чернично-мшистый

Marasmius epiphylloides 
(Rea) Sacc. & Trotter

Негниючник 
листолюбивый Дубрава грабово-черничная

Marasmius epiphyllus 
(Pers.) Fr. Негниючник листовой

Дубрава грабовая,  
дубрава грабово-кисличная,  

сосняк мшистый
Marasmius oreades 

(Bolton) Fr. Опенок луговой Ельник мшистый,  
дубрава грабовая

Mycenaceae

Hydropus paradoxus 
M. M. Moser

Гидропус 
парадоксальный Сосняк чернично-мшистый

Mycena aetites (Fr.) Quél. Мицена зрелая Ельник кислично-мшистый
Mycena alcalina  
(Fr.) P. Kumm. Мицена щелочная Дубрава грабовая

Mycena citrinella  
(Pers.) P. Kumm.

Мицена  
лимонно-желтая Ольшаник разнотравный

Mycena clavicularis  
(Fr.) Gillet Мицена булавчатая Ельник черничный

Mycena epipterygia  
var. epipterygia  

(Scop.) Gray

Мицена слизистая, 
разновидность 

слизистая
Дубрава грабовая,  

ольшаник крапивный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Mycenaceae

Mycena epipterygioides 
A. Pearson Мицена слизистоватая Ельник чернично-кисличный, 

сосняк чернично-мшистый
Mycena excisa  

(Lasch) P. Kumm. Мицена выемчатая Дубрава грабовая

Mycena filopes  
(Bull.) P. Kumm. Мицена нитеножковая Дубрава грабовая

Mycena galericulata 
(Scop.) Gray Мицена колпаковидная

Ольшаник мертвопокровный, 
сосняк орляково-чернично-

мшистый
Mycena galopus  
(Pers.) P. Kumm. Мицена молочная Сосняк чернично-мшистый

Mycena galopus  
var. galopus  

(Pers.) P. Kumm.

Мицена молочная, 
разновидность 

молочная
Сосняк чернично-кисличный

Mycena galopus  
var. nigra Rea

Мицена молочная, 
разновидность черная Дубрава грабовая

Mycena inclinata  
(Fr.) Quél. Мицена наклоненная Дубрава грабовая

Mycena maculata P. Karst. Мицена пятнистая Сосняк чернично-мшистый
Mycena pelianthina  

(Fr.) Quél.
Мицена 

багровоцветная Ольшаник разнотравный

Mycena pura  
(Pers.) P. Kumm. Мицена чистая Ольшаник крапивный

Mycena rosea Gramberg Мицена розовая Сосняк мшистый,  
сосняк чернично-мшистый

Mycena rosella  
(Fr.) P. Kumm. Мицена розоватая Сосняк чернично-мшистый

Mycena sanguinolenta  
(Alb. & Schwein.) 

P. Kumm.
Мицена кровоточащая Дубрава грабовая,  

сосняк чернично-мшистый

Mycena strobilicola  
J. Favre & Kühner

Мицена 
шишколюбивая Сосняк мшистый

Mycena urania (Fr.) Quél. Мицена урановая Сосняк чернично-мшистый

Mycena vitilis (Fr.) Quél. Мицена плетеная Дубрава грабовая,  
ельник чернично-мшистый

Mycena vitrea (Fr.) Quél. Мицена хрупкая Сосняк чернично-мшистый
Mycena zephirus  
(Fr.) P. Kumm. Мицена зефировая Дубрава грабовая

Panellus stipticus  
(Bull.) P. Karst. Панеллус вяжущий Ольшаник хвощево-мшистый

Xeromphalina campanella 
(Batsch) Kühner & Maire

Ксеромфалина 
колокольчатая

Дубрава грабовая,  
ельник кисличный,  

грабняк разнотравный,  
ольшаник разнотравный

Omphalotaceae
Collybia distorta (Fr.) Quél. Коллибия изогнутая Ельник кисличный

Collybia dryophila  
(Bull.) P. Kumm. Коллибия лесолюбивая Ольшаник разнотравный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Omphalotaceae

Collybia dryophila var. 
aquosa (Bull.) Quél.

Коллибия лесолюбивая, 
разновидность 

водянистая
Сосняк чернично-мшистый

Collybia fusipes  
(Bull.) Quél.

Коллибия 
веретеноногая

Сосняк  
орляково-чернично-мшистый

Collybia peronata  
(Bolton) P. Kumm. Коллибия обернутая Ольшаник разнотравный

Gymnopus hariolorum 
(Bull.) Antonín,  

Halling & Noordel.
Гимнопус 

опушенноножковый
Ольшаник крапивный,  

дубрава грабово-разнотравная

Marasmiellus confluens 
(Pers.) J. S. Oliveira

Негниючник 
срастающийся

Дубрава грабовая,  
дубрава грабово-кисличная, 

грабняк кисличный

Marasmius  
androsaceus (L.) Fr.

Негниючник 
тычинковый Сосняк мшистый

Marasmius scorodonius 
(Fr.) Fr.

Чесночник 
обыкновенный Ельник чернично-мшистый

Rhodocollybia butyracea 
(Bull.) Lennox Коллибия масляная Дубрава грабовая

Rhodocollybia maculata 
(Alb. & Schwein.) Singer Коллибия пятнистая Ельник мшистый

Physalacriaceae

Armillaria borealis 
Marxm. & Korhonen Опенок северный Сосняк мшистый

Strobilurus esculentus 
(Wulfen) Singer

Стробилюрус 
съедобный

Сосняк мшистый,  
сосняк чернично-кисличный

Pleurotaceae

Hohenbuehelia serotina 
(Pers.) Singer Вешенка осенняя Ольшаник крапивный,  

дубрава разнотравная

Pleurotus cornucopiae 
(Paulet) Rolland Вешенка рожковидная

Ельник черничный,  
ольшаник разнотравный,  

сосняк чернично-мшистый

Pleurotus ostreatus  
(Jacq.) P. Kumm. Вешенка устричная

Грабняк кисличный,  
дубрава разнотравная,  
ольшаник крапивный

Pleurotus ostreatus  
f. pulmonarius (Fr.) Pilát

Вешенка устричная, 
форма легочная Дубрава грабово-кисличная

Pluteaceae

Pluteus cervinus  
(Schaeff.) P. Kumm. Плютей олений Грабняк разнотравный

Pluteus chrysophaeus 
(Schaeff.) Quél.

Плютей  
золотисто-окрашенный

Ольшаник крапивный,  
грабняк разнотравный

Pluteus hispidulus  
(Fr.) Gillet

Плютей 
шероховатенький Дубрава грабовая

Pluteus leoninus  
(Schaeff.) P. Kumm.

Плютей  
львино-желтый

Сосняк чернично-мшистый, 
дубрава черничная,  

ольшаник разнотравный

Volvariella taylorii 
(Berk. & Broome) Singer Вольвариелла Тейлора Дубрава елово-кисличная

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e



57

Биоразнообразие 
Biodiversity

Семейство
Вид
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Psathyrellaceae

Coprinellus domesticus 
(Bolton) Vilgalys,  

Hopple & Jacq. Johnson
Навозник домашний Ольшаник крапивный

Coprinellus micaceus 
(Bull.) Vilgalys,  

Hopple & Jacq. Johnson
Навозник мерцающий Дубрава грабово-кисличная

Coprinellus xanthothrix 
(Romagn.) Vilgalys,  

Hopple & Jacq. Johnson
Навозник золотистый Ольшаник крапивный

Coprinopsis atramentaria 
(Bull.) Redhead,  

Vilgalys & Moncalvo
Навозник серый Ольшаник разнотравный,  

дубрава грабово-кисличная

Psathyrella candolleana 
(Fr.) Maire Псатирелла Кандолля Дубрава грабовая

Psathyrella corrugis  
(Pers.) Konrad & Maubl.

Псатирелла 
морщинистая Дубрава грабовая

Psathyrella microrhiza 
(Lasch) Konrad & Maubl.

Псатирелла 
полупокрытая Ольшаник крапивный

Psathyrella piluliformis 
(Bull.) P. D. Orton

Псатирелла 
водолюбивая Дубрава грабовая

Psathyrella spadicea 
(P. Kumm.) Singer

Псатирелла 
каштановая Дубрава грабово-кисличная

Lacrymaria lacrymabunda 
(Bull.) Pat.

Лакримария 
бархатистая Дубрава грабово-черничная

Strophariaceae

Agrocybe praecox  
(Pers.) Fayod Агроцибе ранняя Сосняк чернично-мшистый

Hypholoma capnoides  
(Fr.) P. Kumm.

Ложноопенок 
серопластинчатый Сосняк чернично-мшистый

Hypholoma fasciculare 
(Huds.) P. Kumm.

Ложноопенок  
серно-желтый

Дубрава грабовая,  
сосняк чернично-мшистый, 

ельник кисличный

Hypholoma lateritium 
(Schaeff.) P. Kumm.

Ложноопенок 
кирпично-красный

Сосняк чернично-мшистый, 
дубрава грабово-кисличная, 

сосняк мшистый
Hypholoma polytrichi  

(Fr.) Ricken Ложноопенок моховой Сосняк чернично-мшистый, 
дубрава грабовая

Kuehneromyces mutabilis 
(Schaeff.)  

Singer & A. H. Sm.
Опенок летний Дубрава грабово-кисличная

Pholiota aurivella  
(Batsch) P. Kumm.

Чешуйчатка 
золотистая

Ольшаник крапивный,  
сосняк разнотравный

Pholiota carbonaria  
(Fr.) Singer

Чешуйчатка 
углелюбивая Ельник кислично-черничный

Pholiota decussata  
(Fr.) M. M. Moser

Чешуйчатка 
разрушающая

Ольшаник орляковый,  
ельник кислично-черничный

Pholiota flammans  
(Batsch) P. Kumm. Чешуйчатка огненная Ельник кисличный

Pholiota lenta  
(Pers.) Singer Чешуйчатка клейкая Дубрава грабово-кисличная

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Семейство
Вид

Тип фитоценоза
Латинское название Русское название

Strophariaceae

Pholiota squarrosa  
(Vahl) P. Kumm.

Чешуйчатка 
обыкновенная

Дубрава разнотравная,  
сосняк черничный

Protostropharia semiglobata  
(Batsch) Redhead,  

Moncalvo & Vilgalys
Строфария 

полушаровидная Ельник чернично-мшистый

Stropharia hornemannii 
(Fr.) S. Lundell & Nannf.

Строфария 
Хорнеманна Сосняк мшистый

Tricholomataceae

Clitocybe diatreta  
(Fr.) P. Kumm.

Говорушка 
просвечивающая Дубрава грабово-кисличная

Clitocybe nebularis 
(Batsch) P. Kumm. Говорушка дымчатая

Ельник чернично-мшистый, 
сосняк чернично-мшистый, 

грабняк кисличный
Clitocybe obsoleta  

(Batsch) Quél.
Говорушка 

испачканная Дубрава грабово-кисличная

Clitocybe odora  
(Bull.) P. Kumm. Говорушка пахучая Дубрава грабовая

Clitocybe phyllophila 
(Pers.) P. Kumm.

Говорушка 
листолюбивая Сосняк дубово-черничный

Clitocybe squamulosa 
(Pers.) P. Kumm.

Говорушка 
мелкочешуйчатая Сосняк можжевелово-мшистый

Collybia cirrhata 
(Schumach.) Quél. Коллибия усиковая Дубрава грабовая,  

ольшаник орляковый
Infundibulicybe geotropa 

(Bull.) Harmaja Говорушка подогнутая Ольшаник крапивный

Infundibulicybe gibba 
(Pers.) Harmaja Говорушка ворончатая Дубрава грабовая,  

ольшаник разнотравный
Lepista nuda  
(Bull.) Cooke Рядовка фиолетовая Грабняк кисличный,  

сосняк чернично-мшистый
Melanoleuca melaleuca 

(Pers.) Murrill
Меланолеука  
черно-белая Ольшаник разнотравный

Myxomphalia maura  
(Fr.) H. E. Bigelow Миксомфалия гаревая Дубрава грабовая

Paralepista flaccida 
(Sowerby) Vizzini

Говорушка 
перевернутая Ольшаник крапивный

Tricholoma focale  
(Fr.) Ricken Рядовка опенковидная Сосняк лишайниково-мшистый

Tricholoma pessundatum 
(Fr.) Quél. Рядовка пятнистая Сосняк мшистый

Tricholoma portentosum 
(Fr.) Quél. Рядовка серая Сосняк мшистый,  

дубрава грабово-кисличная
Tricholoma saponaceum 

var. saponaceum  
(Fr.) P. Kumm.

Рядовка мыльная, 
разновидность 

мыльная
Сосняк мшистый

Tricholoma sudum  
(Fr.) Quél. Рядовка сухая Сосняк лишайниково-мшистый

Tricholoma sulphureum 
(Bull.) P. Kumm. Рядовка серная Сосняк мшистый

Tricholoma sulphureum var. 
sulphureum  

(Bull.) P. Kumm.
Рядовка серная, 

разновидность серная Дубрава грабовая

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Tubariaceae Tubaria conspersa  
(Pers.) Fayod Тубария обсыпанная Ольшаник крапивный

Порядок Boletales

Boletaceae

Boletus betulicola 
(Vassilkov) Pilát  & Dermek Боровик березовый Сосняк мшистый

Boletus edulis Bull. Белый гриб Дубрава грабово-кисличная, 
сосняк мшистый

Chalciporus piperatus 
(Bull.) Bataille Масленок перечный Дубрава грабово-кисличная

Imleria badia (Fr.) Vizzini Польский гриб

Дубрава грабовая,  
дубрава грабово-черничная, 

сосняк мшистый,  
сосняк чернично-мшистый, 
сосняк орляково-чернично-

мшистый
Leccinellum griseum 

(Quél.) Bresinsky & Manfr. 
Binder

Грабовик Дубрава чернично-мшистая, 
дубрава черничная

Leccinum aurantiacum 
(Bull.) Gray Подосиновик красный Дубрава грабовая

Leccinum scabrum  
(Bull.) Gray

Подберезовик 
обыкновенный Сосняк черничный

Tylopilus felleus  
(Bull.) P. Karst. Желчный гриб Сосняк мшистый

Xerocomus chrysenteron 
(Bull.) Quél.

Моховик 
трещиноватый

Дубрава грабово-кисличная, 
сосняк чернично-мшистый

Xerocomus 
subtomentosus (L.) Quél. Моховик зеленый Дубрава грабово-черничная

Gomphidiaceae
Gomphidius glutinosus 

(Schaeff.) Fr. Мокруха еловая Сосняк мшистый,  
ельник кислично-мшистый

Gomphidius roseus (Fr.) Fr. Мокруха розовая Дубрава грабовая

Paxillaceae

Paxillus involutus  
(Batsch) Fr. Свинушка тонкая

Сосняк можжевелово-мшистый, 
дубрава грабовая,  

ольшаник разнотравный,  
сосняк чернично-мшистый

Paxillus rubicundulus 
P. D. Orton Свинушка ольховая Ольшаник мшистый

Sclerodermataceae
Scleroderma citrinum Pers. Ложнодождевик 

обыкновенный
Дубрава кисличная,  

дубрава разнотравная,  
сосняк мшистый

Scleroderma verrucosum 
(Bull.) Pers.

Ложнодождевик 
бородавчатый Ельник кисличный

Suillaceae

Suillus granulatus (L.) 
Roussel Масленок зернистый Дубрава грабовая

Suillus luteus (L.) Roussel Масленок 
обыкновенный

Сосняк чернично-мшистый, 
дубрава грабовая

Tapinellaceae Tapinella atrotomentosa 
(Batsch) Šutara Свинушка толстая Ельник кисличный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
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Семейство
Вид
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Порядок Cantharellales

Hydnaceae

Cantharellus cibarius Fr. Лисичка обыкновенная Ельник кисличный,  
дубрава кисличная

Cantharellus friesii Quél. Лисичка бархатистая Сосняк черничный

Craterellus cornuco
pioides (L.) Pers.

Вороночник 
рожковидный

Дубрава грабово-разнотравная, 
ельник мшистый,  

сосняк чернично-мшистый
Hydnum repandum L. Ежовик желтый Сосняк мшистый

Порядок Geastrales

Geastraceae
Geastrum quadrifidum DC. Земляная звезда 

четырехлопастная Ольшаник разнотравный

Geastrum triplex Jungh. Земляная звезда 
тройная Дубрава грабово-кисличная

Порядок Hymenochaetales

Rickenellaceae Rickenella fibula  
(Bull.) Raithelh. Рикенелла оранжевая Дубрава грабовая

Порядок Russulales

Auriscalpiaceae

Lentinellus cochleatus 
(Pers.) P. Karst.

Лентинеллус 
уховидный Сосняк мшистый

Lentinellus ursinus  
(Fr.) Kühner

Пилолистничек 
медвежий Грабняк кисличный

Russulaceae

Lactarius acris  
(Bolton) Gray Млечник острый Ельник чернично-мшистый

Lactarius aurantiacus 
(Pers.) Gray Млечник неедкий Дубрава грабовая

Lactarius camphoratus 
(Bull.) Fr. Млечник камфорный Дубрава злаковая

Lactarius deliciosus var. 
piceae Vassilkov

Рыжик настоящий, 
разновидность 

сосновая
Сосняк чернично-мшистый

Lactarius flexuosus Gray Млечник извилистый Дубрава грабовая
Lactarius lignyotus Fr. Млечник бурый Ельник чернично-мшистый

Lactarius musteus Fr. Млечник белый Ельник кисличный,  
дубрава грабовая

Lactarius necator  
(Bull.) Pers. Груздь черный

Сосняк чернично-мшистый, 
ельник мшистый,  

дубрава кисличная

Lactarius pallidus Pers. Млечник бледный
Дубрава грабовая,  

дубрава чернично-мшистая, 
сосняк мшистый

Lactarius pyrogalus  
(Bull.) Fr.

Млечник  
жгуче-млечный Дубрава елово-кисличная

Lactarius quietus (Fr.) Fr. Млечник нейтральный
Дубрава грабовая,  

сосняк орляково-чернично-
мшистый

Lactarius resimus (Fr.) Fr. Груздь настоящий Дубрава елово-кисличная,  
сосняк чернично-кисличный

П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы
C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  t a b l e
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Russulaceae

Lactarius rufus (Scop.) Fr. Груздь горький Сосняк можжевелово-мшистый, 
дубрава грабово-кисличная

Lactarius scrobiculatus 
(Scop.) Fr. Груздь желтый

Дубрава грабовая,  
дубрава чернично-мшистая, 
сосняк мшисто-черничный

Lactarius trivialis (Fr.) Fr. Млечник 
обыкновенный

Сосняк мшистый,  
дубрава грабовая

Lactarius uvidus (Fr.) Fr. Млечник мокрый Дубрава елово-кисличная
Lactarius vellereus (Fr.) Fr. Скрипица Дубрава грабовая

Lactarius volemus (Fr.) Fr. Груздь  
красно-коричневый

Дубрава грабовая,  
дубрава чернично-мшистая

Russula adusta (Pers.) Fr. Подгруздок черный Дубрава грабовая
Russula aeruginea  

Lindblad ex Fr. Сыроежка зеленая Сосняк березово-мшистый, 
дубрава чернично-мшистая

Russula atropurpurea Peck Сыроежка  
черно-пурпуровая Сосняк черничный

Russula aurantiaca  
(Jul. Schäff.) Romagn. Сыроежка оранжевая Дубрава грабовая

Russula claroflava Grove Сыроежка  
светло-желтая

Дубрава грабовая,  
ольшаник разнотравный

Russula consobrina (Fr.) Fr. Сыроежка родственная
Ольшаник мертвопокровный, 
дубрава грабово-черничная, 
сосняк чернично-мшистый

Russula cyanoxantha 
(Schaeff.) Fr. Сыроежка сине-желтая Дубрава грабовая,  

ольшаник разнотравный
Russula emetica  
(Schaeff.) Pers. Сыроежка жгучеедкая Дубрава грабово-черничная

Russula fragilis  
var. fragilis Fr.

Сыроежка ломкая, 
разновидность ломкая

Дубрава грабовая,  
дубрава грабово-черничная

Russula integra (L.) Fr. Сыроежка цельная Сосняк чернично-мшистый
Russula lilacea Quél. Сыроежка лиловая Сосняк чернично-мшистый
Russula nobilis Velen. Сыроежка Мэйра Дубрава грабовая

Russula ochroleuca Fr. Сыроежка охристая Ольшаник разнотравный,  
сосняк мшистый

Russula pseudo-olivascens 
Kärcher

Сыроежка  
буро-оливковая

Сосняк чернично-мшистый, 
сосняк мшистый

Russula queletii Fr. Сыроежка Келе Сосняк можжевелово-черничный
Russula sanguinaria 

(Schumach.) Rauschert
Сыроежка  

кроваво-красная Дубрава кисличная

Russula squalida Peck Сыроежка волнистая Сосняк мшисто-черничный
Russula turci Bres. Сыроежка турецкая Сосняк мшистый
Russula velenovskyi  

Melzer & Zvára
Сыроежка 

Веленовского Сосняк чернично-мшистый

Russula vesca Fr. Сыроежка пищевая Дубрава грабово-кисличная
Russula violacea Quél. Сыроежка фиолетовая Дубрава грабово-мшистая

Russula xerampelina var. 
rubra (Britzelm.) Singer

Сыроежка буреющая, 
разновидность 

бордовая
Сосняк чернично-мшистый

О ко н ч а н и е  т а б л и ц ы
E n d i n g  t a b l e
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Проведенный таксономический анализ видового разнообразия агарикоидных базидиомицетов На-
ционального парка «Беловежская пуща» показал, что на первом месте по количеству видов находится 
порядок Agaricales, включающий 215 видов из 23 семейств, которые составляют основную часть мико
биоты любого лесного фитоценоза. На втором месте располагается порядок Russulales (42 вида из 2 се-
мейств), а на третьем месте – порядок Boletales (19 видов из 6 семейств) (рис. 1).

В порядке Agaricales наиболее многочисленными оказались семейства Cortinariaceae (30 видов, или 
13,95 % от числа видов порядка), Mycenaceae (27 видов, или 12,56 %), Agaricaceae (24 вида, или 11,16 %) 
и Tricholomataceae (20 видов, или 9,30 %) (рис. 2).

Рис. 1. Видовая представленность порядков агарикоидных грибов, %
Fig. 1. Species representation of orders of agaricoid fungi, %

Рис. 2. Видовая представленность порядка Agaricales по семействам, %
Fig. 2. Species representation of the order Agaricales by families, %
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Среди семейств порядка Russulales по количеству видов преобладает семейство Russulaceae (40 ви-
дов, или 14,13 % от общего числа видов).

Именно указанные порядки доминируют и составляют основу микобиоты Национального парка 
«Беловежская пуща».

Заключение
В результате проведенного таксономического анализа гербарного материала, собранного на террито

рии Национального парка «Беловежская пуща» с 1954 по 2022 г., было обнаружено 283 вида базидиаль-
ных макромицетов, включающих 12 разновидностей и 1 форму. Доминирующим по количеству видов 
является порядок Agaricales (75,97 %), представители которого составляют основную часть микобиоты 
лесных фитоценозов.

Среди семейств наиболее многочисленными по количеству видов оказались семейства Russulaceae 
(40 видов, или 14,13 % от общего числа видов), Cortinariaceae (30 видов, или 10,60 %), Mycenaceae (27 ви-
дов, или 9,54 %), Agaricaceae (24 вида, или 8,48 %) и Tricholomataceae (20 видов, или 7,07 %).
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ПЛОДОНОШЕНИЕ НОВЫХ СОРТОВ ГОЛУБИКИ,  
ИНТРОДУЦИРОВАННЫХ В БЕЛАРУСИ

О. В. ДРОЗД 1)

1)Центральный ботанический сад НАН Беларуси,  
ул. Сурганова, 2в, 220012, г. Минск, Беларусь

На основании многолетних исследований 15 сортов голубики высокорослой и 1 сорта голубики низкорослой, 
интродуцированных в Беларуси, показаны особенности их вступления в стадии генеративного развития и про-
мышленного плодоношения, урожайности, периодичности плодоношения. Установлено, что в генеративную фазу 
развития растения голубики вступают в 4-летнем возрасте, в стадию промышленного плодоношения – в 6-летнем 
возрасте. Средняя урожайность 2,0 кг на растение и более в условиях Белорусского Полесья отмечена у сортов 
голубики высокорослой Goldtraube, Sunrise, Collins, Bluecrop, Bluejay, Denise Blue и Spartan. Более регулярным 
плодоношением характеризуются сорта Bluecrop, Spartan, Putte, Bluejay, Brigitta Blue, Sunrise, Toro, Bonus, Puru, 
Collins, Denise Blue.

Ключевые слова: голубика высокорослая; Vaccinium corymbosum L.; голубика низкорослая; интродукция; плодо
ношение; урожайность; масса плода; Беларусь.
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FRUITING OF NEW BLUEBERRY CULTIVARS  
INTRODUCED IN BELARUS

O. V. DROZD a

aCentral Botanical Garden, National Academy of Sciences of Belarus, 
2v Surhanava Street, Minsk 220012, Belarus

Based on long-term studies of 15 cultivars of highbush blueberry and 1 cultivar of lowbush blueberry, introduced in 
Belarus, the peculiarities of entering the stages of generative development and industrial fruiting, yield, fruiting frequency 
are shown. It has been established that blueberry plants enter the generative phase of development at the age of 4 years, 
and the stage of industrial fruiting at the age of 6 years. Average yield 2.0 kg per plant and more in the conditions of 
Belarusian Polesie was noted in highbush blueberry cultivars Goldtraube, Sunrise, Collins, Bluecrop, Bluejay, Denise 
Blue and Spartan. The cultivars Bluecrop, Spartan, Putte, Bluejay, Brigitta Blue, Sunrise, Toro, Bonus, Puru, Collins and 
Denise Blue are characterised by more regular fruiting.

Keywords: highbush blueberry; Vaccinium corymbosum L.; lowbush blueberry; introduction; fruiting; yield; mass of 
berries; Belarus.

Введение
Голубика высокорослая (Vaccinium corymbosum L.) демонстрирует устойчивую тенденцию роста на 

мировом рынке. Производство ягодной продукции данной культуры в мире с 2019 по 2021 г. увеличи-
лось на 37 %, при этом спрос на нее остается высоким [1], следствием чего является стабильный рост 
площадей промышленных насаждений голубики во всех странах, в том числе в Беларуси [2; 3]. При 
закладке новых насаждений актуальным становится вопрос подбора сортов, пригодных для возделы-
вания в почвенно-климатических условиях республики. Основным критерием оценки успешности ин-
тродукции сортов голубики, а также перспективности их для промышленного использования является 
возможность реализации потенциальной продуктивности и получения стабильных урожаев в новых 
условиях обитания. Кроме того, анализ реализации потенциальной урожайности важен для определе-
ния оптимальных регламентов возделывания данной культуры с эффективной результативностью кри
териев биологизации, экологизации, интенсификации [4].

Ранее автором были выявлены особенности завязываемости плодов голубики высокорослой в зави-
симости от сортовой специфики и метеорологических условий пункта интродукции [5].

Цель настоящего исследования – выявление особенностей плодоношения и оценка урожайности но
вых интродуцированных сортов голубики на территории Белорусского Полесья.

Материалы и методы исследования
Исследования проводились в течение 2010–2021 гг. в коллекционных насаждениях голубики от-

раслевой лаборатории интродукции и технологии нетрадиционных ягодных растений Центрального 
ботанического сада НАН Беларуси, находящейся в Ганцевичском районе Брестской области. Объектами 
исследований являлась голубика высокорослая 15 сортов разных сроков созревания урожая (Collins, 
Spartan, Bluejay, Chanticleer (раннеспелые), Bluecrop, Nui, Puru, Sunrise, Toro, Denise Blue (среднеспелые), 
Brigitta Blue, Bonifacy, Chandler, Goldtraube, Bonus (позднеспелые)) и голубика низкорослая среднеспело-
го сорта (Putte). В качестве стандарта принят районированный в Беларуси сорт голубики высокорослой 
Bluecrop как наиболее распространенный в районах промышленного возделывания данной культуры. 
Насаждения голубики были созданы 2-летними саженцами в августе 2008 г. Схема посадки растений – 
2,0 × 1,5 м. Почва на участке торфяно-глеевая, мелиорированная, верхового типа на пушицево-сфагновом 
торфе, подстилаемая рыхлым, разнозернистым песком с pHH2O 4,6. Приствольная полоса насаждений за-
мульчирована древесными опилками (слоем толщиной 10 см и шириной 1 м). Междурядья содержались 
в естественном задернении. Ежегодно проводились санитарная и формирующая обрезки, при которых 
удалялись поврежденные, отмершие и неудачно расположенные побеги, а также омолаживающая об-
резка начиная с 5-летнего возраста растений.

Учет урожая плодов исследуемых сортов голубики проводили в 2–3 приема по мере их созревания 
путем взвешивания и  суммирования массы собранных ягод с  каждого из пяти модельных растений 
в двукратной повторности с последующим вычислением средних для него показателей [6]. Индекс пе-
риодичности плодоношения (I ) вычисляли по формуле [7]
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где Y1, Y2 – средняя урожайность сорта в смежные годы.
По величине индекса периодичности плодоношения сорта подразделяются на следующие группы:
	• сорта с регулярным плодоношением (до 20 %);
	• сорта с относительно регулярным плодоношением (21–40 %);
	• сорта со средней периодичностью плодоношения (41–60 %);
	• сорта с сильной периодичностью плодоношения (61–80 %);
	• сорта с очень сильной периодичностью плодоношения (81–100 %) [7].

Расчет средней многолетней урожайности исследуемых сортов и индексов периодичности плодоно-
шения проводили с момента вступления растений в стадию товарного (промышленного) плодоноше-
ния. Среднюю массу ягоды определяли взвешиванием 100 произвольно отобранных плодов в трехкрат-
ной повторности при каждом сборе урожая. Оценку степени изменчивости признаков осуществляли 
исходя из величины коэффициента вариации (V ) по шкале Смирнова [8]. 

Статистическую обработку экспериментальных результатов выполняли с применением пакета ана-
лиза данных программы Microsoft Excel при уровне значимости 95 %. В целях получения информации 
о параметрах плодоношения сортов голубики определяли следующие статистические показатели ве-
личин урожайности и массы плодов: среднее арифметическое значение  (x), статистическую ошибку 
среднего значения (mx ), коэффициент вариации. Также вычисляли среднее арифметическое значение 
и статистическую ошибку среднего значения многолетнего индекса периодичности плодоношения [9]. 
Оценку достоверности различий (статистической значимости) между средними значениями выполняли 
на основании расчетного уровня значимости ( p), полученного методом однофакторного дисперсионного 
анализа с использованием F-критерия Фишера [9].

Результаты и их обсуждение
В 2010 г. лишь отдельные 3-летние растения исследуемых сортов голубики, за исключением сорта 

Spartan, сформировали единичные плоды. В 2011 г. небольшой урожай отмечен у всех модельных рас-
тений голубики, вследствие чего можно считать, что в генеративную фазу развития исследуемые сорта 
вступили в 4-летнем возрасте. В 5-летнем возрасте урожайность интродуцированных сортов голубики 
все еще была достаточно низкой и варьировалась от 0,1 кг на растение (Bonifacy, Bonus, Chanticleer, 
Putte, Spartan) до 0,6 кг на растение (Bluejay, Goldtraube, Sunrise) и 0,7 кг на растение (Bluecrop) и лишь 
у сорта Collins достигала 1,0 кг на растение (табл. 1). В 6-летнем возрасте среднегодовая урожайность 
исследуемых сортов (1,3 кг на растение) увеличилась более чем в 3 раза в сравнении с предыдущим 
годом (0,4 кг на растение) и составила у сортов Bluecrop, Bluejay, Goldtraube, Nui, Toro, Brigitta Blue, 
Denise Blue от 1,5 до 1,9 кг на растение, у сорта Sunrise – 3,2 кг на растение. Повышение продуктивности 
голубики в этот период главным образом является следствием реализации возросшего биопродукционно-
го потенциала, в основе которого лежит динамичное развитие скелетной структуры растений (увеличение 
числа побегов и их линейных параметров) [10]. Таким образом, началом вступления в стадию промыш-
ленного плодоношения исследуемых сортов голубики можно считать 6-летний возраст, что согласуется 
со сведениями, полученными на родине данной культуры [11], а также в Беларуси при изучении ранее 
интродуцированных сортов [12–16]. В Германии начало вступления в стадию промышленного плодоно-
шения растений голубики отмечено в 6–8-летнем возрасте [17], в Великобритании период достижения 
растениями данной культуры стадии товарного плодоношения более длительный (8 лет и более) [18].

Исследуемые сорта голубики в условиях пункта интродукции значительно разнятся по продуктивности. 
Наибольшая средняя урожайность после вступления в стадию промышленного плодоношения отмечена 
у сорта Goldtraube (2,9 кг на растение), несколько ниже данный показатель у сорта Sunrise (2,6 кг на 
растение) (табл. 2). Средняя урожайность 2,0–2,4 кг на растение характерна для сортов Bluejay, Denise 
Blue, Spartan, Bluecrop, Collins. Наиболее низкие показатели урожайности отмечены у сортов Chandler 
(0,9 кг на растение) и Puru (0,6 кг на растение). 

Сравнительный анализ показателей средней урожайности, установленных нами для 16 сортов голу-
бики, и имеющихся в литературных источниках сведений выявил некоторые несоответствия.

Исходя из результатов исследований, проведенных на территории Польши [19; 20], урожайность 
4-летних растений голубики сортов Bluecrop, Brigitta Blue, Bonifacy, Denise Blue, Putte, Toro составляет 
0,9–1,4 кг на растение, что выше значений, полученных автором до вступления изучаемых таксонов 
в стадию промышленного плодоношения, и лишь у сорта Collins этот показатель (0,8 кг на растение) 
сопоставим с данными настоящей работы. 
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Т а б л и ц а   2
Средние показатели урожайности и массы одного плода разных сортов  

голубики в стадии промышленного плодоношения за 2013–2021 гг.

Ta b l e  2
Average yield and weight of one berry of different cultivars  

of blueberries at the stage of industrial fruiting for 2013–2021

Сорт

Средняя урожайность Средняя масса одного плода 

x ± mx, 
килограммов  
на растение

V, % x ± mx, г V, %

Bluecrop (st) 2,3 ± 0,5 35 2,1 ± 0,2 13
Bluejay 2,0 ± 0,7 52 1,6 ± 0,1* 11
Bonifacy 1,3 ± 0,6* 67 2,2 ± 0,2 12
Bonus 1,3 ± 0,5* 59 2,4 ± 0,3 20
Brigitta Blue 1,7 ± 0,7 59 2,3 ± 0,3 20
Collins 2,4 ± 1,0 61 1,9 ± 0,2 16
Chandler 0,9 ± 0,5* 87 2,6 ± 0,3* 19
Chanticleer 1,1 ± 0,5* 70 1,6 ± 0,2* 19
Denise Blue 2,0 ± 0,7 53 2,5 ± 0,2* 13
Goldtraube 2,9 ± 1,0 53 1,4 ± 0,1* 12
Nui 1,3 ± 0,4* 47 2,5 ± 0,3* 17
Puru 0,6 ± 0,2* 51 1,7 ± 0,2* 17
Putte 1,0 ± 0,3* 38 0,7 ± 0,1* 29
Spartan 2,0 ± 0,7 55 2,6 ± 0,2* 13
Sunrise 2,6 ± 0,6 35 2,2 ± 0,1 8
Toro 1,3 ± 0,5* 57 2,6 ± 0,3* 20
НСР0,05 0,42 0,32

*Достоверные различия по сравнению со значениями стандартного сорта 
( р < 0,05).

Согласно результатам, представленным Научно-исследовательским институтом садоводства и цветоводства 
в Скерневицах (Польша) [19; 21; 22], средняя урожайность растений голубики в стадии промышленного 
плодоношения у сортов Collins (1,7 кг на растение) и Sunrise (1,5–2,3 кг на растение) ниже приведенных 
в данной статье показателей, а у сортов Bluecrop (2,7–3,2 кг на растение), Bluejay (4,1– 4,4 кг на растение) 
и Puru (2,6–2,8 кг на растение) выше полученных автором значений. Максимальная урожайность растений 
голубики высокорослой, отмеченная в условиях Польши [23; 24], у сорта Bluecrop (4,0 кг на растение) со-
поставима с результатами настоящего исследования, у сорта Sunrise (2,0 кг на растение) в 1,9 раза ниже, 
а у сортов Bluejay (6,6 кг на растение) и Puru (3,4 кг на растение) в 1,8 и 2,8 раза выше соответственно. 

Средняя урожайность 8-летних растений голубики высокорослой на территории Польши [25] у сор
тов Bonus (1,6 кг на растение), Brigitta Blue (1,4 кг на растение), Chandler (1,4 кг на растение) соизмерима 
с данными, полученными в пункте интродукции, у сортов Toro (0,5 кг на растение), Bonifacy (0,6 кг на 
растение), Spartan (0,3 кг на растение) и Bluecrop (0,4 кг на растение) в 3,2– 6,0 раза ниже.

Показатели максимальной урожайности в течение первых 5 лет после вступления в стадию про-
мышленного плодоношения у сортов Goldtraube (7,5 кг на растение), Chanticleer (3,6 кг на растение) 
и Spartan (8,1 кг на растение), представленные польскими учеными [26], в 1,2–2,3 раза выше значений, 
приведенных автором статьи.

Средняя урожайность 7-летних растений голубики высокорослой в условиях Латвии [27] у сорта 
Bluejay (2,0 кг на растение) соответствует результатам настоящего исследования, у сорта Spartan (4,3 кг 
на растение) в 2,2 раза превышает их.

В Ленинградской области России [28] урожайность 6-летних растений сортов Bluecrop и Denise 
Blue составила 0,1 кг на растение, что значительно ниже полученных автором показателей. Во Влади-
кавказе [29] средняя урожайность голубики высокорослой в стадии товарного плодоношения у сортов 
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Chanticleer (1,4 кг на растение), Bluejay (3,0 кг на растение) в 1,3–1,5 раза выше, у сорта Sunrise (1,8 кг на 
растение), наоборот, в 1,4 раза ниже результатов данного исследования для этого таксона.

Согласно работе [30] в Чехии средняя урожайность растений голубики в стадии товарного плодо-
ношения у сорта Bluejay (2,3 кг на растение) соизмерима с полученными автором значениями, у сор
та Sunrise (1,3 кг на растение) в 2,0 раза ниже, у сортов Brigitta Blue (3,6 кг на растение), Toro (4,4 кг 
на растение), Collins (5,0 кг на растение), Spartan (5,0 кг на растение) и Bluecrop (6,9 кг на растение) 
в 2,1–3,4 раза выше, чем в условиях Белорусского Полесья.

Средние показатели урожайности, отмеченные в провинции Цзилинь в Китае [31], у сортов Spartan 
(2,6 кг на растение), Bluejay (3,0 кг на растение) и Bluecrop (3,8 кг на растение) в 1,3–1,7 раза превы-
шают установленные автором значения для приведенных таксонов.

В Могилёвской области Беларуси согласно сведениям А. В. Ермоленко, А. Д. Сивцовой и Н. В. Кости-
ной [32] средняя урожайность 7–8-летних растений голубики высокорослой сортов Spartan (1,2–1,4 кг 
на растение) и Toro (1,3–1,5 кг на растение) сопоставима с результатами настоящего исследования. 
По данным Т. В. Сачивко и В. Н. Босака [33], полученным там же, средняя урожайность 5–6-летних рас-
тений голубики сорта Chandler (0,7 кг на растение) соизмерима с установленными автором значениями, 
у сорта Bonus (0,1 кг на растение) ниже их.

Таким образом, средняя урожайность растений исследуемых сортов голубики в Белорусском По-
лесье сопоставима с показателями плодоношения данных таксонов в Польше, Чехии, Китае либо не-
сколько ниже их и, как правило, выше показателей плодоношения этих сортов в России. Сорт Sunrise 
в условиях пункта интродукции является более урожайным, чем в Польше, России и Чехии.

Полнота реализации потенциала биологической продуктивности растений голубики зависит как от 
погодно-климатических особенностей пункта интродукции, так и от биологических особенностей от-
дельных генотипов. Вследствие того что исследуемые сорта голубики формировали плоды в идентичных 
почвенно-климатических условиях, показатель средней урожайности можно считать сортоспецифичным 
признаком. Согласно методике классификации низкорослых сортов голубики по урожайности [6] сорт Putte 
со средним показателем плодоношения 1,0 кг на растение относится к группе урожайных сортов, сорта 
голубики высокорослой Bluecrop, Bluejay, Collins, Denise Blue, Goldtraube, Spartan, Sunrise, продуцирующие 
в условиях пункта интродукции урожай плодов от 2,0 до 3,0 кг на растение, принадлежат к среднеуро-
жайным, сорта голубики высокорослой Bonifacy, Bonus, Brigitta Blue, Chandler, Chanticleer, Nui, Puru, Toro 
с урожайностью ниже 2,0 кг на растение являются малоурожайными в условиях Белорусского Полесья.

Анализ урожайности растений голубики показал, что всем сортам данной культуры свойствен циклич-
ный характер плодоношения, который проявляется в чередовании высокоурожайных и низкоурожайных 
лет. Объективным показателем степени варьирования урожайности того или иного сорта служит индекс 
периодичности плодоношения, согласно которому периодичность плодоношения наиболее выражена 
у сорта Nui (средний многолетний индекс периодичности плодоношения равен 44,8 %) (табл. 3). Высокие 
значения индекса периодичности плодоношения, свидетельствующие о сильной вариативности урожай-
ности, также отмечены у сортов Chanticleer (44,4 %), Bonifacy (39,9 %), Chandler (37,1 %) и Goldtraube 
(37,0 %). Стабильными показателями плодоношения в пункте интродукции характеризуются высоко-
рослые сорта голубики Bluecrop (12,7 %) и Spartan (16,0 %).

Т а б л и ц а   3
Индексы периодичности плодоношения сортов голубики в условиях Беларуси, %

Ta b l e  3
Indices of fruiting frequency of blueberry cultivars in Belarus, %

Сорт 2013  
и 2014 гг.

2014  
и 2015 гг.

2015  
и 2016 гг.

2016  
и 2017 гг.

2017 
и 2018 гг.

2018 
и 2019 гг.

2019 
и 2020 гг.

2020 
и 2021 гг.

Среднее  
многолетнее  

значение*

Bluecrop (st) 0,6 20,4 –9,8 3,5 –20,2 37,8 0,6 8,8 12,7 ± 8,5
Bluejay –8,7 17,6 –27,6 8,3 –20,4 61,6 –11,7 11,5 20,9 ± 11,7
Bonifacy 23,4 25,6 – 48,5 – 44,7 53,6 57,4 – 44,5 21,8 39,9 ± 9,4
Bonus 10,4 38,3 –11,4 –3,9 –67,1 84,1 –17,8 –22,8 32,0 ± 19,3
Brigitta Blue –39,8 33,9 –38,5 7,7 –12,0 63,7 –3,1 2,8 25,2 ± 14,6
Collins 1,0 31,1 –55,2 73,7 –34,5 38,1 –13,2 19,4 33,3 ± 15,4
Chandler 10,3 6,8 –26,4 –12,3 –35,1 84,0 –56,8 – 65,2 37,1 ± 19,0
Chanticleer 33,3 58,6 8,6 –54,7 36,8 36,6 – 64,7 61,6 44,4 ± 12,6
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Сорт 2013  
и 2014 гг.

2014  
и 2015 гг.

2015  
и 2016 гг.

2016  
и 2017 гг.

2017 
и 2018 гг.

2018 
и 2019 гг.

2019 
и 2020 гг.

2020 
и 2021 гг.

Среднее  
многолетнее  

значение*

Denise Blue – 41,2 53,8 –24,3 –8,7 –51,1 78,7 –11,8 –1,7 33,5 ± 18,1
Goldtraube 9,1 30,4 –36,9 36,2 – 43,5 61,6 –50,6 27,9 37,0 ± 10,4
Nui –51,4 55,4 –54,1 53,7 – 47,6 54,2 –30,6 11,3 44,8 ± 10,4
Puru –15,8 21,3 –50,7 34,8 0,0 42,5 – 63,2 34,9 32,9 ± 13,3
Putte 50,0 3,8 –21,4 –12,8 5,6 37,7 –28,2 4,1 20,5 ± 11,3
Spartan 25,5 –3,2 18,9 –18,9 12,4 39,6 –5,0 4,7 16,0 ± 8,2
Sunrise –34,7 23,0 –9,3 17,7 –50,5 58,8 – 6,9 –3,2 25,5 ± 13,7
Toro –79,2 77,5 –25,4 –10,6 1,3 25,0 22,6 13,4 31,9 ± 19,7

*Данные представлены как среднее значение и ошибка среднего значения.

Исходя из величины среднего многолетнего индекса периодичности плодоношения исследуемые 
сорта голубики по шкале периодичности плодоношения [7] были разделены на три группы: 

	• сорта с регулярным плодоношением (до 20 %) – Bluecrop, Spartan;
	• сорта с относительно регулярным плодоношением (21– 40 %) – Putte, Bluejay, Brigitta Blue, Sunrise, 

Toro, Bonus, Puru, Collins, Denise Blue, Goldtraube, Chandler, Bonifacy;
	• сорта со средней периодичностью плодоношения (41– 60 %) – Chanticleer, Nui.

Периодичность плодоношения как биологическое явление связана с неравномерностью формирования 
цветочных почек в отдельные годы и обусловлена рядом экзогенных (внешних) и эндогенных (внутренних) 
факторов. Согласно Н. Б. Павловскому [14] и Т. В. Курлович [15; 16], которые также обращали внимание 
на периодичность плодоношения голубики в условиях Беларуси, основными внешними предпосылками 
снижения урожайности выступают неблагоприятные метеорологические условия, в первую очередь 
возвратные морозы и заморозки, повреждающие генеративную сферу голубики, и дефицит осадков 
в период закладки генеративных почек (июль – август), приводящий к снижению урожая на следующий 
год. Как правило, именно воздействие экзогенных факторов начинает цикл периодичности, а дальнейшее 
сохранение изменчивости плодоношения обусловливается эндогенными (гормональными, биохимиче-
скими и молекулярными) факторами [34]. Так, наименьшая средняя продуктивность исследуемых сор
тов в стадии промышленного плодоношения (0,9 кг на растение) отмечена в 2018 г., что обусловлено 
заморозками в начале июня, повредившими формирующиеся завязи [5]. Продуцирование низкого урожая 
позволило растениям направить питательные вещества на формирование большого числа новых побе-
гов (вегетативный рост) и закладку генеративных почек урожая будущего года, что при благоприятных 
погодных условиях в 2019 г. обеспечило максимальную среднюю урожайность интродуцированных 
сортов голубики за весь период наблюдений – 3,0 кг на растение. Высокая нагрузка растений голубики 
ягодами оказала негативное влияние на закладку генеративных почек и их дальнейшее развитие, посколь-
ку в таких условиях ассимилирующий листовой аппарат не в состоянии в полном объеме поставлять 
продукты фотосинтеза одновременно для развития плодов, роста побегов, закладки и дифференциации 
цветковых почек, а также накопления запасных питательных веществ. Вследствие этого в 2020 г., не-
смотря на благоприятные метеорологические условия, было отмечено снижение средней урожайности 
сортов голубики до 2,0 кг на растение. В 2021 г. при отсутствии предпосылок к снижению потенциальной 
продуктивности средняя урожайность была выше (2,4 кг на растение), что обусловлено достаточной 
сбалансированностью между процессами роста и плодоношения в предыдущем году. 

Важным показателем плодоношения интродуцируемых сортов голубики являются товарные каче-
ства ягод, определяющиеся не только вкусовыми и биохимическими показателями, но и в первую оче-
редь размерными характеристиками, основной из которых выступает масса плода. Наибольшая сред-
няя масса одной ягоды в стадии промышленного плодоношения  (2,6  г) отмечена у  сортов Chandler, 
Spartan и Toro (см. табл. 2). Также крупные плоды (более 2,0 г) формировали сорта Denise Blue, Nui, 
Bonus, Brigitta Blue, Sunrise, Bonifacy, Bluecrop. Наименьшая средняя масса одной ягоды (1,4 г) в груп-
пе высокорослой голубики отмечена у сорта Goldtraube. У низкорослого сорта Putte данный показатель 
составил 0,7 г, что в 2,0 –3,7 раза меньше, чем у высокорослой голубики. Согласно классификации низ-
корослых сортов голубики по массе плода [6] сорт Putte в почвенно-климатических условиях Беларуси 
является среднеплодным. Более подробная характеристика плодов голубики исследуемых сортов и их 
ранжирование на группы в зависимости от средней массы плода представлены автором в работе [35]. 

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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Анализ динамики массы ягоды голубики по годам показывает, что данный параметр варьируется в до-
статочно широких пределах (см. табл. 4). Согласно значениям коэффициента вариации большинство ис-
следуемых сортов голубики высокорослой характеризуются средним уровнем изменчивости массы пло-
да (13–20 %). Низкий уровень изменчивости данного показателя выявлен у сортов Sunrise, Bonifacy, 
Goldtraube и Bluecrop (8–12 %), причем наиболее одномерные плоды, средняя масса которых изменя-
лась от 2,0 г в 2013–2014 гг. до 2,6 г в 2018 г., отмечены у сорта Sunrise. Для низкорослого сорта Putte 
характерен повышенный уровень изменчивости этого показателя (29 %), при котором средняя масса 
плода варьировалась от 0,4 г в 2021 г. до 1,0 г в 2017 и 2020 гг.

Согласно литературным данным [35; 36] плоды сортов голубики высокорослой, сформировавшиеся 
в условиях Белорусского Полесья, имеют биометрические параметры, сходные с таковыми у ягод, по-
лученных в Польше, Латвии, Украине и Италии, за исключением сортов Spartan и Toro, у которых на 
территории Беларуси формировались более крупные плоды. Для сортов Bluejay, Collins, Sunrise, Toro 
масса ягод, выросших в Чехии, была в 1,1–1,5 раза меньше полученных автором значений [35]. Средняя 
масса плода у сортов Bluecrop и Denise Blue в Ленинградской области России оказалась в 1,1–1,3 раза 
ниже, чем в условиях Беларуси [28].

Заключение
У всех исследуемых сортов голубики отмечено ежегодное плодоношение, что свидетельствует об 

успешной реализации их адаптационного потенциала в почвенно-климатических условиях Белорус-
ского Полесья. В генеративную фазу развития растения голубики вступают в 4-летнем возрасте, в ста-
дию промышленного плодоношения – в 6-летнем возрасте. Средняя урожайность 2,0 кг на растение 
и более в пределах пункта интродукции отмечена у сортов голубики высокорослой Goldtraube, Sunrise, 
Collins, Bluecrop, Bluejay, Denise Blue и Spartan. Показатели урожайности голубики значительно варьи-
руются по годам, что, как правило, обусловлено неблагоприятными погодными условиями. Более ре-
гулярное плодоношение отмечено у сортов Bluecrop, Spartan, Putte, Bluejay, Brigitta Blue, Sunrise, Toro, 
Bonus, Puru, Collins, Denise Blue. Для промышленного выращивания в условиях республики наиболее 
перспективными являются следующие крупноплодные, урожайные сорта с относительно стабильным 
плодоношением: Sunrise, Bluejay, Denise Blue, Spartan, Collins. Высокие показатели плодоношения сор
тов голубики высокорослой Sunrise, Bluejay, Denise Blue, Spartan и Collins послужили одним из главных 
оснований для включения их в государственный реестр сортов [37; 38], допущенных для производства, 
реализации и использования их семян на территории Республики Беларусь.
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Владимир  Адамович 
КУЛЬЧИЦКИЙ

Vladimir  Adamovich 
KUL’CHITSKII

Выдающемуся отечественному физиологу, ака-
демику НАН Беларуси, доктору медицинских наук, 
профессору Владимиру Адамовичу Кульчицкому 
6 марта 2023 г. исполняется 75 лет.

Сын военнослужащего, Владимир Адамович 
с детства привык часто менять место проживания, 
быстро входить в новый коллектив, бережно от-
носиться к сложившимся там условиям и адап-
тироваться к ним. Среднее и высшее образование 
В. А. Кульчицкий получил в РСФСР. В 1972 г. он 
с отличием окончил Куйбышевский медицинский 
институт. Еще студентом Владимир Адамович актив-
но включился в серьезную научную деятельность, 
поэтому основной его профессией стала наука. Од-
нако сразу после института он по распределению 
уехал работать травматологом в шарьинскую район
ную больницу Костромской области. Спустя три 
года В. А. Кульчицкий вернулся в Куйбышев, где 
занял должность старшего лаборанта кафедры 
физиологии медицинского института, которой 
руководил член-корреспондент Академии меди-
цинских наук СССР, специалист мирового уровня 
в области регуляции дыхательной и сердечно-
сосудистой систем М. В. Сергиевский. Параллель-

но Владимир Адамович продолжал работу врачом 
скорой помощи.

Кандидатскую диссертацию В. А. Кульчицкий 
защитил очень быстро, не обучаясь в аспирантуре. 
Ученая степень была присуждена ему за сложней-
шее в методическом отношении исследование при-
роды центрального апноэ во сне и предложенную 
тактику терапии. Разработанная Владимиром Ада-
мовичем методика оперативного доступа к глубо-
ким структурам ствола мозга с вентральной сторо-
ны и манипуляции с микроциркуляторным руслом 
в этой области мозга позволили обнаружить рецеп-
торы, реагирующие на содержание углекислого 
газа, и связать показатель содержания углекислого 
газа с деятельностью дыхательного центра. Статья, 
в которой были опубликованы результаты данного 
исследования, стала первой работой В. А. Куль-
чицкого, получившей большое количество цити-
рований в отечественных и зарубежных изданиях. 
В 1979 г. Владимир Адамович стал лауреатом пре-
мии Ленинского комсомола за разработку пробле-
мы бульбарных механизмов генерации дыхатель-
ного ритма, получив таким образом высочайшее 
признание в СССР. Кроме того, В. А. Кульчицкий 
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проходил стажировки в  Институте физиологии 
имени И. П. Павлова РАН, в лаборатории акаде-
мика Б. И. Ткаченко, работал над докторской дис-
сертацией и ее защитой.

В жизни юбиляра начался новый этап после приез-
да в Минск и зачисления в штат Института физиоло-
гии Академии наук БССР (в 1991–1997 гг. – Академия 
наук Беларуси, в настоящее время – Национальная 
академия наук Беларуси). В сравнительно короткое 
время Владимир Адамович стал ведущим ученым 
этого института: с 1989 г. являлся научным сотруд-
ником, старшим научным сотрудником, с 1991 г. – 
заведующим лабораторией, с 2006 г. – заместителем 
директора по научной и инновационной работе. 

Как указывается в библиографических источни-
ках, Владимир Адамович исследовал центральные 
механизмы формирования ноцицептивных реф-
лексов, процессы структурной и функциональной 
реорганизации нейронных сетей мозга. Ученый 
доказал, что функциональное состояние клеток 
вентролатеральных отделов продолговатого мозга 
является определяющим фактором для генерации 
дыхательного ритма и формирования симпатоакти-
вирующих влияний, регулирующих тонус кровенос-
ных сосудов и сердца. Совместно с учеными Инсти-
тута В. Г. Керкхоффа (Германия) В. А. Кульчицкий 
экспериментально подтвердил модулирующее влия
ние простагландинов на термочувствительность 
нейронов переднего гипоталамуса, что позволило 
обосновать концепцию об участии простагланди-
нов в механизмах нейрональной пластичности. 
Владимир Адамович обнаружил в продолговатом 
мозге группы нервных клеток, которые вовлекаются 
в механизмы нормализации кровяного давления 
при артериальной гипертонии и регуляции болевой 
чувствительности; изучил центральные механизмы 
синдрома внезапной смерти; разработал методы 
оценки эффективности терапевтических приемов 
в условиях клиники, в частности предотвращения 
деструктивных процессов в стволе головного моз-
га после повреждения веточек тройничных или 
блуждающих нервов, оптимизации положительных 
терапевтических эффектов физических факторов, 
профилактики аритмий сердца, моделирования 
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межнейронных коммуникаций, изучения функцио
нальных особенностей нервной системы у детей 
и подростков, проживающих на загрязненных ра-
дионуклидами территориях Белорусского Полесья.

Под руководством В.  А.  Кульчицкого создан 
и успешно функционирует Центр мозга при Инс
титуте физиологии НАН Беларуси, интегрирующий 
усилия ученых разных ведомств и учреждений по 
ключевым нейрофизиологическим направлениям, 
включая многочисленные проекты в рамках государ-
ственных программ научных исследований, и иным 
формам междисциплинарного комплексирования.

Владимир Адамович – автор более 350 научных 
работ, в том числе 9 монографий и 18 патентов. 
Им написаны руководства по физиологии, много-
численные методические статьи для студентов 
и магистрантов, разработана программа спецкурса 
«Физиология витальных центров ствола головного 
мозга». Более 30 лет В. А. Кульчицкий преподает 
на кафедре физиологии человека и животных БГУ, 
в настоящее время он является председателем го-
сударственной экзаменационной комиссии на био-
логическом факультете.

Под руководством академика В. А. Кульчицко-
го защищены 3 докторские, более 20 кандидатских 
и 15 магистерских диссертаций и дипломных ра-
бот. Неформально он руководил исследованиями 
многочисленных соискателей ученой степени, за-
нимая должность председателя и заместителя пред-
седателя совета по защите диссертаций при Инсти-
туте физиологии НАН Беларуси и являясь членом 
экспертных советов Высшей аттестационной ко-
миссии Республики Беларусь, редакционных кол-
легий и редакционных советов многочисленных 
отечественных и зарубежных научных журналов 
медико-биологического профиля.

Сотрудники биологического факультета БГУ 
и коллектив редколлегии журнала «Эксперимен-
тальная биология и биотехнология» сердечно позд
равляют Владимира Адамовича с юбилеем и же-
лают ему творческих успехов, новых благодарных 
учеников, плодотворной научной работы, крепкого 
здоровья и счастья.

А. Г. Чумак1, А. В. Сидоров2
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АННОТАЦИИ ДЕПОНИРОВАННЫХ В БГУ РАБОТ

INDICATIVE ABSTRACTS OF THE PAPERS DEPOSITED IN BSU

УДК 577.16(075.8)
Орёл Н. М. Биохимия витаминов [Электронный ресурс] : электрон. учеб.-метод. комплекс для спец. 
1-31 80 11 «Биохимия» профилизации «Фундаментальная и прикладная биохимия» / Н. М. Орёл ; БГУ. 
Электрон. текстовые дан. Минск : БГУ, 2022. 116 с. : ил. Библиогр.: с. 114–116. Режим доступа: https://
elib.bsu.by/handle/123456789/289950. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 28.11.2022, № 010828112022.

Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) предназначен для студентов магистратуры 
специальности 1-31 80 11 «Биохимия». Содержание ЭУМК предполагает формирование у студентов 
целостной системы современных представлений о строении, индивидуальных свойствах, биохимиче-
ских функциях, взаимодействии витаминов и их роли в функционировании живых систем. 

УДК 502/504(075.8)
Гричик В. В. Энвайронментология [Электронный ресурс] : электрон. учеб.-метод. комплекс для спец. 
1-31 80 01 «Биология» профилизации «Функциональная биология» / В. В. Гричик, Т. А. Макаревич ; 
БГУ. Электрон. текстовые дан. Минск : БГУ, 2022. 82 с. : ил., табл. Библиогр.: с. 80–82. Режим доступа: 
https://elib.bsu.by/handle/123456789/290589. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 13.12.2022, № 012413122022.

Электронный учебно-методический комплекс, предназначенный для студентов специальности 
1-31 80 01 «Биология» профилизации «Функциональная биология», включает в себя следующие разде-
лы: теоретический, контроля знаний и вспомогательный, содержащий учебно-программные материалы 
и список рекомендованной литературы. Курс «Энвайронментология» предполагает формирование у сту-
дентов магистратуры целостной системы современных знаний об окружающей среде, обеспечивающих 
возможности их практического использования и развития новых направлений исследований.

УДК 612(075.8)+591.1(075.8)
Физиология человека и животных [Электронный ресурс] : электрон. учеб.-метод. комплекс для сту-
дентов спец. 1-31 01 01-03 «Биология (биотехнология)» / БГУ ; сост.: Д. Б. Сандаков [и др.]. Электрон. 
текстовые дан. Минск : БГУ, 2022. 137 с. Библиогр.: с. 136–137. Режим доступа: https://elib.bsu.by/
handle/123456789/292069. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 17.01.2023, № 000617012023.

Содержание электронного учебно-методического комплекса направлено на овладение студентами 
основами знаний в области физиологии человека и животных.
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