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ВЛИЯНИЕ ПОЛИХРОМАТИЧЕСКОГО LED - ОСВЕЩЕНИЯ  
С РАЗЛИЧНЫМ СООТНОШЕНИЕМ КРАСНОГО  

И СИНЕГО ДИАПАЗОНОВ НА РОСТ И РАЗВИТИЕ  
РАСТЕНИЙ ARABIDOPSIS THALIANA ДИКОГО ТИПА  

И МУТАНТОВ wei8-1tar1-1 И ahk2

Т. Н. КУДЕЛИНА1), А. С. КРИВОБОК 2), Т. Н. БИБИКОВА3), О. В. МОЛЧАН 1)

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

2)Институт медико-биологических проблем РАН, Хорошевское шоссе, 76а, 123007, г. Москва, Россия  
3)Московский государственный университет им. М. В. Ломоносова,  

Ленинские горы, 1, 119991, г. Москва, Россия

Аннотация. Изучено влияние полихроматического LED-освещения, включающего все области видимой части 
спектра, с варьируемым (от 1 до 6) соотношением красного и синего диапазонов (К/С) на рост и развитие растений 
Arabidopsis thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2. При полихроматическом LED-освещении с К/С = 4 
у растений A. thaliana дикого типа отмечено увеличение массы растения, содержания фотосинтетических пигментов, 
поверхностной плотности листьев, длины главного корня, количества и длины боковых корней. Установлено, что 
дальнейшее увеличение соотношения К/С до значения К/С = 6 не приводит к большей активации физиолого-био-
химических процессов. Показано ключевое значение гистидинкиназы AHK2 и участие белков ТАА и TAR1 в сти-
муляции роста вегетативных органов и формирования фотосинтетического аппарата у растений A. thaliana в ответ 
на повышение доли красного света и увеличение соотношения К/С в сложных полихроматических композициях.

Ключевые слова: LED-освещение; красный свет; синий свет; триптофанаминотрансфераза; ТАА; TAR1; гис
тидинкиназа; AHK2; Arabidopsis thaliana; мутант wei8-1tar1-1; мутант ahk2; фотосинтетический аппарат.
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Abstract. The effect of polychromatic LED lighting, including all regions of the visible spectrum, with a variable (from 1 
to 6) red – blue ratio (R/B) on the growth of Arabidopsis thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants 
was studied. Under polychromatic LED lighting with a R/B = 4, A. thaliana wild type plants showed an increase in plant 
weight, content of photosynthetic pigments, surface density of leaves, length of the main root, and the number and length 
of lateral roots. A further increase in the R/B ratio to R/B = 6 did not lead to greater activation of physiological and bio
chemical processes. The key importance of histidine kinase AHK2 and the participation of TAA and TAR1 proteins in 
the stimulation of vegetative organ growth and photosynthetic apparatus formation in A. thaliana plants in response to an 
increase in the red level and the R/B ratio in complex polychromatic compositions was shown.

Keywords: LED lighting; red light; blue light; tryptophan aminotransferase; TAA; TAR1; histidine kinase; AHK2; 
Arabidopsis thaliana; wei8-1tar1-1 mutant; ahk2 mutant; photosynthetic apparatus.
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Введение
Светильники на основе светодиодов (light emission diodes, LED) обладают многочисленными преи

муществами и огромным потенциалом для использования в качестве дополнительных или основных 
источников освещения растений [1–5]. Они позволяют получать свет с практически любым спектральным 
составом в области физиологически активной радиации и тем самым создавать спектр для регуляции 
определенных биологических процессов [6]. Главным достоинством LED-освещения является возмож-
ность эффективной оптимизации световых режимов культивирования в течение суточного цикла и он-
тогенеза в целом [2]. Однако, несмотря на то что исследовать влияние LED-освещения на различные 
аспекты ростовых и физиолого-биохимических процессов растений начали достаточно давно, многие 
вопросы остаются нерешенными [1]. В частности, не выявлены оптимальные для разных растений и це-
лей культивирования соотношения длин волн в полихроматических спектрах освещения. Тем не менее 
установлено, что свет – один из самых важных, эффективных и экологически безопасных факторов ре-
гуляции морфогенеза различных культур, поскольку рост, развитие и метаболизм растений значительно 
изменяются под воздействием освещения разного спектрального состава [1]. Возможно, это происходит 
в результате влияния света на фитогормональную систему. Например, известно, что многие аспекты 
метаболизма и регуляции двух важнейших групп гормонов растений, ауксинов и цитокининов, являются 
светозависимыми [7; 8]. Световые сигналы окружающей среды оказывают влияние на синтез, транспорт 
и распределение ауксина у растений, а также реакцию на него в отдельных клетках [7]. Цитокинины 
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могут имитировать эффект освещения и способствовать формированию ряда свойств, характерных для 
проростков, выращенных на свету, т. е. в некоторых случаях они заменяют освещение, по крайней мере 
частично [9]. Предполагается, что действие света и цитокининов осуществляется через общие проме-
жуточные звенья сложной цепочки передачи сигналов, которые пока точно не установлены [8]. Так, свет 
может оказывать значительное влияние на функционирование фитогормональных систем, взаимодействие 
которых играет ключевую роль в онтогенезе растений. В большей степени пластичность роста и развития 
растений достигается за счет световой модуляции сигнальных систем ауксинов и цитокининов [7; 9].

Таким образом, механизмы влияния на растительный организм отдельных диапазонов излучения и их 
соотношения в полихроматических спектрах требуют дальнейшего изучения и представляют значитель-
ный фундаментальный и прикладной интерес [1]. Важной задачей видится определение механизмов 
взаимодействия светового и фитогормонального сигналов.

В качестве модельного объекта для изучения физиологии растений широко используется арабидопсис 
(Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.). Анализ процессов роста и развития мутантов A. thaliana с избира-
тельным подавлением функции индивидуальных генов или групп генов является одним из ключевых 
подходов при исследовании влияния на растительный организм внешних факторов. По этой причине 
целью данной работы было оценить влияние полихроматического LED-освещения с различным соот-
ношением красного и синего диапазонов (К/С) на морфогенез растений A. thaliana  дикого типа, а также 
мутантов wei8-1tar1-1 с пониженным содержанием ауксинов и мутантов ahk2 с инактивированным геном 
рецептора цитокининов – гистидинкиназы AHK2.

Материалы и методы исследования
Объектом исследования являлись растения A. thaliana дикого типа (экотип Columbia-0), мутанты 

wei8-1tar1-1, семена которых были предоставлены кафедрой биологии растений и микроорганизмов 
Университета штата Северная Каролина (США) [10], и мутанты ahk2, полученные лабораторией экс-
прессии генома растений Института физиологии растений имени К. А. Тимирязева РАН из коллекции 
семян ABRC Университета штата Огайо (США) [11]. Мутанты wei8-1tar1-1 ввиду отсутствия ключевых 
ферментов основного TAA/YUC-пути синтеза ауксина, триптофанаминотрансфераз ТАА и TAR1, были 
установлены по продуктам ферментативной реакции с помощью метода высокоэффективной жидкостной 
хроматографии с масс-спектрометрией. Они характеризуются более низким уровнем индолил-3-уксусной 
кислоты и при этом имеют минимальные фенотипические отличия от растений дикого типа [10]. У ин-
серционных нокаут-мутантов ahk2 с инактивированным геном гистидинкиназы AHK2 мутантные аллели 
были идентифицированы с использованием праймеров методом полимеразной цепной реакции [11]. 
Растения A. thaliana дикого типа рассматривали как пример сбалансированной и отлаженной работы 
всех участников ауксинового и цитокининового ответа. В работе использовали модифицированный 
способ культивирования арабидопсиса в стерильных условиях на фитогеле, при котором вся корневая 
система в процессе вегетации располагается вдоль поверхности водопроницаемой гидратцеллюлозной 
пленки [12]. Растения выращивали в стерильной питательной среде Мурасиге и Скуга на основе фитогеля 
в квадратных (120 × 120 мм) чашках Петри на поверхности гидратцеллюлозной пленки. Перед посадкой 
семена стерилизовали и размещали на поверхности пленки из расчета два растения на чашку. Далее чашки 
на 4 сут помещали в холодильник (4 °С) для стратификации, после чего переносили в климатическую 
камеру (24 °С), где закрепляли в вертикальном положении. Растения освещали люминесцентными (LL) 
светильниками и LED-светильниками при 24-часовом фотопериоде. В спектральном составе регулируемого 
LED-освещения, содержащем все длины волн от 400 до 800 нм, варьировали соотношение К/С от К/С = 1 
до К/С = 6 при суммарной доле красного и синего света (73,0 ± 2,6) % от общей плотности потока фотонов, 
равной 100 мкмоль ⋅ м–2 ⋅ с–1 (см. таблицу, рис. 1). При LL-освещении плотность потока фотонов также 
составляла 100 мкмоль ⋅ м–2 ⋅ с–1. Спектральные характеристики освещения определяли с использова-
нием спектрорадиометра МС-12 (Институт прикладных физических проблем имени А. Н. Севченко 
БГУ, Беларусь).

После прорастания семян начиная с 3-х суток чашки фотографировали раз в сутки, затем в серии 
последовательных изображений с помощью графического редактора GIMP определяли длину главного 
корня, количество и длину боковых корней. На 25-е сутки вегетации оценивали сухую массу корней и ро-
зетки листьев, количество, площадь и поверхностную плотность листьев1, содержание и соотношение 
фотосинтетических пигментов [13].

В рамках исследования проведено пять повторных экспериментов в пять отдельных периодов времени. 
В общей сложности для каждого варианта освещения использовано 20 растений.

1Терминология количественных характеристик при изучении роста, продуктивности и фотосинтеза сельскохозяйственных 
растений : метод. указания / ВАСХНИЛ, ВНИИ растениеводства им. Н. И. Вавилова ; сост.: М. И. Зеленский, О. Д. Быков. Л. : 
ВНИИ растениеводства им. Н. И. Вавилова, 1982. 45 с.
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Характеристика вариантов освещения 
Characteristics of lighting options

Характеристика  
освещения

Диапазон  
длин волн, нм

Вариант освещения
LL LED1 LED2 LED3 LED4

Доля красного света в общей 
плотности потока фотонов, %

400 – 499 24 ± 1 35 ± 3 25 ± 1 15,0 ± 0,6 11,0 ± 0,5
500 –599 21 ± 5 15 ± 2 14 ± 2 14 ± 2 14 ± 1
600 – 699 51 ± 1 38 ± 3 50 ± 3 60 ± 2 63 ± 2
700 – 800 4,0 ± 0,5 12 ± 1 11 ± 1 11 ± 1 12 ± 1

Соотношение К/С – 2 1 2 4 6

Статистическую обработку экспериментальных данных выполняли в программах Excel 2019 (Micro
soft) и Statistica (версия 8; StatSoft). Данные проверяли на нормальность распределения (тест Шапиро – 
Уилка) и однородность дисперсии (тест Левена). Статистический анализ проводили с использованием 
метода однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA, p ≤ 0,05). Средние значения нормально рас-
пределенных данных сравнивали с помощью t-критерия Стьюдента2.

На графиках приведены средние значения и ошибка средней величины (Х ± Sx).
2Рокицкий П. Ф. Биологическая статистика : учеб. пособие для биол. фак. ун-тов. 3-е изд., испр. Минск : Выш. шк., 1973. 320 с.

Рис. 1. Спектры LED-освещения: а – LED1; б – LED2; в – LED3; г – LED4
Fig. 1. Spectra of LED lighting: а – LED1; b – LED2; c – LED3; d – LED4
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Результаты и их обсуждение
Самым большим накоплением сухой массы корней и розетки листьев, максимальными количеством, 

площадью и поверхностной плотностью листьев характеризовались растения A. thaliana дикого типа 
при LED3- и LED4-освещении (рис. 2). У мутантов wei8-1tar1-1 при LED3- и LED4-освещении сухая 
масса и поверхностная плотность листьев были значительно меньше таковых у растений дикого типа, 
тогда как при LED1- и LED2-освещении различия между диким типом и мутантом практически от-
сутствовали. Это обстоятельство может указывать на то, что максимальный стимулирующий эффект, 
оказываемый полихроматическим LED-освещением с преобладанием красного диапазона и высоким 
соотношением К/С в спектре (варианты LED3 и LED4) на накопление сухой массы, скорее всего, дости-
гается при активации пути синтеза ауксинов с участием белков TAA и TAR1. В то же время мутанты ahk2 
характеризовались наибольшим накоплением сухой массы, максимальными количеством и площадью 
листьев при LED1-освещении, а при LED2-, LED3- и LED4-освещении практически не различались по 
данным параметрам, т. е. повышение доли красного света и увеличение соотношения К/С в спектре не 
стимулировали рост мутантов ahk2. Также при LED2-, LED3- и LED4-освещении отмечена значительно 
меньшая вегетативная масса мутантов ahk2 по сравнению с таковой растений дикого типа. Наблюдаемые 
эффекты могут указывать на важную роль гистидинкиназы AHK2, рецептора цитокининов, в стиму-
ляции роста растений при действии света с повышенным соотношением К/С. Предложенная гипотеза 
согласуется с имеющимися в литературе данными о значимом участии цитокининов в формировании 
фотосинтетического аппарата (ФСА), фотосинтетических процессах и продуктивности растений [14].

Накопление сухой массы растением может характеризовать активность ФСА. Важным показателем, 
определяющим его работу, является количество фотосинтетических пигментов – хлорофиллов и каро-
тиноидов. Освещение разного спектрального состава влияет на их синтез и функционирование всего 
ФСА [15]. В настоящей работе варианты освещения с К/С = 4 и К/С = 6 стимулировали образование 
каротиноидов и хлорофилла а у растений  A. thaliana дикого типа, содержание хлорофилла b не зависело 
от спектрального состава света (рис. 3). Поскольку при LED3- и LED4-освещении также отмечено боль-
шее накопление сухой массы розетки листьев, увеличение содержания фотосинтетических пигментов 
при данных вариантах освещения, скорее всего, было обусловлено стимуляцией фотосинтетической 
активности полихроматическим светом с повышенным соотношением К/С. Важным показателем состоя
ния пула фотосинтетических пигментов является соотношение хлорофилла а и хлорофилла b, которое 
обычно составляет около 3 отн. ед. [16]. В настоящем исследовании соотношение хлорофилла а и хло-
рофилла b в листьях растений A. thaliana дикого типа также было выше при LED3- и LED4-освещении 
по сравнению с таковым при других вариантах освещения. Соотношение хлорофиллов и каротиноидов 
практически не зависело от спектра освещения. Увеличение содержания хлорофилла а и соотношения 
хлорофилла а и хлорофилла b при использовании освещения с К/С = 4 и К/С = 6, вероятно, было связано 
с ростом числа пигмент-белковых комплексов [17; 18], а также с изменением их пигментного состава.

У мутантов wei8-1tar1-1 LED3- и LED4-освещение также стимулировало образование хлорофил
ла a и хлорофилла b по сравнению с эффектами LED1- и LED2-освещения. Соотношение хлорофилла а  
и хлорофилла b не изменялось, т. е. увеличение количества пигмент-белковых комплексов не сопровож
далось изменением их пигментного состава. У мутантов ahk2, наоборот, при LED3- и LED4-освещении 
содержание хлорофиллов было меньше, чем при LED1- и LED2-освещении, при этом соотношение хлоро-
филла а и хлорофилла b не менялось. Таким образом, предполагается, что отсутствие ферментов синтеза 
ауксина ТАА и TAR1 снижало эффективность образования дополнительных пигмент-белковых комплексов 
и предотвращало изменение их структуры при действии света с повышенным соотношением К/С. Получен-
ные результаты также свидетельствуют о ключевой роли гистидинкиназы AHK2 в регуляции формирования 
ФСА светом с высокой долей красной области в спектре. Кроме того, стоит отметить, что достоверных 
различий в эффектах, оказываемых LED3- и LED4-освещением на рост растений и формирование пула 
фотосинтетических пигментов, ни у растений дикого типа, ни у мутантов не выявлено.

Хорошо известно, что ауксин и цитокинин являются ключевыми гормонами, которые контролируют 
клеточную архитектуру первичного корня и образование новых боковых корней у растений  A. thaliana. 
В настоящей работе длина главного корня у растений дикого типа и мутантных растений до 6-х суток 
различалась незначительно, но начиная с 7-х суток значение данного параметра у образцов дикого типа 
становится достоверно больше, чем у мутантов (рис. 4, а, в, д, ж, и). К 12-м суткам у растений дикого 
типа и мутантов wei8-1tar1-1 при LED3- и LED4-освещении главный корень был длиннее, чем при других 
вариантах освещения. Важно отметить, что мутанты ahk2 имели максимальные различия с растениями 
дикого типа, особенно при LED3- и LED4-освещении, в то время как мутанты wei8-1tar1-1 меньше от-
личались. У мутантов ahk2 максимальная длина главного корня отмечена при LED1- и LED2-освещении, 
что, возможно, обусловлено активацией при освещении с более высокой долей синего света общих для 
цитокининов и криптохромов промежуточных посредников передачи сигналов, не связанных с актив-
ностью гистидинкиназ [8].
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Рис. 2. Влияние полихроматического LED-освещения с различным соотношением К/С  
на накопление сухой массы розетки листьев (а) и сухой массы всего растения (б ),  

количество (в), площадь (г) и поверхностную плотность (д) листьев, сухую массу корней (е)  
у 25-дневных растений A. thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2. 

Разными буквами обозначены статистически достоверно различающиеся значения каждого параметра ( р ≤ 0,05)
Fig. 2. Effect of polychromatic LED lighting with different red – blue ratio (R/B) on the accumulation  

of dry mass of leaf rosettes (a) and dry mass of whole plant (b), the number (c), area (d ) and surface density (e) of leaves,  
dry mass of roots ( f ) in 25-day-old A. thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants. 
Different letters indicate statistically significant differences in the values of each parameter (р ≤ 0.05)
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Рис. 3. Влияние полихроматического LED-освещения с различным соотношением К/С  
на содержание фотосинтетических пигментов в листьях 25-дневных растений A. thaliana дикого типа  

и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2: а – содержание хлорофилла a; б ‒ содержание хлорофилла b;  
в – суммарное содержание хлорофиллов; г – содержание каротиноидов;  

д – соотношение хлорофилла a и хлорофилла b; е – соотношение хлорофиллов и каротиноидов.  
Разными буквами обозначены статистически достоверно различающиеся значения каждого параметра ( р ≤ 0,05)

Fig. 3. Effect of polychromatic LED lighting with different R/B ratio on the content of photosynthetic pigments  
in leaves of 25-day-old A. thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants:  

a – chlorophyll a content; b – chlorophyll b content; c – total chlorophyll content; d – carotenoid content;  
e – the ratio of chlorophyll a and chlorophyll b;  f – the ratio of chlorophylls and carotenoids. 

Different letters indicate statistically significant differences in the values of each parameter ( р ≤ 0.05)
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Рис. 4. Влияние полихроматического LED-освещения с различным соотношением К/С на длину главного (а, в, д)  
и боковых (б, г, е) корней у растений A. thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2 различного возраста (начало).  

Варианты освещения: а, б – LL; в, г – LED1; д, е – LED2. Разными буквами обозначены  
статистически достоверно различающиеся значения каждого параметра ( р ≤ 0,05).  

Обозначение «ns» указывает на отсутствие достоверных различий между сравниваемыми значениями
Fig. 4. Effect of polychromatic LED lighting with different R/B ratio on the length of main (a, c, e)  

and lateral (b, d,  f ) roots in A. thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants of different ages (beginning).  
Lighting options: a, b – LL; c, d – LED1; e,  f – LED2. Different letters indicate  
statistically significant differences in the values of each parameter ( р ≤ 0.05).  

The notation «ns» indicates the absence of significant differences between the compared values
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Образование и рост боковых корней в ответ на экологические сигналы позволяют растениям эффектив-
но осваивать корнеобитаемую среду. Развитие корневой системы определяет перспективы роста растения 
и возможность обеспечения достаточного уровня поглощения воды и элементов минерального питания, 
позволяет прогнозировать адаптивный потенциал. Так, у растений A. thaliana дикого типа и мутантов 
wei8-1tar1-1 количество (рис. 5) и длина (рис. 4, б, г, е, з, к) боковых корней при LED3- и LED4-освещении 
были больше, чем при LED1- и LED2-освещении. Кроме того, у растений дикого типа при LED3- и LED4-
освещении боковые корни образовывались на 5-е сутки, а при LED1- и LED2-освещении – на сутки 
позже. У мутантов ahk2, напротив, установлены образование большего количества боковых корней при 
LED1- и LED2-освещении и максимальная длина боковых корней при LED1-освещении. По сравнению 
с LL-освещением наиболее эффективными для образования и роста боковых корней у растений A. thaliana 
дикого типа были все варианты LED-освещения, у мутантов wei8-1tar1-1 – LED3- и LED4-освещение, у му-
тантов ahk2 – только LED1-освещение. Важно обратить внимание на то, что отсутствие белков ТАА и TAR1 
не было значимым для стимуляции удлинения боковых корней светом с высоким соотношением К/С, так 
как мутанты wei8-1tar1-1 по данному параметру не отличались от растений дикого типа при всех вариантах 
освещения. Вместе с тем количество боковых корней у мутантов wei8-1tar1-1 было меньше, чем у растений 
дикого типа, особенно при LED3- и LED4-освещении. У мутантов ahk2 при LED3- и LED4-освещении 
отмечено уменьшение как длины, так и количества боковых корней.

Рис. 4. Влияние полихроматического LED-освещения с различным соотношением К/С на длину главного (ж, и)  
и боковых (з, к) корней у растений A. thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2 различного возраста (окончание).  

Варианты освещения: ж, з – LED3; и, к – LED4. Разными буквами обозначены  
статистически достоверно различающиеся значения каждого параметра ( р ≤ 0,05).  

Обозначение «ns» указывает на отсутствие достоверных различий между сравниваемыми значениями
Fig. 4. Effect of polychromatic LED lighting with different R/B ratio on the length of main ( g, i)  

and lateral (h,  j) roots in A. thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants of different ages (ending).  
Lighting options: g, h – LED3; i,  j – LED4. Different letters indicate  

statistically significant differences in the values of each parameter ( р ≤ 0.05).  
The notation «ns» indicates the absence of significant differences between the compared values
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Рис. 5. Влияние полихроматического LED-освещения с различным соотношением К/С на количество боковых корней  
у растений A. thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2 различного возраста.  

Варианты освещения: а – LL; б – LED1; в – LED2; г – LED3; д – LED4. 
Разными буквами обозначены статистически достоверно различающиеся значения параметра ( р ≤ 0,05).  
Обозначение «ns» указывает на отсутствие достоверных различий между сравниваемыми значениями

Fig. 5. Effect of polychromatic LED lighting with different R/B ratio on the number of lateral roots  
in A. thaliana wild type plants and wei8-1tar1-1 and ahk2 mutants of different ages. 

Lighting options: a – LL; b – LED1; c – LED2; d – LED3; e – LED4. 
Different letters indicate statistically significant differences in the values of parameter ( р ≤ 0.05).  
The notation «ns» indicates the absence of significant differences between the compared values
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Полученные данные, вероятнее всего, указывают на стимуляцию роста главного корня и образования, 
но не роста боковых корней светом с высоким соотношением К/С в результате активации триптофан
аминотрансфераз ТАА и TAR1. Отсутствие у мутантов ahk2, в отличие от растений A. thaliana дикого 
типа, увеличения длины главного корня, образования и роста боковых корней и накопления сухой массы 
корневой системы при LED3- и LED4-освещении с повышенным соотношением К/С, так же как и в случае 
с надземной частью растения, может свидетельствовать об участии рецепторов гистидинкиназы AHK2 
в реализации эффектов освещения данного спектрального состава.

Заключение
Впервые изучено влияние полихроматических спектральных композиций, включающих все области 

видимой части спектра, с варьируемым соотношением К/С (от К/С = 1 до К/С = 6) на рост и развитие 
растений A. thaliana дикого типа и мутантов wei8-1tar1-1 и ahk2. Увеличение доли красного света и со-
отношения К/С в полихроматических спектральных композициях до значений (60 ± 2) % и К/С = 4 
соответственно (вариант освещения LED3) приводило к увеличению массы растений, содержания хло-
рофиллов и каротиноидов, площади и поверхностной плотности листьев, длины главного корня, коли-
чества и длины боковых корней у растений A. thaliana дикого типа. Повышение доли красного света 
до (63 ± 2) % и увеличение соотношения К/С до К/С = 6 (вариант освещения LED4) не сопровождались 
большей, чем при LED3-освещении, стимуляцией ростовых процессов.

Скорее всего, при полихроматическом освещении с высоким соотношением К/С стимуляция накопле-
ния сухой массы надземной части и корней, увеличения площади и поверхностной плотности листьев, 
роста главного корня и образования боковых корней, повышения содержания фотосинтетических пиг-
ментов происходила с участием триптофанаминотрансфераз ТАА и TAR1, которые играют ключевую 
роль в образовании индолил-3-уксусной кислоты из триптофана через индолил-3-пировиноградную 
кислоту [19]. Менее эффективное, чем у растений A. thaliana дикого типа, увеличение данных показателей 
у мутантов wei8-1tar1-1 свидетельствует о возможном участии белков ТАА и TAR1 в вышеперечислен-
ных процессах, хотя, вероятно, при их отсутствии могут включаться другие пути синтеза или актива-
ции пула конъюгатов ауксина. В то же время значительное уменьшение сухой массы надземной части 
и корней, длины главного корня, количества и длины боковых корней, содержания фотосинтетических 
пигментов у мутантов ahk2, выращенных при освещении с высоким соотношением К/С, по сравнению 
с аналогичными параметрами растений дикого типа, возможно, указывает на ключевое значение гисти-
динкиназы AHK2 в регуляции роста вегетативных органов и формирования ФСА у растений A. thaliana 
светом с повышенным уровнем красного диапазона в спектре.

С определенной долей вероятности результаты, полученные на модельных растениях, таких как 
A. thaliana, могут быть применимы и к другим видам [20]. Сравнение данных, установленных для ара-
бидопсиса и других культур, представляется важным для выявления общих и специфических механизмов 
фотоморфогенеза [21].
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ЦИТОПРОТЕКТОРНОЕ И АНТИОКСИДАНТНОЕ ДЕЙСТВИЕ  
СВОБОДНОГО И НАНОСТРУКТУРИРОВАННОГО КВЕРЦЕТИНА  

ПРИ трет-БУТИЛГИДРОПЕРОКСИД-ИНДУЦИРОВАННОМ  
ПОВРЕЖДЕНИИ КЛЕТОК

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

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

2)Институт химии новых материалов НАН Беларуси,  
ул. Ф. Скорины, 36, 220141, г. Минск, Беларусь

Аннотация. Исследовано цитопротекторное и антиоксидантное действие кверцетина, вносимого в культу-
ральную среду в виде раствора в диметилсульфоксиде и в виде водной суспензии кверцетинсодержащих желати-
новых наночастиц. Окислительный стресс в кератиноцитах линии HaCaT индуцирован путем добавления трет-
бутилгидропероксида. Наличие окислительного стресса определено по снижению внутриклеточного содержания 
восстановленного глутатиона и SH-групп белков. Исследуемые препараты внесены в среду ДМЕМ без сыворотки 
непосредственно перед добавлением трет-бутилгидропероксида. Степень повреждения клеток оценена по выходу 
фермента лактатдегидрогеназы и с помощью теста на живые и мертвые клетки. Апоптотические и некротические 
клетки выявлены методом проточной цитофлуориметрии с использованием аналитического набора, включающего 
аннексин V, меченный флуорохромом FITC, и пропидия иодид. Полученные результаты свидетельствуют о том, что 
как свободный, так и наноструктурированный кверцетин эффективно предотвращают оксидативное повреждение 
и гибель клеток, вызываемые трет-бутилгидропероксидом. Таким образом, включение кверцетина в желатиновые 
наночастицы позволяет использовать данное вещество в виде водных суспензий без снижения его антиоксидантных 
свойств и цитопротекторной активности.
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CYTOPROTECTIVE AND ANTIOXIDANT EFFECTS  
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IN tert -BUTYL HYDROPEROXIDE-INDUCED CELL DAMAGE
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Abstract. The cytoprotective and antioxidant effects of quercetin introduced into the cultural medium in the form of 
a solution in dimethyl sulfoxide and as an aqueous suspension of quercetin-loaded gelatin nanoparticles were investiga
ted. Oxidative stress in HaCaT keratinocytes was induced by the addition of tert-butyl hydroperoxide. Its presence was 
determined by a decrease in intracellular levels of reduced glutathione and SH groups of proteins. The studied prepara-
tions were introduced into the serum-free DMEM medium immediately prior to tert-butyl hydroperoxide addition. Cell 
damage was assessed by measuring lactate dehydrogenase release and through live and dead cell assays. Apoptotic and 
necrotic cells were identified via flow cytometry using the staining kit containing FITC-labelled annexin V and propidium 
iodide. The results demonstrate that both free and nanostructured quercetin effectively mitigate oxidative damage and cell 
death induced by tert-butyl hydroperoxide. These findings suggest that incorporating quercetin into gelatin nanoparticles 
allows the use of this substance in aqueous suspensions without compromising its antioxidant properties and cytoprotec-
tive activity.

Keywords: HaCaT keratinocytes; tert-butyl hydroperoxide; quercetin; gelatin nanoparticles; oxidative stress; flow 
cytometry.
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Введение
В контексте молекулярной фармакологии нанотехнологии открывают новые горизонты для раз-

работки инновационных лекарственных форм. Их использование способствует расширению спектра 
применения молекулярных фармакологических средств – от улучшения проникновения веществ через 
биологические барьеры (например, гематоэнцефалический барьер) до создания новых методов диагнос
тики и мониторинга состояния организма на молекулярном уровне. Нанотехнологии позволяют раз-
рабатывать носители с функциональными поверхностными группами, способными взаимодействовать 
с определенными клетками или тканями, что повышает селективность доставки лекарств и эффектив-
ность лечения [1]. Включение веществ, обладающих высокой биологической активностью, но низкой 
растворимостью, таких как флавоноиды, в биосовместимые и биоразлагаемые наноструктуры может 
существенно повысить их биодоступность. Одним из наиболее фармакологически перспективных флаво
ноидов является кверцетин – мощный антиоксидант, оказывающий противовоспалительное действие. 
Исследования показывают, что он способен модулировать работу иммунной системы, снижать воспа-
ление и защищать клетки от окислительного стресса [2]. Кверцетин рассматривается как потенциаль-
ное средство для профилактики и лечения различных заболеваний, включая паразитарные инфекции, 
сердечно-сосудистые и воспалительные патологии [3; 4]. В связи с низкой растворимостью кверцетина 
значительная часть перорально введенного вещества метаболизируется в кишечнике, и лишь небольшая 
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часть всасывается в портальные вены, что объясняет низкую биодоступность данного флавоноида. Для 
повышения эффективности его доставки используют наноносители на основе липидов – липосомы, 
наноструктурированные липидные носители, твердолипидные наночастицы (НЧ), мицеллы и гидрогели 
из природных или синтетических полимеров [5–7]. Ранее нами было показано, что в качестве средств 
доставки фармакологически активных субстанций в культивируемые клетки человека могут применяться 
желатиновые НЧ [8]. В настоящей работе исследовано цитопротекторное и антиоксидантное действие 
кверцетина, вносимого в культуральную среду в виде раствора в диметилсульфоксиде и в виде водной 
суспензии наноструктурированного кверцетина, включенного в НЧ, при трет-бутилгидропероксид-
индуцированном повреждении кератиноцитов человека.

Материалы и методы исследования
Реагенты. В работе использовали модифицированную среду Игла (ДМЕМ), акридиновый оранжевый, 

этидиумбромид, кверцетин, трет-бутилгидропероксид (t BHP), желатин типа А (300 Блум) (Sigma-Aldrich, 
Германия), изотонический фосфатный буфер (рН 7,4) (Lonza, Бельгия), эмбриональную бычью сыворотку 
(Capricorn Scientific, Польша).

Клеточные культуры. Иммортализованная клеточная линия кератиноцитов человека HaCaT была 
предоставлена доктором Н. Фузенигом (Гейдельберг, Германия). Клетки культивировали во флаконах Т25 
(Sarstedt, США) в среде ДМЕМ, содержащей 10 % эмбриональной бычьей сыворотки, при стандарт
ных условиях (37 °С; 5 % СО2 ). Экспозицию с исследуемыми веществами проводили в 96- и 24-лу- 
ночных планшетах (Sarstedt).

Получение желатиновых нанокапсул. Желатиновые нанокапсулы получали методом двухстадийной 
десольватации без использования поверхностно-активных веществ по модифицированной методике, 
приведенной в работе [9]. Средний гидродинамический диаметр желатиновых нанокапсул был равен 
(264 ± 5) нм. Для получения кверцетинсодержащих желатиновых НЧ (Кв-НЧ) к 15 мл водной дисперсии 
желатиновых нанокапсул с концентрацией 1,4 мг/мл добавляли по каплям 3 мл раствора кверцетина 
в этиловом спирте с концентрацией 0,24 мг/мл при постоянной обработке ультразвуком. Далее Кв-НЧ 
отделяли центрифугированием и редиспергировали в 2 мл дистиллированной воды. Полученный образец 
содержал около 0,052 ммоль кверцетина на 1 г НЧ.

Общая схема проведения экспериментов. Окислительный стресс инициировали добавлением t BHP. 
Исследуемые препараты (раствор кверцетина в диметилсульфоксиде и водную суспензию Кв-НЧ) вно-
сили в среду ДМЕМ, не содержащую сыворотки, непосредственно перед добавлением t BHP.

Нарушение целостности клеток оценивали по выходу из клеток фермента лактатдегидрогеназы (ЛДГ) 
и с помощью теста на живые и мертвые клетки, используя смесь флуоресцентных красителей акриди-
нового оранжевого и этидиумбромида. Окрашенные клетки визуализировали и фотографировали с при-
менением флуоресцентного микроскопа в сочетании с системой анализа изображений Celena S (Logos 
Biosystems, Республика Корея). Активность ЛДГ определяли прямым спектрофотометрическим методом 
в 1 мл изотонического фосфатного буфера, содержащего 330 мкмоль/л пирувата и 100 мкмоль/л НАДН, 
по величине изменения оптической плотности при 340 нм за 1 мин с использованием спектрофотометра 
Cary-50 (Varian, Австралия). Процент повреждения клеток рассчитывали путем деления активности 
ЛДГ в среде культивирования на суммарную активность ЛДГ в среде культивирования и лизатах адге-
зированных клеток.

Апоптотические и некротические клетки выявляли методом проточной цитофлуориметрии на при-
боре LongСyte B5R3V3 (Challenbio, Китай) с использованием аналитического набора, включающего 
аннексин V, меченный флуорохромом FITC (аннексин V-FITC), и пропидия иодид (PI) (BioLegend, США), 
согласно инструкции.

Содержание SH-групп глутатиона и тиолов белков определяли, используя реагент ThioGlo-1 (SABio-
sciences, Италия) [10]. При анализе образцов в лунки планшета добавляли 200 мкл раствора 10 ммоль/л 
додецилсульфата натрия, содержащего 10 мкмоль/л реагента ThioGlo-1. Планшет инкубировали на шей-
кере в темноте при комнатной температуре в течение 60 мин и измеряли интенсивность флуоресценции 
в лунках с использованием флуоресцентного спектрофотометра Cary Eclipse (Varian) при λex = 355 нм, 
λem = 535 нм. Количество SH-групп в образцах рассчитывали с помощью калибровочного графика.

Статистический анализ. Полученные данные анализировали с использованием программы Excel. 
Результаты представляли как среднее значение ± стандартное отклонение. Для оценки статистической 
значимости ( p) использовали двусторонний непарный критерий Стьюдента. Статистически достовер-
ными считали значения р < 0,05.
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Результаты и их обсуждение
Внесение t BHP в концентрации 0,5 ммоль/л в среду культивирования кератиноцитов человека линии 

HaCaT приводит к снижению в ходе инкубации количества восстановленного глутатиона (GSH) и SH-
групп белков (табл. 1). Эти результаты согласуются с данными различных авторов, показавших, что t BHP 
способен инициировать в клетках гиперпродукцию активных форм кислорода и развитие окислительного 
стресса [11; 12], одним из важнейших маркеров которого является снижение внутриклеточного уровня 
GSH и SH-групп белков [10].

Та бл и ц а  1
Содержание GSH и SH-групп белков в кератиноцитах линии HaCaT  

через 1, 2 и 4 ч инкубации с t BHP в концентрации 0,5 ммоль/л

Ta b l e  1
Content of GSH and SH groups of proteins in HaCaT keratinocytes  

after 1, 2 and 4 h of incubation with t BHP at a concentration of 0.5 mmol/L

Время воздействия tBHP, ч Содержание GSH и SH-белков,  
нмоль на 1 мл лизата клеток

0 (контроль) 18,7 ± 1,0
1 18,4 ± 2,4
2 17,4 ± 1,2**

4 12,5 ± 1,2*

*р ≤ 0,000 001 относительно контроля.
**р ≤ 0,03 относительно контроля.

Известно, что продукция избыточного количества активных форм кислорода приводит к ингибиро-
ванию клеточного метаболизма, следствием чего может быть некротическая или апоптотическая ги-
бель клеток [13]. Для выяснения механизма клеточной гибели, вызванной окислительным стрессом, 
инициируемым t BHP, использовали метод двойного окрашивания (аннексин V-FITC и PI). Белок аннек-
син V избирательно связывается с фосфатидилсерином (PS). В нормальных клетках PS расположен только 
на внутренней стороне плазматической мембраны и недоступен для аннексина V. Во время апоптоза 
асимметрия мембраны нарушается, и PS перемещается на внешнюю сторону мембраны, что позволяет 
ему связываться с аннексином V-FITC. В результате поверхность клеток демонстрирует зеленую флуо-
ресценцию, при этом ядра некротических и поздних апоптотических клеток окрашиваются в красный 
цвет интеркалирующим красителем PI. Флуоресценцию клеток и соотношение нормальных, ранних 
апоптотических, некротических и поздних апоптотических клеток оценивали методом проточной цито
флуориметрии (рис. 1). Как следует из данных, представленных на рис. 1, через 4 ч инкубации с t BHP 
почти половина всех клеток (примерно 43 %) находятся в состоянии апоптоза, тогда как количество 
некротических клеток составляет менее 7 %. 

В последующих экспериментах было исследовано влияние кверцетина, вносимого в культуральную 
среду в виде раствора в диметилсульфоксиде и в виде водной суспензии Кв-НЧ, на количество в клетках 
GSH и SH-групп белков через 4 ч инкубации с t BHP (табл. 2).

Т а бл и ц а  2
Содержание GSH и SH-групп белков  

в кератиноцитах линии HaCaT через 4 ч инкубации с t BHP  
в присутствии исследуемых препаратов и без них

Ta b l e  2
Content of GSH and SH groups of proteins  

in HaCaT keratinocytes after 4 h of incubation with t BHP  
in the presence of the studied drugs and without them

Экспериментальные условия Содержание GSH и SH-белков,  
нмоль на 1 мл лизата клеток

Контроль 18,9 ± 0,6
Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л) 14,1 ± 0,6*

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и кверцетином (25 мкмоль/л) 18,7 ± 1,4**

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и кверцетином (50 мкмоль/л) 18,7 ± 0,6**
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Экспериментальные условия Содержание GSH и SH-белков,  
нмоль на 1 мл лизата клеток

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и Кв-НЧ (25 мкмоль/л) 19,6 ± 1,2**

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и Кв-НЧ (50 мкмоль/л) 19,5 ± 1,4**

*р < 0,000 001 относительно контроля.
**р < 0,000 01 относительно инкубации с t BHP.

Установлено, что свободный и наноструктурированный кверцетин уже в концентрации 25 мкмоль/л 
полностью устраняет t BHP-индуцированное снижение уровня GSH и SH-групп белков в кератиноцитах 
через 4 ч воздействия t BHP, что может свидетельствовать об отсутствии окислительного стресса в этих 
клетках. Методом проточной цитофлуориметрии было оценено соотношение нормальных, ранних апоп-
тотических, некротических и поздних апоптотических клеток через 4 ч инкубации с tBHP в присутствии 
свободного и наноструктурированного кверцетина и без него (рис. 2).

Как видно из данных, представленных на рис. 2, внесение в культуральную среду свободного и нано
структурированного кверцетина совместно с t BHP полностью устраняет его цитотоксический эффект: 
соотношение нормальных, ранних апоптотических, некротических и поздних апоптотических клеток 
в этих экспериментах (см. рис. 2, б и в) соответствует результатам, полученным для контрольных клеток 
(см. рис. 1, а).

Рис. 1. Результаты оценки методом проточной цитофлуориметрии состояния контрольных клеток (а) 
и клеток через 4 ч инкубации с t BHP в концентрации 0,75 ммоль/л (б ).  

Приведена интенсивность флуоресцентного сигнала 10 000 клеток (окрашивание аннексином V-FITC и PI).  
Нижний левый квадрант представляет флуоресценцию нормальных клеток  

(аннексин V отрицательный, PI отрицательный), нижний правый квадрант – флуоресценцию  
ранних апоптотических клеток (аннексин V положительный, PI отрицательный),  
верхний правый квадрант – флуоресценцию поздних апоптотических клеток  

(аннексин V положительный, PI положительный), верхний левый квадрант – флуоресценцию  
некротических клеток (аннексин V отрицательный, PI положительный)

Fig. 1. Results of flow cytometry analysis of the state of control cells (a)  
and cells after 4 h of incubation with t BHP at a concentration of 0.75 mmol/L (b).  

Fluorescent signal intensity of 10 000 cells is shown (annexin V-FITC and PI staining).  
The lower left quadrant represents the fluorescence of normal cells (annexin V negative, PI negative),  
the lower right quadrant – the fluorescence of early apoptotic cells (annexin V positive, PI negative),  
the upper right quadrant – the fluorescence of late apoptotic cells (annexin V positive, PI positive),  

the upper left quadrant – the fluorescence of necrotic cells (annexin V negative, PI positive)

О ко н ч а н и е  т а бл .  2
E n d i n g  o f  t h e  t a b l e  2 
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Рис. 2. Результаты оценки методом проточной цитофлуориметрии состояния клеток  
через 4 ч инкубации с t BHP в концентрации 0,75 ммоль/л без исследуемых препаратов (а),  

в присутствии 50 мкмоль/л свободного кверцетина (б ) и 50 мкмоль/л наноструктурированного кверцетина (в).  
Приведена интенсивность флуоресцентного сигнала 10 000 клеток (окрашивание аннексином V-FITC и PI).  

Нижний левый квадрант представляет флуоресценцию нормальных клеток  
(аннексин V отрицательный, PI отрицательный), нижний правый квадрант – флуоресценцию  

ранних апоптотических клеток (аннексин V положительный, PI отрицательный),  
верхний правый квадрант – флуоресценцию поздних апоптотических клеток  

(аннексин V положительный, PI положительный), верхний левый квадрант – флуоресценцию  
некротических клеток (аннексин V отрицательный, PI положительный) 

Fig. 2. Results of flow cytometry analysis of cell state  
after 4 h of incubation with t BHP at a concentration of 0.75 mmol/L without the studied drugs (a),  

in the presence of 50 μmol/L free quercetin (b) and 50 μmol/L nanostructured quercetin (c).  
Fluorescent signal intensity of 10 000 cells is shown (annexin V-FITC and PI staining).  

The lower left quadrant represents the fluorescence of normal cells (annexin V negative, PI negative),  
the lower right quadrant – the fluorescence of early apoptotic cells (annexin V positive, PI negative),  
the upper right quadrant – the fluorescence of late apoptotic cells (annexin V positive, PI positive),  

the upper left quadrant – the fluorescence of necrotic cells (annexin V negative, PI positive)
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Влияние свободного и наноструктурированного кверцетина, а также НЧ, не содержащих кверцетин, 
на t BHP-индуцированное нарушение целостности клеток через 24 ч воздействия t BHP оценивали по 
выходу из клеток цитоплазматического фермента ЛДГ (табл. 3).

Т а бл и ц а  3

Количество неповрежденных кератиноцитов,  
оцениваемое по выходу из клеток фермента ЛДГ, через 24 ч инкубации с tBHP  

в присутствии исследуемых препаратов и без них

Ta b l e  3

The number of intact keratinocytes,  
assessed by the release of the enzyme lactate dehydrogenase from the cells,  

after 24 h of incubation with tBHP in the presence of the studied drugs and without them

Экспериментальные  
условия

Количество  
неповрежденных кератиноцитов,  

% к контролю

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
без кверцетина 13,0 ± 2,1*

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и кверцетином (25 мкмоль/л) 91,6 ± 3,4**

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и кверцетином (50 мкмоль/л) 97,2 ± 0,6**

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л) без Кв-НЧ 13,0 ± 2,1*

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и Кв-НЧ (25 мкмоль/л) 81,4 ± 4,5**, ***

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и Кв-НЧ (50 мкмоль/л) 82,8 ± 1,8**, ***

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л) без НЧ 10,0 ± 4,1*

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и НЧ (25 мкмоль/л) 11,6 ± 4,1*

Инкубация с t BHP (0,5 ммоль/л)  
и НЧ (50 мкмоль/л) 12,2 ± 3,1*

*р < 0,000  001 относительно контроля.
**р < 0,000 1 относительно инкубации с t BHP без исследуемых препаратов.

***р < 0,01 относительно инкубации с t BHP и кверцетином.

Установлено, что t BHP в концентрации 0,5 ммоль/л оказывает выраженное цитотоксическое дейст
вие на кератиноциты линии HaCaT: через 24 ч инкубации с t BHP количество неповрежденных клеток 
снижается до 13 %. Однако внесение в культуральную среду совместно с t BHP свободного кверцетина 
в концентрации 25 мкмоль/л способствовало тому, что количество неповрежденных клеток через 24 ч 
инкубации с t BHP составляло более 90 %, а внесение в культуральную среду совместно с t BHP свобод-
ного кверцетина в концентрации 50 мкмоль/л полностью устраняло цитотоксическое действие t BHP. 
Выраженную цитопротекторную активность проявлял и наноструктурированный кверцетин в концент
рации 25 и 50 мкмоль/л (см. табл. 3).

Сохранение структурной целостности клеток при инкубации с t BHP в течение 24 ч в присутствии 
свободного и наноструктурированного кверцетина подтверждают результаты теста на живые и мертвые 
клетки. Тест основан на способности акридинового оранжевого проникать в живые клетки и окрашивать 
цитоплазму и ядро в зеленый цвет, тогда как этидиумбромид проникает только в клетки, потерявшие 
целостность мембраны, окрашивая их ядра в оранжевый или красный цвет. Как видно из представленных 
микрофотографий (рис. 3), клетки после инкубации с t BHP демонстрируют интенсивную красную флуо
ресценцию за счет окрашивания ядер этидиумбромидом (см. рис. 3, б ). В том случае, когда инкубация 
с t BHP проводилась в присутствии свободного (см. рис. 3, в) или наноструктурированного (см. рис. 3, г) 
кверцетина, клетки окрашивались только акридиновым оранжевым, сохраняя зеленую флуоресценцию, 
характерную для неповрежденных клеток (см. рис. 3, а).
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Полученные данные свидетельствуют о том, что добавление t BHP в среду инкубации приводит к ин-
гибированию клеточного метаболизма, повреждению кератиноцитов и снижению количества жизнеспо-
собных клеток в результате апоптоза. При этом апоптотические клетки могут подвергаться вторичному 
некрозу, характеризующемуся повреждением плазматической мембраны и высвобождением внутрикле-
точных молекул во внеклеточное пространство. Показано, что как нативный кверцетин, так и кверцетин,  
инкапсулированный в желатиновые НЧ, эффективно защищают клетки от гибели, вызванной t BHP. Учи-
тывая выраженные антиоксидантные свойства кверцетина [2], можно предположить, что исследованные 
препараты предотвращают повреждение митохондрий, являющееся основным триггером апоптоза при 
окислительном стрессе [13].

Заключение
Целью данного исследования было оценить, как инкапсуляция в желатиновые НЧ влияет на анти-

оксидантную активность кверцетина. В работе использовалась клеточная модель t BHP-индуцирован- 
ного окислительного стресса, позволяющая изучать защитные свойства различных биологически актив-
ных веществ в условиях дисбаланса между свободными радикалами и антиоксидантами. Полученные 
результаты демонстрируют, что экзогенные антиоксиданты, в частности кверцетин, способны предотвра-
щать оксидативное повреждение и гибель клеток, вызываемые t BHP. Инкапсуляция в желатиновые НЧ 
позволяет использовать кверцетин в виде водных суспензий без снижения его антиоксидантного по-
тенциала и цитопротекторной активности. Таким образом, покрытие кверцетина желатиновой оболоч-
кой повышает биодоступность данного флавоноида и не препятствует реализации его биологической 
активности.
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УДК 581.144.2

АНАЛИЗ ИЗМЕНЕНИЯ РОСТОВЫХ ПАРАМЕТРОВ  
И АРХИТЕКТУРЫ ГЛАВНОГО КОРНЯ ARABIDOPSIS THALIANA  

ПРИ ВОЗДЕЙСТВИИ НАНОЧАСТИЦ ОКСИДОВ МЕДИ И ЖЕЛЕЗА

М. И. АЛЕКСЕЕВА1), А. О. МУРАВИЦКАЯ 1),  
В. С. МАЦКЕВИЧ 1), В. В. САМОХИНА1), В. В. ТАРИМА1),  

П. О. МУЧИНСКАЯ 1), Н. Л. ПШИБЫТКО1), В. В. ДЕМИДЧИК 2)

1)Белорусский государственный университет, пр. Независимости, 4, 220030, г. Минск, Беларусь 
2)Институт экспериментальной ботаники им. В. Ф. Купревича НАН Беларуси,  

ул. Академическая, 27, 220072, г. Минск, Беларусь

Аннотация. Наночастицы, содержащие оксиды меди и железа, все более активно используются в сельском 
хозяйстве в качестве наноудобрений. Несмотря на это, остается нерешенным вопрос об их токсичности для рас-
тительного организма. Для ответа на него необходимо проводить исследования на модельных объектах в стан-
дартизированных ростовых условиях. В настоящей работе представлены результаты экспериментов по влиянию 
наночастиц оксидов меди (далее – CuO-НЧ) и железа (далее – Fe3O4-НЧ) на ростовые параметры и архитектуру 
главного корня Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. в вертикальной культуре in vitro. Обработка CuO-НЧ в концентра-
циях 10 и 30 мг/л и Fe3O4-НЧ в концентрациях 30; 100 и 300 мг/л стимулировала рост главного корня A. thaliana, 
в то время как нанесение CuO-НЧ в концентрациях  свыше 100 мг/л и Fe3O4-НЧ в концентрациях свыше 300 мг/л 
вызвало ингибирование данного процесса. Обнаружено, что CuO-НЧ имеют более низкую токсичность, чем ион-
ная форма Cu2+ (CuCl2), введенная в среду культивирования в таких же концентрациях, как и названные нано-
частицы. Обработка изучаемыми наночастицами привела к модификации архитектуры главного корня: диаметр 
главного корня в зоне зрелого эпидермиса, длина зоны роста растяжением этого органа и его диаметр в зоне 
деления уменьшились после нанесения CuO-НЧ и увеличились после обработки Fe3O4-НЧ. Сделан вывод о том, 
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что CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ, используемые для производства наноудобрений, обладают относительно низкой токсич-
ностью, при этом Fe3O4-НЧ проявляют выраженное корнестимулирующее действие при обработке в широком диа-
пазоне концентраций.

Ключевые слова: наночастицы оксида меди; наночастицы оксида железа; Arabidopsis thaliana; рост и развитие 
растений; главный корень растения; наноудобрения.
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Abstract. Nanoparticles containing copper and iron oxides are increasingly used in agriculture as nanofertilisers. De-
spite this, the question of their toxicity for plant organism remains unresolved. To address this, it is necessary to conduct 
researches on model objects under standardised conditions. This paper presented the results of experiments on the effect 
of copper oxide nanoparticles (here and further – CuO-NPs) and iron oxide nanoparticles (here and further – Fe3O4-NPs) 
on the growth parameters and primary root architecture of Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. in vertical culture in vitro. 
Treatment with CuO-NPs at concentrations of 10 and 30 mg / L and Fe3O4-NPs at concentrations of 30; 100 and 300 mg / L 
stimulated the primary root growth of A. thaliana, while application of CuO-NPs at concentrations above 100 mg / L and 
Fe3O4-NPs at concentrations above 300 mg / L inhibited this process. It was found that CuO-NPs exhibit lower toxicity 
than the ionic form Cu2+ (CuCl2) introduced into the gel medium at the same concentrations as the mentioned nanopartic
les. Treatment with the studied nanoparticles led to a modification of the primary root architecture: the diameter of the 
primary root in the mature epidermis zone, the length of the elongation zone of this organ and its diameter in the division 
zone decreased after the application of CuO-NPs and increased after treatment with Fe3O4-NPs. It was concluded that 
CuO-NPs and Fe3O4-NPs used for the production of nanofertilisers exhibit relatively low toxicity, while Fe3O4-NPs demons
trate a strong root-stimulating effect under the treatment at a wide range of concentrations.

Keywords: iron oxide nanoparticles; copper oxide nanoparticles; Arabidopsis thaliana; plant growth and development; 
plant root; nanofertilisers.
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Введение
Нанотехнология представляет собой перспективную и быстро развивающуюся отрасль знаний, до-

стижения которой находят все большее применение в биологии и связанных с ней практических областях, 
таких как сельское и лесное хозяйство, медицина, пищевая промышленность, биотехнология и экология. 
В сфере нанотехнологий ключевым материалом (наноматериалом) являются наночастицы (НЧ). К ним 
относятся твердофазные объекты, один из физических размеров которых не превышает 100 нм [1]. В по-
следние годы НЧ размером менее 10 нм называют квантовыми точками, а НЧ размером менее 2 нм – клас
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терами. НЧ обладают уникальными физико-химическими характеристиками: исключительно высоким 
отношением площади поверхности к объему, особыми спектральными свойствами, высокой катали-
тической активностью, повышенной адсорбционной емкостью, способностью легче других твердых 
объектов проникать через гидрофобные барьеры, например биомембраны и органические полимеры [2]. 
По происхождению НЧ можно разделить на природные и синтетические НЧ, по химической природе – 
на органические, неорганические, углеродные и композитные НЧ [3]. 

Наиболее значимой по применению в практических целях группой НЧ являются металлсодержащие 
НЧ, в том числе НЧ чистых металлов (Ag, Ti, Cu, Zn, Au и др.), оксидов металлов (CuO, ZnO, Al2O3, TiO2, 
Fe3O4), а также сульфидов, теллуридов и селенидов металлов [4]. Они входят в состав около 75 % заре-
гистрированных коммерческих нанопродуктов [4]. Самыми используемыми в нанотехнологии металл-
содержащими НЧ являются НЧ серебра, называемые наносеребром (около 20 % зарегистрированных 
в мире нанопродуктов) [5]. Однако в последние годы все больший интерес приобретает возможность 
практического применения НЧ экологически безопасных металлов (Cu, Fe, Zn, Mn и др.) [6]. Уделение 
значительного внимания данным наноматериалам связано с их использованием в качестве агрохимиче-
ских средств, в частности наноудобрений [7]. 

В случае необходимости масштабного применения НЧ как удобрений важна оценка их потенциальной 
токсичности [8–11]. Ее выполнение возможно только на основе использования стандартизированных 
подходов и модельных видов, что позволит экстраполировать полученные данные на другие раститель-
ные объекты. Следует отметить, что в последние годы при помощи металлсодержащих НЧ, являющихся 
носителями и одновременно источниками микроэлементов, разрабатываются методы адресной доставки 
и контролируемого высвобождения некоторых пестицидов и регуляторов роста растений, что требует 
адекватного контроля их биосовместимости и токсичности [8–10]. 

Существует значительное количество научных работ, посвященных изучению влияния металл
содержащих НЧ на рост, развитие и физиологические процессы растений. Установлено, что некоторые 
НЧ могут проникать в ткани корней и побегов, активно воздействуя на организм на морфологическом, 
физиологическом и молекулярном уровнях [12]. Начальным этапом поступления НЧ в ткани корней яв-
ляется их адсорбция на ризодерме. На поглощение НЧ корнями существенно влияют такие факторы, как 
размер, химический состав и поверхностный заряд НЧ. Общепризнано, что эпидермис апексов корней 
и корневые волоски отличаются высокой проницаемостью для различных соединений, в том числе для 
металлсодержащих НЧ [13]. В этих тканях происходит усиленный везикулярный перенос клеточного 
материала, а клеточная стенка имеет исключительно рыхлую структуру, которая, по-видимому, более 
проницаема для НЧ. Мембранный транспорт НЧ не осуществляется через ионные каналы и транспор-
теры, однако он, вероятно, может выполняться при помощи эндоцитоза и (или) прямого прохождения 
через липидный бислой клеточной мембраны [14]. 

Влияние НЧ металлов может отражаться на протекании множества внутриклеточных процессов 
(от восприятия сигналов клеткой до регуляции экспрессии генов на уровнях транскрипции и трансля-
ции) [15]. Некоторые НЧ, скорее всего, способны выступать в роли первичных посредников в системах 
клеточной сигнализации, воздействуя на Са2+- и редокс-сигнальные каскады [15]. Потенциально НЧ 
способны активировать сигнальные пути, участвующие в развитии реакций на стресс, недостаток эле-
ментов минерального питания и фитогормоны [14; 16]. Металлсодержащие НЧ могут функционировать 
как регуляторы экспрессии ряда генов (CAT, POD, GST, ATPS, APR, CS, GCL, P5CS1, P5GS2), отвечающих 
за возникновение защитных реакций на воздействие абиотических стрессоров и патогенных организ-
мов [13; 17; 18]. В то же время в высоких дозах металлсодержащие НЧ, кроме регуляторных эффектов, 
вызывают токсическое действие, оказывая ингибирующее влияние на рост и развитие растений [19]. 
Они могут подавлять прорастание семян, фотосинтез, протекание метаболических реакций, что приво-
дит к снижению продуктивности и пищевой ценности растений [19]. 

Одним из главных токсических эффектов, обусловленных высокой концентрацией металлсодержа-
щих НЧ, является генерация избыточного количества активных форм кислорода (АФК), вызывающих 
окислительное повреждение клеточных структур, в частности карбонилирование белков и углеводов, 
истощение пула восстановленных тиолов, полифенолов и аскорбата [12]. Также воздействие НЧ может 
приводить к нарушению водного обмена, ингибированию ряда ферментов первичного метаболизма 
и накоплению токсических вторичных метаболитов [20 –22]. 

Цель настоящей работы – анализ изменений ростовых процессов и параметров архитектуры главного 
корня высших растений при влиянии металлсодержащих НЧ. В качестве объектов исследования были ис-
пользованы растения важнейшего в биологии растений модельного вида Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., 
а также НЧ оксидов меди (далее – CuO-НЧ) и железа (далее – Fe3O4-НЧ), представляющие собой пер-
спективную и, предположительно, малотоксическую группу НЧ. 



Экспериментальная биология и биотехнология. 2025;2:25–35
Experimental Biology and Biotechnology. 2025;2:25–35

28

Объект и методы исследования
Проростки A. thaliana экотипа Columbia-0 (Col-0) выращивались в стерильных условиях в течение 

5–10 сут в зависимости от схемы опыта. Стерилизация семян проводилась гипохлоритом натрия (20 % вод
ным раствором) в течение 15 мин. Культура целых растений A. thaliana инициировалась и поддерживалась 
в чашках Петри на поверхности стерильной среды Мурасиге и Скуга (Duchefa Biochemie, Нидерланды), 
содержащей стандартную смесь макро- и микроэлементов с добавлением 1,0 % сахарозы и 0,35 % гел-
лановой камеди PhytagelTM (Sigma-Aldrich, США), рН устанавливался на уровне 6,0. После посадки 
в чашки Петри семена стратифицировались в темноте в течение 2 сут при температуре 4 °С. Дальнейшее 
культивирование растений осуществлялось в ростовой камере (Binder, Германия) с контролируемыми 
условиями (световым циклом 16 ч света и 8 ч темноты при температуре 22 °С). 

В рамках работы были проведены две серии экспериментов, позволившие оценить влияние CuO-НЧ 
и Fe3O4-НЧ на рост и архитектуру главного корня A. thaliana. В качестве тест-растворов использовались 
суспензии CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ (Sigma-Aldrich) размером 40 –50 нм, супернатанты этих НЧ и CuCl2 
в концентрациях 10; 30; 100; 300 и 1000 мг/л, которые были приготовлены на основе низкосолевого 
рабочего раствора, содержащего 0,1 ммоль/л CaCl2 и 0,1 ммоль/л KCl (уровень pH 6,0 фиксировался с по-
мощью буферов Tris и MES (1 и 2 ммоль/л соответственно)). В первом случае производилась однократная 
обработка апексов корней пятидневных проростков путем нанесения на них тест-раствора (5 мкл на 
один корень). Во втором случае осуществлялась пятикратная обработка апексов корней пятидневных 
проростков: тест-раствор в том же количестве наносили на корни раз в сутки на протяжении пяти дней. 
Контрольная группа растений обрабатывалась стерильным низкосолевым рабочим раствором таким же 
образом, как и растения, на которые наносились НЧ. Регистрация ростовых и морфометрических пара-
метров корней проводилась на пятые сутки. Определялись и количественно описывались следующие 
параметры: диаметр главного корня в зоне зрелого эпидермиса, длина зоны роста растяжением главного 
корня и диаметр главного корня в зоне деления. Измерения проводились с использованием программы 
ImageJ (США). Микроскопия апексов корней проростков A. thaliana осуществлялась с помощью инвер-
тированного светового микроскопа Nikon Eclipse TS100F (Nikon, США).

Для обработки полученных результатов применялись стандартные методы вариационной статисти-
ки. Основными статистическими характеристиками послужили средняя арифметическая величина (Х ), 
среднее квадратичное отклонение (σ) и ошибка средней величины (Sx). Достоверность различий по 
отношению к контролю рассчитывалась при помощи теста ANOVA.

Результаты и их обсуждение
В ходе выполнения работы были получены данные о влиянии CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в концентрациях 

10; 30; 100; 300 и 1000 мг/л на рост и архитектуру главного корня A. thaliana после однократной (рис. 1 и 2) 
и пятикратной (рис. 3 и 4) обработки. 

Однократная обработка 10 и 30 мг/л CuO-НЧ оказала стимулирующее действие на рост главного корня 
(см. рис. 1, а и б ). Максимальное действие CuO-НЧ было зарегистрировано после нанесения этих НЧ 
в концентрации 10 мг/л: на пятые сутки прирост главного корня был больше на 25–30 %, чем прирост 
главного корня у контрольных образцов. Достоверные различия между контрольной группой растений 
и растениями, обработанными CuO-НЧ в более высоких концентрациях, не были обнаружены, что, 
вероятно, связано с развитием эффектов, стимулирующих рост, и одновременно токсических эффектов. 

Воздействие ионной формы меди (Cu2+ ) в концентрациях 30; 100; 300 и 1000 мг/л привело к угнете-
нию роста главного корня (см. рис. 1, г). Полученные данные коррелируют с информацией из источни
ков [12; 23–25], согласно которым довольно небольшое превышение порогового значения концентрации 
такого важного микроэлемента, как медь, вызывает в растениях резкое развитие токсичности, приводящее 
к торможению роста клеток и органов. В то же время количество выделившихся из CuO-НЧ ионов Cu2+, 
вероятно, не превышает порогового значения и не вызывает токсических реакций. Ранее нами было 
показано, что по токсичности НЧ чистой меди сопоставимы с ионной формой меди [26]. В этой связи 
низкая токсичность CuO-НЧ наряду с обнаруженным эффектом стимуляции роста может представлять 
большой интерес для создания минеральных наноудобрений.

Эффект стимуляции удлинения главного корня также вызвали Fe3O4-НЧ. Он проявился после одно-
кратной обработки этими НЧ в концентрациях 10; 30; 100 и 300 мг/л, что привело к 20 % приросту 
(см. рис. 1, б ). Рост главного корня также ускорился после однократного нанесения супернатанта 
Fe3O4-НЧ в любой концентрации, что свидетельствует о появлении пула водорастворимых, стимули-
рующих рост факторов при суспензировании Fe3O4-НЧ (см. рис. 1, в). Так, при воздействии данного 
супернатанта в концентрациях 10; 30; 100; 300 и 1000 мг/л произошло удлинение главного корня на 40; 
24; 28; 33 и 27 % соответственно. 
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Рис. 1. Влияние однократной обработки CuO-НЧ, Fe3O4-НЧ и CuCl2  
на рост главного корня A. thaliana в вертикальной культуре in vitro: 

а – внешний вид контрольных образцов и растений, обработанных CuO-НЧ, Fe3O4-НЧ,  
их супернатантами и CuCl2 в концентрации 10 мг/л, на пятые сутки; б – прирост главного корня на пятые сутки  

после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях; в – прирост главного корня  
на пятые сутки после обработки супернатантами CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях;  

г – прирост главного корня на пятые сутки после обработки CuCl2 в различных концентрациях.  
Данные представлены в виде X ± Sx. Количество образцов в каждой серии экспериментов составляло величину n = 25–30.  
Знаками *, ** и *** отмечены достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,01, p < 0,001 и p < 0,000 1 соответственно)

Fig. 1. The effect of single treatment with copper oxide nanoparticles (here and further – CuO-NPs), iron oxide nanoparticles  
(here and further – Fe3O4-NPs) and CuCl2 on the primary root growth of A. thaliana in vertical culture in vitro:  
a – appearance of control samples and plants treated with CuO-NPs, Fe3O4-NPs, their supernatants and CuCl2  

at a concentration of 10 mg/L on the fifth day; b – primary root growth on the fifth day after treatment with CuO-NPs  
and Fe3O4-NPs at various concentrations; c – primary root growth on the fifth day after treatment with supernatants of CuO-NPs  

and Fe3O4-NPs at various concentrations; d – primary root growth on the fifth day after treatment with CuCl2  
at various concentrations. Data are presented as X ± Sx. The number of samples in each series of experiments was n = 25–30.  
Signs *, ** and *** marked significant differences in relation to control ( p < 0.01, p < 0.001 and p < 0.000 1 respectively)
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Однократная обработка CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ повлияла на изменение архитектуры главного корня 
A. thaliana, однако чувствительность разных зон корня по отношению к одним и тем же концентрациям 
НЧ отличалась (см. рис. 2). Воздействие CuO-НЧ в концентрациях 100; 300 и 1000 мг/л проявилось в умень-
шении диаметра главного корня в зоне зрелого эпидермиса на 15; 17 и 20 % соответственно (см. рис. 2, б ). 
Диаметр главного корня в зоне деления на уровне клеток ниши (меристем покоящегося центра) уменьшился 
после нанесения CuO-НЧ в концентрациях 30; 100; 300 и 1000 мг/л на 18; 19; 19 и 22 % соответственно 
(см. рис. 2, г). Зона роста растяжением главного корня оказалась невосприимчивой к однократной обра-
ботке CuO-НЧ: статистически достоверные различия между длинами данной зоны у контрольной группы 
растений и растений, на которые наносились НЧ, не были обнаружены (см. рис. 2, в). 

После однократной обработки растений Fe3O4-НЧ в различных концентрациях диаметр главного 
корня в зоне зрелого эпидермиса увеличился (до 23 % по сравнению с данным параметром у контроль-
ных образцов), что свидетельствует о высокой отзывчивости этой зоны на названные НЧ (см. рис. 2, б ). 
Зона роста растяжением главного корня и его диаметр в зоне деления увеличились в ответ на обработку 
образцов Fe3O4-НЧ в концентрациях 100; 300 и 1000 мг/л (см. рис. 2, в и г). 

Пятикратная обработка CuO-НЧ в концентрации 10 мг/л стимулировала рост главного корня A. thalia-
na (см. рис. 3, а и б ). Аналогичный результат был получен после нанесения CuCl2 в концентрации  
10 мг/л (см. рис. 3, г). Более высокие концентрации либо не повлияли на рост главного корня (30; 100; 300 
и 1000 мг/л CuO-НЧ, 30 мг/л CuCl2 ), либо приводили к угнетению роста (100; 300 и 1000 мг/л CuCl2 ). На-
несение супернатанта CuO-НЧ в концентрациях 10 и 30 мг/л ускорило рост главного корня (см. рис. 3, в). 
Статистически значимые различия между контрольной группой проростков и проростками, на которые 
наносился этот супернатант в других концентрациях, не были выявлены. Пятикратная обработка Fe3O4-НЧ 
вызвала эффект, похожий на эффект после однократной обработки этими НЧ (см. рис. 1, б, и рис. 3, б ). 

При анализе влияния пятикратной обработки CuO-НЧ на архитектуру главного корня A. thaliana было 
обнаружено, что нанесение этих НЧ в концентрациях 10; 30; 100; 300 и 1000 мг/л привело к уменьшению диа-
метра главного корня в зоне зрелого эпидермиса (см. рис. 4, б ). Уменьшение длины зоны роста растяжением 
главного корня на 20; 21 и 24 % наблюдалось после воздействия 100; 300 и 1000 мг/л CuO-НЧ соответственно 
(см. рис. 4, в). Зона деления проявила меньшую чувствительность к CuO-НЧ: уменьшение диаметра главного 
корня в этой зоне было установлено после нанесения названных НЧ в концентрации 1000 мг/л (см. рис. 4, г). 

Достоверные различия между такими параметрами, как диаметр главного корня в зоне зрелого эпи-
дермиса и длина зоны роста растяжением главного корня, у контрольной группы растений и растений, 
пятикратно обработанных Fe3O4-НЧ, не были обнаружены (см. рис. 4, б и в). В то же время однократное 
нанесение этих НЧ, особенно в случае с высокими концентрациями (100; 300 и 1000 мг/л), привело к из-
менению данных параметров (см. рис. 2, б и в). Обе серии экспериментов, предполагающие обработку 
Fe3O4-НЧ, показали проявление противоположного действия на диаметр главного корня в зоне деления: 
после однократной обработки этот параметр увеличился, а после пятикратной обработки произошло его 
уменьшение. Полученные результаты могут свидетельствовать как о постепенном снижении чувстви-
тельности главного корня к Fe3O4-НЧ, так и о возрастании токсического эффекта по мере накопления 
этих НЧ в тканях растений, подавлении положительного действия на ростовые процессы.

Негативное влияние CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ на рост главного корня A. thaliana, проявившееся после 
обработки этими НЧ в высоких концентрациях, может быть связано с высвобождением ионов меди 
и железа в среду культивирования. Многие лабораторные исследования демонстрируют дозозависимую 
фитотоксичность CuO-НЧ [12; 27–29]. Укорочение корней после воздействия НЧ отмечалось для ряда 
растений при их выращивании в гидропонике, песке и почве [27]. Как указывалось выше, медь вызы-
вает острую токсическую реакцию в растениях после ее применения в концентрациях, превышающих 
пороговое значение [28; 29]. В работах некоторых авторов показано, что обработка CuO-НЧ способна 
усиливать генерацию АФК и развитие окислительного стресса, приводя к окислительной дисфункции 
биомолекул [17; 23]. Также имеются данные о том, что эти НЧ могут быть токсическими для ряда рас-
тительных систем уже в концентрации 0,2 мг/л [27]. Согласно исследованиям [30; 31] в ответ на воз-
действие CuO-НЧ может наблюдаться резкое увеличение концентрации антиоксидантов, что указывает 
на активацию защитных механизмов от избытка АФК и развитие окислительного стресса. 

Влияние Fe3O4-НЧ на рост и развитие растений было изучено в работах [32–34] на примере широкого 
диапазона модельных объектов. Железо является основным микроэлементом для высших растений, на 
получение которого из почвы они могут затрачивать до 50 – 60 % всей метаболической энергии [27; 35; 36]. 
Применение Fe3O4-НЧ в концентрации 10 – 40 мг/л способно стимулировать рост высших растений, как 
показано в исследовании [32] на примере риса, огурцов и пшеницы. Аналогичные результаты (усиленный 
рост, развитие корней и побегов) были получены на  A. thaliana при размягчении клеточной стенки [37]. 
Некоторые исследователи связывают стимулирующий эффект от Fe3O4-НЧ с легкостью их поглощения 
и транспорта в клетках корня [34; 38]. Полученные в настоящей работе данные демонстрируют, что об-
работка Fe3O4-НЧ в довольно высоких концентрациях (100 и 300 мг/л) не вызывает токсического эффекта, 
данные НЧ могут быть использованы в качестве наноудобрений для стимуляции роста высших растений. 
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Рис. 2. Влияние однократной обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ на архитектуру главного корня A. thaliana  
в вертикальной культуре in vitro: а – микрофотографии главного корня в зоне зрелого эпидермиса у контрольных образцов  

и растений, обработанных CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях, на пятые сутки (увеличение ×100);  
б – диаметр главного корня в зоне зрелого эпидермиса на пятые сутки после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ  

в различных концентрациях; в – длина зоны роста растяжением главного корня на пятые сутки  
после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях; г – диаметр главного корня в зоне деления  

на пятые сутки после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях. Данные представлены в виде X ± Sx.  
Количество образцов в каждой серии экспериментов составляло величину n = 10 –15. Знаками *, ** и *** отмечены  

достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,01, p < 0,001 и p < 0,000 1 соответственно)
Fig. 2. The effect of single treatment with copper oxide nanoparticles CuO-NPs and Fe3O4-NPs  

on the primary root architecture of A. thaliana in vertical culture in vitro: a – microphotographs of the primary root  
in the mature epidermis zone of control samples and plants treated with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations  

on the fifth day (magnification ×100); b – diameter of the primary root in the mature epidermis zone on the fifth day after treatment 
with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations; c – length of the elongation zone of the primary root on the fifth day  
after treatment with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations; d – diameter of the primary root in the division zone  

on the fifth day after treatment with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations. Data are presented as X ± Sx.  
The number of samples in each series of experiments was n = 10 –15. Signs *, ** and *** marked significant differences  

in relation to control ( p < 0.01, p < 0.001 and p < 0.000 1 respectively)
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Рис. 3. Влияние пятикратной обработки CuO-НЧ, Fe3O4-НЧ и CuCl2  
на рост главного корня A. thaliana в вертикальной культуре in vitro:  

а – внешний вид контрольных образцов и растений, обработанных CuO-НЧ, Fe3O4-НЧ,  
их супернатантами и CuCl2 в концентрации 10 мг/л, на пятые сутки; б – прирост главного корня на пятые сутки  

после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях; в – прирост главного корня  
на пятые сутки после обработки супернатантами CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях;  

г – прирост главного корня на пятые сутки после обработки CuCl2 в различных концентрациях.  
Данные представлены в виде X ± Sx. Количество образцов в каждой серии экспериментов  
составляло величину n = 25–30. Знаками *, ** и *** отмечены достоверные различия  

по отношению к контролю ( p < 0,01, p < 0,001 и p < 0,000 1 соответственно)
Fig. 3. The effect of fivefold treatment with copper oxide nanoparticles CuO-NPs, Fe3O4-NPs and CuCl2  

on the primary root growth of A. thaliana in vertical culture in vitro:  
a – appearance of control samples and plants treated with CuO-NPs, Fe3O4-NPs, their supernatants  

and CuCl2 at a concentration of 10 mg / L on the fifth day; b – primary root growth on the fifth day after treatment  
with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations; c – primary root growth on the fifth day  

after treatment with supernatants of CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations;  
d – primary root growth on the fifth day after treatment with CuCl2 at various concentrations.  

Data are presented as X ± Sx. The number of samples in each series of experiments was n = 25–30.  
Signs *, ** and *** marked significant differences in relation to control  

( p < 0.01, p < 0.001 and p < 0.000 1 respectively)
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Рис. 4. Влияние пятикратной обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ на архитектуру главного корня A. thaliana  
в вертикальной культуре in vitro: а – микрофотографии главного корня в зоне зрелого эпидермиса у контрольных образцов 

и растений, обработанных CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях, на пятые сутки (увеличение ×100);  
б – диаметр главного корня в зоне зрелого эпидермиса на пятые сутки после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ  

в различных концентрациях; в – длина зоны роста растяжением главного корня на пятые сутки  
после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях; г – диаметр главного корня в зоне деления  

на пятые сутки после обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ в различных концентрациях. Данные представлены в виде X ± Sx.  
Количество образцов в каждой серии экспериментов составляло величину n = 10 –15. Знаками *, ** и *** отмечены  

достоверные различия по отношению к контролю ( p < 0,01, p < 0,001 и p < 0,000 1 соответственно)
Fig. 4. The effect of fivefold treatment with copper oxide nanoparticles CuO-NPs and Fe3O4-NPs  

on the primary root architecture of A. thaliana in vertical culture in vitro: a – microphotographs of the primary root  
in the mature epidermis zone of control samples and plants treated with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations  

on the fifth day (magnification ×100); b – diameter of the primary root in the mature epidermis zone on the fifth day after treatment  
with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations; c – length of the elongation zone of the primary root on the fifth day  
after treatment with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations; d – diameter of the primary root in the division zone  
on the fifth day after treatment with CuO-NPs and Fe3O4-NPs at various concentrations. Data are presented as X ± Sx.  
The number of samples in each series of experiments was n = 10 –15. Signs *, ** and *** marked significant differences  

in relation to control ( p < 0.01, p < 0.001 and p < 0.000 1 respectively)
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Заключение
Проанализирована модификация роста и архитектуры главного корня A. thaliana после однократной 

и пятикратной (раз в сутки) обработки CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ, обладающими значительным потенциалом 
для использования их в качестве наноудобрений. Установлено, что эффект стимуляции роста проявляется 
после нанесения CuO-НЧ в концентрации 30 мг/л и Fe3O4-НЧ в концентрации 300 мг/л. Более высокие 
концентрации названных НЧ либо не изменяют рост главного корня, либо ингибируют его. Влияние 
CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ на архитектуру главного корня проявляется в уменьшении его диаметра в зоне зре-
лого эпидермиса и зоне деления, а также длины зоны роста растяжением этого органа в присутствии 
CuO-НЧ и увеличении данных параметров на фоне обработки Fe3O4-НЧ (до 1000 мг/л). Таким образом, 
на примере модельного объекта при соблюдении стандартизированных условий выращивания проде-
монстрировано, что CuO-НЧ и Fe3O4-НЧ, используемые для производства наноудобрений, обладают 
низкой фитотоксичностью, при этом Fe3O4-НЧ проявляют выраженное корнестимулирующее действие 
при обработке в концентрациях 10; 30; 100 и 300 мг/л.
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МЕТАБОЛИЧЕСКАЯ РЕГУЛЯЦИЯ рН-ГРАДИЕНТА  
МИТОХОНДРИЙ И ОКИСЛИТЕЛЬНОГО СТРЕССА  

В СИНАПТОСОМАХ МОЗГА КРЫС

С. В. ГРИНЕВИЧ 1), С. В. ФЕДОРОВИЧ 1)

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

Аннотация. Изменение метаболизма может влиять на различные трансмембранные потенциалы синаптических 
митохондрий и антиоксидантные системы защиты клетки. Изучено влияние таких процессов, как удаление глюкозы  
из инкубационной среды и замена глюкозы на кетоновое тело β-гидроксибутират (БГБ) в количестве 8 ммоль/л, 
на рН-градиент митохондрий, образование свободных радикалов и уровень восстановленного глутатиона 
в синаптосомах мозга крыс. Установлено, что замена в инкубационной среде глюкозы на БГБ приводит к повы-
шению митохондриального захвата флуоресцентного зонда акридинового оранжевого, отражающему увеличе-
ние рН-градиента митохондрий. В то же время это воздействие не повлияло на уровень флуоресценции зонда 
2′,7′-дихлордигидрофлуоресцеина диацетата, что свидетельствует об отсутствии изменений в образовании 
свободных радикалов. Также БГБ был неэффективен в качестве антиоксиданта при окислительном стрессе, вы-
званном внесением в инкубационную среду 1 ммоль/л пероксида водорода или экстраклеточным закислением 
до уровня рН 6,0. Полное удаление глюкозы из инкубационной среды вызвало небольшое, но статистически 
достоверное увеличение пула восстановленного глутатиона. Ингибитор пентозофосфатного шунта – 6-аминони-
котинамид (1 ммоль/л) – вызвал парадоксальное увеличение содержания восстановленного глутатиона. Сделан 
вывод о том, что изменение метаболического статуса синаптосом может повлиять на рН-градиент синаптических 
митохондрий и уровень восстановленного глутатиона.
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METABOLIC REGULATION  
OF MITOCHONDRIAL рН GRADIENT  
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Abstract. Metabolic changes may affect different transmembrane potentials of synaptic mitochondria and antioxidant 
cell defence systems. The influence of processes such as the glucose withdrawing from the incubation medium and its 
replacing with the ketone body β-hydroxybutyrate (BHB) at a concentration of 8 mmol/L on mitochondrial pH gradient, 
the formation of free radicals and the reduced glutathione level in rat brain synaptosomes was studied. It was established 
that replacing glucose with BHB in the incubation medium leads to an enhancement of mitochondrial uptake of the acri-
dine orange fluorescent probe that reflect an increase in the mitochondrial pH gradient. At the same time, this effect did 
not affect the fluorescence level of the 2′,7′-dichlorodihydrofluorescein diacetate probe that indicate no changes in the 
formation of free radicals. Also BHB was ineffective as an antioxidant against oxidative stress induced by the addition to 
the incubation medium of 1 mmol/L hydrogen peroxide or extracellular acidification to the pH level of 6.0. Complete 
withdrawing of glucose from the incubation medium caused a small but statistically significant increase of reduced glu-
tathione pool. The pentose phosphate pathway inhibitor 6-aminonicotinamide (1 mmol/L) caused a paradoxical increase 
of reduced glutathione content. It was concluded that changes in the metabolic status of synaptosomes can affect the 
synaptic mitochondrial pH gradient and the reduced glutathione level.

Keywords: synapse; synaptosome; mitochondrion; free radical; ketogenic diet; hypoglycemia.
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Введение
Патогенез многих заболеваний центральной нервной системы связан с повреждением синапсов [1– 4], 

причиной чего может быть нарушение метаболизма [2]. Возможен и обратный вариант, когда метаболи-
ческая терапия используется для лечения различных патологических состояний головного мозга [2; 5; 6]. 
В то же время неизвестно, как именно метаболические изменения приводят к нарушению либо улучше-
нию синаптической трансмиссии. 

Важным регулятором синаптической трансмиссии выступают митохондрии [7; 8]. Ранее нами было 
показано, что полное удаление глюкозы из инкубационной среды, являющейся моделью гипоглике-
мии, приводит к уменьшению электрического потенциала внутренних мембран внутрисинаптосомаль-
ных митохондрий и компенсаторному увеличению их рН-градиента [9]. Остается неизвестным, при-
ведет ли замена глюкозы на другой энергетический субстрат, например на пируват или кетоновое тело 
β-гидроксибутират (БГБ), к такому же увеличению рН-градиента синаптических митохондрий.

Для лечения различных заболеваний центральной нервной системы используется кетогенная диета. 
Она предполагает замещение углеводов на жиры в ежедневном рационе больных, что приводит к синтезу 
кетоновых тел [2; 5; 6; 10]. К кетоновым телам относят упомянутый выше БГБ, ацетоацетат и ацетон. 
В норме уровень кетоновых тел составляет 0,1 ммоль/л, при нескольких часах голодания он поднимается 
до 1,0 ммоль/л, а при длительном голодании или соблюдении кетогенной диеты могут достигаться 
значения 5,0 – 8,0 ммоль/л [11; 12]. Одной из наиболее распространенных гипотез, объясняющих нейро-
протекторные свойства кетогенной диеты, является предположение о том, что ее соблюдение приводит 
к уменьшению накопления свободных радикалов [6; 13]. В то же время не установлено, обладают ли 
кетоновые тела антиоксидантными свойствами на уровне пресинаптического окончания.

В антиоксидантной защите клетки важную роль играют глутатионпероксидаза и используемый этим 
ферментом восстановленный глутатион [14; 15]. Восстановление глутатиона осуществляется при помощи 
глутатионредуктазы и НАДФН [16]. Основным путем восстановления НАДФ в нейроне является пентозо



Экспериментальная биология и биотехнология. 2025;2:36–43
Experimental Biology and Biotechnology. 2025;2:36–43

38

фосфатный шунт [17]. При некоторых патологических состояниях организма, например при сахарном 
диабете, может наблюдаться уменьшение содержания глюкозы в плазме, цереброспинальной жидкости, 
крови [18]. Неизвеcтно, оказывает ли влияние гипогликемия, при которой пентозофосфатный шунт пере-
стает работать по причине отсутствия субстрата, на содержание восстановленного глутатиона в нейронах. 

Основным объектом исследования выступили изолированные пресинаптические окончания нейронов 
головного мозга – синаптосомы. Они являются способными к освобождению нейромедиаторов и экзо-
цитозу, имеют тот же протеом, что и интактные терминали [9; 19; 20]. 

Следует отметить, что рН-градиент внутрисинаптосомальных митохондрий определялся по СССР-
чувствительному захвату акридинового оранжевого [9]. Образование свободных радикалов в синап-
тосомах выявлялось с помощью флуоресцентного зонда 2′,7′-дихлордигидрофлуоресцеина диацетата 
(DCFDA) [21]. Уровень восстановленного глутатиона в синаптосомах устанавливался с помощью флуо
ресцентного зонда монохлорбимана [22]. 

Материалы и методы исследования
В работе использовались следующие реактивы: акридиновый оранжевый, DCFDA, монохлорбиман, 

БГБ, 6-аминоникотинамид, карбонилцианид-4-(трифторметокси)фенилгидразон (CССР), 1-хлор-2,4-
динитробензол (ХДНБ) (Sigma, США). Все остальные реактивы имеют квалификацию не ниже «о. с. ч.».

Получение синаптосом. Синаптосомы изолировали из полушарий мозга крыс дифференциальным 
центрифугированием по методу Хайоша [23]. Полученный осадок суспендировали в инкубационной 
среде следующего ионного состава: NaCl – 132,0 ммоль/л; KCl – 5,0 ммоль/л; MgCl2 – 1,3 ммоль/л; 
NaH2PO4 – 1,2 ммоль/л; глюкоза – 10,0 ммоль/л ( уровень рН 7,4 фиксировался с помощью буфера HEPES 
(15,0 ммоль/л)). При регистрации флуоресценции в инкубационную среду добавляли 1 ммоль/л CaCl2. 
Суспензию синаптосом (10 –20 мг/мл белка) предынкубировали 30 мин при температуре 37 °С, после 
чего синаптосомы ставили на лед и использовали в экспериментах в течение 3 ч. В экспериментах по 
изучению действия кетоновых тел либо дополнительно вносили в инкубационную среду 8 ммоль/л БГБ, 
либо замещали глюкозу БГБ в количестве 8 ммоль/л. В обоих случаях синаптосомы инкубировались 
30 мин при температуре 37 °С перед измерением флуоресценции. При экспериментальном моделиро-
вании гипогликемии синаптосомы инкубировались в инкубационной среде без глюкозы 30 мин при 
температуре 37 °С перед измерением флуоресценции.

Определение рН-градиента митохондрий. Определение рН-градиента внутрисинаптосомальных 
митохондрий проводили по СССР-чувствительному накоплению флуоресцентного зонда акридинового 
оранжевого [9]. Флуоресценцию измеряли на спектрофлуориметре Cary Eclipse (Varian, США) при по-
стоянном помешивании в термостатируемой кювете (37 °С) при λвозб = 494 нм и λрег = 529 нм. 

В 1,8 мл инкубационной среды А, содержащей 2 ммоль/л СaCl2, добавляли 200,0 мкл суспензии синап-
тосом до конечной концентрации белка 1 мг/мл. Через 50 с после начала регистрации сигнала вносили 
5 мкмоль/л акридинового оранжевого, на 10 мин вносили 10 мкмоль/л CССР. 

Определение накопления свободных радикалов в синаптосомах. Для определения образования 
свободных радикалов в синаптосомах использовали флуоресцентный зонд DCFDA [21; 24]. К суспен- 
зии синаптосом (15–20 мг/мл белка) добавляли флуоресцентный зонд DCFDA до конечной концентра
ции 25 мкмоль/л и инкубировали 60 мин при температуре 37 °С. Загруженные синаптосомы однократно 
отмывали в десятикратном объеме инкубационной среды А. Осадок суспендировали в 2,0 –2,5 мл инку-
бационной среды и использовали в экспериментах. 

Флуоресценцию измеряли на спектрофлуориметре Cary Eclipse при постоянном помешивании в термо
статируемой кювете (37 °С) при λвозб = 501 нм и λрег = 525 нм. 

В 1,8 мл инкубационной среды А, содержащей 2 ммоль/л СaCl2, добавляли 200,0 мкл суспензии си-
наптосом до конечной концентрации белка 1 мг/мл. Через 50 с после начала регистрации сигнала вносили 
60 мкл НСl (до уровня рН 6,0) или 1 ммоль/л H2O2. В контрольном эксперименте в термостатируемую 
кювету добавляли аналогичное количество воды. В дальнейшем из опытной кривой вычитали контроль-
ную кривую. 

Определение уровня восстановленного глутатиона. Уровень восстановленного глутатиона опре-
делялся с помощью флуоресцентного зонда монохлорбимана [22; 25]. Аликвоты суспензии синапто-
сом (200 мкл) добавлялись в соответствующую инкубационную среду (800 мкл) и инкубировались 30 мин 
при температуре 37 °С. Далее синаптосомы были седиментированы центрифугированием и ресуспен-
дированы в 1 мл инкубационной среды, содержащей 50 мкмоль/л монохлорбимана. Пробы инкубиро-
вались 40 мин при комнатной температуре. Реакция останавливалась переносом проб на лед и быстрым 
центрифугированием. Далее осадок был снова ресуспендирован в 2 мл инкубационной среды и его 
флуоресценция была измерена на спектрофлуориметре Cary Eclipse при λвозб = 383 нм и λрег = 485 нм.

Белок определяли с помощью метода Лоури [26] c использованием бычьего сывороточного альбумина 
как стандарта. 
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Результаты и их обсуждение
На рис. 1 отражено, что добавление СССР приводит к увеличению флуоресценции акридинового 

оранжевого. Ранее нами было показано, что этот прирост связан с освобождением и последующим уве-
личением флуоресценции зонда из митохондриального пула и синаптических везикул [9]. 

Замещение глюкозы пируватом, являющимся эффективным энергетическим субстратом для синап-
тосом [27], не повлияло на увеличение флуоресценции акридинового оранжевого (см. рис. 1). В то же 
время замена глюкозы на БГБ привела к стимуляции накопления флуоресценции зонда в кислых компарт
ментах. В эксперименте было использовано 8 ммоль/л DL-β-гидроксибутирата как репрезентативного 
кетонового тела. Следует отметить, что в клетках может усваиваться только D-изомер, поэтому ожидалось, 
что около 50 % экзогенного БГБ утилизируется в ходе эксперимента [28]. Ранее нами было установле-
но, что аналогичное воздействие не влияло на накопление акридинового оранжевого, чувствительного  
к бафиломицину – ингибитору АТФазы синаптических везикул [29]. Таким образом, дополнительный 
прирост флуоресценции в случае с БГБ связан с аккумуляцией акридинового оранжевого в митохонд
риях. Следует отметить, что добавление БГБ в глюкозосодержащую среду вызвало сходный, хотя и менее 
выраженный эффект (см. рис. 1). Полученные результаты свидетельствуют о том, что замена глюкозы 
на БГБ или добавление БГБ в инкубационную среду приводят к увеличению рН-градиента внутри
синаптосомальных митохондрий.

Ранее нами было показано, что гипогликемия и последующий энергетический дефицит обусловливают 
компенсаторное увеличение рН-градиента при снижении электрического потенциала внутренних мембран 
внутрисинаптосомальных митохондрий [9]. Данные рис. 1 свидетельствуют о том, что таким же действием 
обладают замена глюкозы на БГБ (но не на пируват) и дополнительное внесение БГБ в инкубационную 
среду. Известно, что БГБ может использоваться синаптосомами в виде энергетического субстрата [29; 30]. 
Таким образом, кроме энергетического дефицита, дополнительным фактором, активирующим компенса-
торное увеличение рН-градиента, может являться высокая цитозольная концентрация кетоновых тел. При 
физиологических условиях основной причиной повышения содержания кетоновых тел, в том числе БГБ, 
в плазме крови представляется голодание [5; 6; 13]. Можно предположить, что в этом случае увеличение 
рН-градиента синаптических митохондрий, потенциально приводящее к интенсификации синтеза АТФ, 
является также компенсаторным, позволяющим клетке приспособиться к голоду на уровне организма.

Для изучения окислительного стресса использовались две модели. Первая модель – внесение в инку-
бационную среду 1 ммоль/л пероксида водорода, являющегося классическим прооксидантом [24]. Вторая 
модель – снижение экстраклеточного уровня рН до 6,0. Ранее было показано, что такое воздействие 
приводит к окислительному стрессу за счет протонирования супероксид-анион-радикала и активации ре

Рис. 1. Влияние БГБ на захват акридинового оранжевого внутрисинаптосомальными митохондриями.  
В указанное время в термостатируемую кювету было внесено 10 мкмоль/л CССР.  

Кривые отражают результаты 4 независимых экспериментов: 
1 – контроль; 2 – замена в инкубационной среде глюкозы на пируват в количестве 4 ммоль/л; 

3 – добавление в глюкозосодержащую (10 ммоль/л) инкубационную среду 4 ммоль/л БГБ; 
4 – замена в инкубационной среде глюкозы на БГБ в количестве 8 ммоль/л

Fig. 1. The influence of BHB on acridine orange uptake by intrasynaptosomal mitochondria. 
At the specified time, 10 µmol/L CCCP was added to the thermostated cuvette.  

The curves represent the results of 4 independent experiments: 
1 – control; 2 – replacement in the incubation medium of glucose with pyruvate in an amount of 4 mmol/L; 

3 – addition to the glucose-containing (10 mmol/L) incubation medium 4 mmol/L BHB; 
4 – replacement in the incubation medium of glucose with BHB in an amount of 8 mmol/L
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цептора OGR1 (ovarian cancer G protein-coupled receptor 1) на плазматической мембране с последующим 
синтезом супероксид-аниона в электрон-транспортной цепи митохондрий [31; 32]. На рис. 2 отражено, 
что БГБ, в отличие от ионола (200 мкмоль/л) и аскорбиновой кислоты (500 мкмоль/л) – классических 
антиоксидантов, не проявляет защитного действия ни в одной из изученных моделей. Кроме того, БГБ 
был неэффективен и в снижении базального уровня свободных радикалов. 

Рис. 2. Влияние БГБ на базальный уровень флуоресценции DCFDA (а)  
и прирост флуоресценции DCFDA, индуцированный внесением в инкубационную среду  
1 ммоль/л пероксида водорода (б ) или снижением экстраклеточного уровня рН до 6,0 (в):  

1 – контроль; 2 – предынкубация синаптосом в течение 30 мин при температуре 37 °С  
с БГБ в количестве 8 ммоль/л (при измерении флуоресценции инкубационная среда  

также содержала 8 ммоль/л БГБ); 3 – предынкубация синаптосом в течение 30 мин при температуре 37 °С  
с ионолом в количестве 200 мкмоль/л (при измерении флуоресценции инкубационная среда  

также содержала 200 мкмоль/л ионола); 4 – предынкубация синаптосом в течение 30 мин при температуре 37 °С  
с аскорбиновой кислотой в количестве 500 мкмоль/л (при измерении флуоресценции  

инкубационная среда также содержала 500 мкмоль/л аскорбиновой кислоты).  
За 100 % принята флуоресценция в контрольных условиях. В серии с БГБ представлены  

средние значения 12 экспериментов и ошибка средней величины (± Sх), в сериях с ионолом  
и аскорбиновой кислотой – средние значения 8 экспериментов и ошибка средней величины (± Sх).  
Знаком ∗ отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01 

Fig. 2.The influence of BHB on basal level of DCFDA fluorescence (a)  
and the increase of DCFDA fluorescence induced by the addiction of 1 mmol/L hydrogen peroxide  

to the incubation medium (b) or lowering the extracellular level of pH to 6.0 (c):  
1 – control; 2 – preincubation of synaptosomes for 30 min at temperature 37 °С with BHB in an amount of 8 mmol/L  

(during fluorescence measurement, the incubation medium also contained 8 mmol/L BHB); 
3 – preincubation of synaptosomes for 30 min at temperature 37 °С with ionol in an amount of 200 µmol/L 

(during fluorescence measurement, the incubation medium also contained 200 µmol/L ionol); 
4 – preincubation of synaptosomes for 30 min at temperature 37 °С with ascorbic acid in an amount of 500 µmol/L  

(during fluorescence measurement, the incubation medium also contained 500 µmol/L ascorbic acid).  
The 100 % level corresponds the fluorescence in control conditions. The series with BHB presents  

the average values of 12 experiments and the standard error of the mean (± Sх), the series with ionol  
and ascorbic acid present the average values of 8 experiments and the standard error of the mean (± Sх).  

Sign ∗ marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01
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Эксперименты продемонстрировали, что проявление защитного действия со стороны БГБ в различ-
ных моделях нейродегенеративных заболеваний связано прежде всего с увеличением экспрессии анти-
оксидантных ферментов, как это было показано в работе [33], а не с химическими свойствами молекул 
кетоновых тел. 

Для изучения пула восстановленного глутатиона в синаптосомах в качестве положительного контроля 
использовался ХДНБ. Это соединение уменьшило флуоресценцию монохлорбимана (рис. 3), что сви-
детельствует об истощении глутатиона [25]. Удаление глюкозы из инкубационной среды также снизило 
флуоресценцию зонда на 5 %. Хотя это изменение имело небольшую амплитуду, оно было статистически 
достоверным ( p ≤ 0,01). Ингибитор пентозофосфатного шунта – 6-аминоникотинамид – парадоксально 
увеличил содержание восстановленного глутатиона в синаптосомах (см. рис. 3). Используемой концент
рации 6-аминоникотинамида (1 ммоль/л) было достаточно для полного ингибирования пентозофосфат-
ного шунта [34]. Можно предположить, что в синапсах нейронов есть резервные метаболические пути, 
поддерживающие уровни восстановленного глутатиона и (или) восстановленного НАДФ даже в условиях 
ингибирования пентозофосфатного шунта.

Заключение
Исследование показало, что изменение метаболического статуса синаптосом ведет к изменению рН-

градиента синаптических митохондрий, а также к уменьшению пула восстановленного глутатиона. Однако 
антиоксидантные свойства кетоновых тел на уровне синапсов обнаружить не удалось.

Рис. 3. Изменение флуоресценции монохлорбимана в синаптосомах мозга крыс:  
1 – контроль; 2 – предынкубация синаптосом в течение 10 мин при температуре 37 °С  
с ХДНБ в количестве 50 мкмоль/л; 3 – удаление глюкозы из инкубационной среды;  

4 – предынкубация синаптосом в течение 30 мин при температуре 37 °С  
с 6-аминоникотинамидом в количестве 1 ммоль/л (при измерении флуоресценции  

инкубационная среда также содержала 1 ммоль/л 6-аминоникотинамида). 
За 100 % принята флуоресценция в контрольных условиях. В серии с удалением глюкозы  

представлены средние значения 9 экспериментов и ошибка средней величины (± Sх), в сериях с ХДНБ  
и 6-аминоникотинамидом – средние значения 6 экспериментов и ошибка средней величины (± Sх).  
Знаком ∗ отмечены статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,01,  

знаком ∗∗ – статистически значимые различия по отношению к уровню 100 % при p ≤ 0,05 
Fig. 3. Change in monochlorbimane fluorescence in rat brain synaptosomes: 

1 – control; 2 – preincubation of synaptosomes for 10 min at temperature 37 °С  
with CDNB in an amount of 50 µmol/L; 3 – glucose withdrawing from the incubation medium;  
4 – preincubation of synaptosomes for 30 min at temperature 37 °С with 6-aminonicotinamide  

in an amount of 1 mmol/L (during fluorescence measurement, the incubation medium also contained 1 mmol/L  
of 6-aminonicotinamide). The 100 % level corresponds the fluorescence in control conditions.  

The series with glucose withdrawing presents the average values of 9 experiments  
and the standard error of the mean (± Sх), the series with CDNB and 6-aminonicotinamide  
present the average values of 6 experiments and the standard error of the mean (± Sх).  
Sign ∗ marked statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.01,  

sign ∗∗ – statistically significant differences in relation to level 100 % at p ≤ 0.05
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ОСОБЕННОСТИ РОСТА СЕЯНЦЕВ PINUS SYLVESTRIS И PICEA ABIES  
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Аннотация. Приведены результаты исследования особенностей влияния компонентного состава торфяно-
перлитных субстратов на рост сеянцев Pinus sylvestris L. (сосна обыкновенная) и Picea abies (L.) H. Karst. (ель 
европейская) при их культивировании в кассетах в течение одного вегетационного сезона. В качестве компонентов 
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почвенных субстратов испытаны капсульно-мембранные удобрения пролонгированного действия (удобрения с конт
ролируемым высвобождением (controlled-release fertilisers, CRF)) «Basacote» и «Top Substra», водорастворимое 
специализированное удобрение для минерального обогащения торфа «PG mix», цеолитное удобрение пролон-
гированного действия «ЦИОН», органические добавки «Organicum» и «Биогумус» на основе сухого куриного 
помета и вермикультуры соответственно, а также трепел, вермикулит и льняная костра. Продемонстрировано, что 
на ранней стадии роста (42 сут) сеянцы ели европейской росли быстрее на субстратах с органической добавкой 
«Organicum» (высушенный и простерилизованный куриный помет), тогда как в более поздние фазы вегетации 
(56 – 91 сут) они росли и развивались наиболее интенсивно на субстратах с добавлением удобрения «Basacote» 
(капсулы, содержащие макро- и микроэлементы, покрытые неорганической полимерной мембраной). Для сеянцев 
сосны обыкновенной скорость роста как в ранние, так и в поздние фазы вегетации (42– 91 сут) была наибольшей при 
их культивировании на субстратах, содержащих специализированное удобрение для обогащения торфа «PG mix» 
(без раскисления; pH 2,7–3,2). Введение в субстраты удобрений (добавок) «Top Substra», «ЦИОН» и «Биогумус» 
имело значительно меньший ростостимулирующий эффект, чем введение удобрений «Basacote», «Organicum» 
и «PG mix». Выявлены корреляции между насыщенностью почвенного раствора электролитами (тест на электро-
проводность), уровнем рН и ростовыми показателями, выполнено цифровое фенотипирование надземной части 
молодых растений ели и сосны. 

Ключевые слова: почвенный субстрат; удобрение с контролируемым высвобождением; сосна обыкновенная; 
ель европейская; сеянцы хвойных пород; рост и развитие растений. 

GROWTH CHARACTERISTICS  
OF PINUS SYLVESTRIS AND PICEA ABIES SEEDLINGS  

IN PEAT-PEARLITE SUBSTRATES ENRICHED WITH ORGANIC  
AND MINERAL CONTROLLED -RELEASE FERTILISERS 
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Abstract. In the presented work, the effect of different compositions of peat-pearlite substrates on the growth of Pinus 
sylvestris L. (Scots pine) and Picea abies (L.) H. Karst. (European spruce) seedlings were tested in standard containers 
(limited space for root system development) during one growing season. As components of soil substrates, long-lasting 
encapsulated controlled-release fertilisers (CRF) «Basacote» and «Top Substra», water-soluble specialised fertiliser for 
peat enrichment «PG mix», zeolite-based CRF «ZION», organic fertilisers «Organicum» (dry sterilised chicken manure) 
and «Biohumus» (vermiculture-based compost), as well as rottenstone (tripoli), vermiculite and flax shives were examined. 
It was demonstrated that at the early stage of growth (42 days), European spruce seedlings showed a faster increase in shoot 
length on substrates with the organic additive «Organicum» (chicken manure). At the later stages of the tested vegetation 
period (56 – 91 days), European spruce seedlings showed the most intensive growth on substrates with the addition of CRF 
«Basacote» (capsules containing macro- and microelements covered with an inorganic polymer membrane). For Scots 
pine, the best growth rates both in early and late vegetation periods (42– 91 days) were found on substrates containing 
a specialised fertiliser for peat enrichment «PG mix» (without liming; pH 2.7–3.2). The introduction of such fertilisers, 
as «Top Substra», «ZION» and «Biohumus» into peat substrates had a smaller effect on stimulation of growth as compared 
to fertilisers «Basacote», «Organicum» and «PG mix». This study also found the correlations between the saturation of the 
soil electrolyte content (electrical conductivity test), pH and growth parameters; the digital phenotyping of young spruce 
and pine plants was also carried out.

Keywords: soil substrate; controlled-release fertiliser; Scots pine; European spruce; conifer seedlings; growth and de
velopment of higher plants.
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Введение
Получение высококачественного посадочного материала лесообразующих древесных растений – 

важная задача прикладной физиологии растений, лесоводства, декоративного питомниководства и био-
технологии [1–3]. В настоящее время происходит переход от классических методов выращивания сеянцев 
древесных растений в открытом грунте к их культивированию с закрытой корневой системой (ЗКС), 
т. е. в кассетах, контейнерах и горшках ограниченного объема. На сегодняшний день в системе Минис
терства лесного хозяйства Республики Беларусь функционируют 79 постоянных лесных питомников 
и высокотехнологичных тепличных комплексов общей площадью 1,34 тыс. га. В 2024 г. в лесных питом-
никах Министерства лесного хозяйства Республики Беларусь было выращено 371,85 млн стандартных 
сеянцев и саженцев древесных растений для лесокультурного производства и озеленения, в том числе 
более 35,4 млн сеянцев и саженцев с ЗКС. Данное количество посадочного материала может обеспечить 
создание новых лесных насаждений на площади от 8,5 до 9,5 тыс. га в зависимости от типов условий 
местопроизрастания и схемы смешения растений1. В последние годы значительно возросла доля древес
ных растений с ЗКС, производимых для целей декоративного озеленения. Кроме того, практически все 
завозимые из-за рубежа древесные растения (а это бóльшая часть рынка) имеют ЗКС. В связи с этим 
исследование физиологических процессов у древесных растений, выращенных с ЗКС, представляет зна-
чительный интерес. Актуальным вопросом является установление особенностей роста растений с ЗКС 
на разных по составу почвенных субстратах в культивационных сосудах различных объема и формы, 
а также исследование влияния отдельных компонентов субстратов на физиологическое состояние мо-
лодых растений.

Среди лесообразующих видов древесных растений Беларуси центральное место занимают Pinus sylvest
ris L. (сосна обыкновенная) и Picea abies (L.) H. Karst. (ель европейская) [4; 5]: к ним относятся подав
ляющее большинство растений, выращиваемых в тепличных комплексах страны. Оба вида хорошо изучены 
в плане физиологии и генетики, для них детально проработаны подходы к селекции и биотехнологические 
приемы выращивания и размножения [6]. Важно отметить, что Pinus sylvestris и Picea abies также яв
ляются ценными декоративными видами, используемыми в том числе и в декоративном питомниководстве. 
Данные растения в природной среде и в питомниках размножаются как вегетативно, так и семенами. Для 
лесовоспроизводства применяется в основном семенное размножение благодаря высокому коэффициенту 
пропагации и пользе для генетической вариабельности. В то же время в декоративном питомниководстве 
для сохранения ценных фенотипических признаков чаще используется вегетативное размножение главным 
образом неодревесневевшими черенками. Размножение in vitro для Pinus sylvestris и Picea abies на практике 
применяется редко, так как оба вида отличаются высокой редандностью к культивированию в асептических 
условиях и гелевых средах (испытывают стресс и медленно растут). 

Как указано выше, в последние годы увеличивается доля растений, выращиваемых с ЗКС, что от-
носится как к семенному, так и к вегетативному размножению. Хотя выращивание древесных растений 
с ЗКС имеет ряд недостатков (неразвитость корневой системы, замедленный рост после пересадки, 
низкая стрессоустойчивость), оно более удобно для хранения, перемещения, транспортировки и про-
дажи растений, чем классические методы, использующие сеянцы с открытой корневой системой. Среди 
преимуществ ЗКС можно выделить экономию воды, удобрений и субстратов, лучший контроль физико-
химических параметров субстрата и среды, а также более высокий уровень стандартизации продукции 
и производственных процедур. При проведении научных исследований культивирование растений с ЗКС 
облегчает подбор и стандартизацию условий, что необходимо для фенотипического отбора, а также ис-
пользования подходов маркерсопутствующей селекции [7; 8]. 

Центральной задачей при выращивании растений в ограниченном объеме субстрата является разра-
ботка композиций, обеспечивающих максимально быстрое укоренение молодых растений, их высокую 
скорость роста и жизнеспособность [9; 10]. В качестве основного компонента субстратов, используемых 
для выращивания хвойных растений, традиционно применяется верховой торф с высоким содержа
нием неразложившихся растительных остатков [11]. Верховой торф выполняет функцию механического, 
ионообменного и влагоудерживающего носителя. Он содержит гуминовые кислоты и фульвокислоты –  
соединения, обладающие мощнейшими ионообменными свойствами и являющиеся основой для фор
мирования почвенных частиц. Природный уровень элементов минерального питания в торфе невысок, но 
благодаря пористой структуре и наличию гуминовых веществ торф способен удерживать воду и большое 
количество макро- и микроэлементов при их дополнительном включении [12]. В связи с этим торф часто 
обогащается макро- и микроэлементами, которые обычно вносятся в неорганической форме, реже в соста-
ве органических удобрений. Главным образом применяются минеральные соли в виде мелкодисперсных 

1Итоги проведения мероприятий по воспроизводству лесов в 2024 году и задачи на 2025 год : постановление коллегии 
М-ва лесного хоз-ва Респ. Беларусь, 30 дек. 2024 г. Минск : Минлесхоз, 2024. 14 с.
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сбалансированных смесей. В последние годы был разработан ряд специализированных смесей для обо-
гащения торфа, способных равномерно (за счет мелкодисперсной формы и относительно синхронного 
растворения солей) вводить элементы минерального питания в капиллярно-пористую ионообменную 
матрицу торфа [13]. Одними из наиболее массово используемых во всем мире удобрений такого типа 
являются смеси компании Yara (Норвегия), в особенности специализированные удобрения серии «Yara 
PG mix». Данные удобрения нашли широкое применение в питомниках древесных растений Беларуси 
и других стран СНГ. 

В качестве добавок для обогащения торфа потенциально могут использоваться органические удоб
рения, в частности различные виды гумуса, например биогумус, получаемый из компоста при помощи 
вермикультуры, и высушенный куриный помет [14]. Применение органических удобрений представляется 
перспективным ввиду их потенциально пролонгированного действия, что важно для длительного куль-
тивирования растений с ЗКС. Немаловажным также является факт устойчивого восполнения данного 
биоресурса. На сегодняшний день значительный интерес имеет тестирование стандартизированных 
коммерческих гумуссодержащих продуктов, представленных на рынке Беларуси и других стран СНГ, 
таких как продукт «Биогумус» (ОДО «Пиклайф», Беларусь), производимый при переработке отходов 
животноводства в вермикультуре дождевого навозного червя, и биопрепарата на основе высушенного 
и простерилизованного куриного помета «Organicum» (ЗАО «Регион Био Девелопмент», Беларусь). 
Эффективность данных препаратов в качестве ростостимулирующей добавки к верховому торфу была 
протестирована в настоящей работе. 

В последние годы в композиции субстратов часто вводятся такие добавки, как льняная костра, тре-
пел, лигнин, диатомит, древесные опилки, керамзит, кокосовая стружка, крупяная лузга и др. [15–18]. 
Эти недорогие агенты, как предполагается, могут улучшить структуру, аэрацию и (или) ионообменные 
свойства субстрата, а также выступить источником некоторых минеральных элементов (Si, Fe и Se). 
Тем не менее научное обоснование использования данных добавок, как и доказательство их эффектив-
ности при выращивании древесных растений, остается недостаточно обоснованным, в связи с чем их 
применение требует более глубокого исследования. 

Одним из эффективных подходов, стимулирующих рост растений при контейнерном выращивании 
посадочного материала, является использование удобрений с замедленным высвобождением элементов, 
т. е. удобрений, обладающих способностью постепенного выделения в почвенный раствор минеральных 
элементов на протяжении длительного времени (до 2 лет), что достигается за счет наличия полупроницае
мой органической или неорганической мембраны, медленного растворения матриксного материала грану-
лы либо повышенной ионообменной емкости используемого функционального агента [19]. В мире такие 
удобрения также классифицируют как удобрения с контролируемым высвобождением (controlled-release 
fertilisers, CRF). Среди данных удобрений, используемых для культивирования древесных растений, в по-
следнее время наиболее широко применяются удобрения «Basacote® Plus 6M 16-8-12(+2+МE)» (капсулы 
покрыты неорганической мембраной, обеспечивающей замедленное растворение и выход элементов в поч- 
венный раствор) и «Top Substra 12-12-17(+2)» (70 % капсул покрыты мембраной; 30 % минералов пред
ставлены в неорганической водорастворимой форме и служат для быстрой «зарядки и обогащения» 
торфа или других материалов) компании Compo Expert (Германия). Также недавно было разработано 
удобрение «ЦИОН» (ООО «Мир чистой воды», Россия), согласно информации производителя являю-
щееся эффективным удобрением пролонгированного действия на основе модифицированного минерала 
цеолита, обогащенного элементами минерального питания. 

Целью данной работы был анализ укоренения и роста сеянцев Pinus sylvestris и Picea abies в тор-
фяно-перлитных субстратах, содержащих удобрения с контролируемым высвобождением элементов, 
водорастворимые специализированные минеральные удобрения для торфа, цеолитные удобрения про-
лонгированного действия, биогумус, сухой куриный помет, трепел, вермикулит и льняную костру. 

Материалы и методы исследования
В работе использовались семена Pinus sylvestris и Picea abies, заготовленные на лесосеменных план-

тациях Глубокского опытного лесхоза в зимний период 2020 г. Переработка сырья, очистка и доочистка 
семян осуществлялись в Республиканском лесном селекционно-семеноводческом центре. Лабораторная 
всхожесть семян составила 97 % для сосны обыкновенной и 95 % для ели европейской, что соответство
вало 1-му классу качества.

Исследовались субстраты, приготовленные на основе верхового торфа, произведенного ОАО «Торфо-
предприятие “Глинка”» и имеющего массовую долю влаги 40 – 60 %, степень разложения не более 25 %, 
размер фракции до 15 мм, засоренность не более 1 % и кислотность в диапазоне pH 2,8–3,5. В данный 
торфяной «носитель» вводился перлит (10 %) и тестируемые добавки (табл. 1). Сокращенные названия 
протестированных субстратов приведены в табл. 1. 
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В качестве емкостей для выращивания сеянцев использовались кассеты «Плантек 64Ф» (BCC Plant 
the Planet, Швеция). Внешние габариты кассеты 38,5 см (длина), 38,5 см (ширина), 7,3 см (высота); 
размер одной ячейки 4,6 см (длина), 4,6 см (ширина), 7,3 см (высота); объем ячейки 115 см3; количество 
ячеек в кассете 64 шт.; плотность сеянцев 432 шт. на 1 м2. Каждым вариантом тестируемого субстрата 
заполнялось три кассеты, т. е. 192 ячейки. Для высева семян по центру каждой ячейки в субстрате под-
готавливалась посевная лунка глубиной примерно 1 см. Перед высевом семена сосны и ели протравлива-
лись фунгицидом «Виал-ТТ» (ООО «ВалдисАгро», Россия). В каждую ячейку высевалось по два семени. 
Поверхность субстратов мульчировалась агроперлитом для предотвращения чрезмерного испарения 
влаги. Отбор проб субстратов для лабораторных испытаний проводился согласно ГОСТ 5396-772. После 
посева кассеты устанавливались на подставки, что позволяло избежать срастания корней и обеспечива-
ло так называемую воздушную подрезку (постепенное отмирание выступающих из культивационных 
емкостей частей корней). Далее кассеты переносились в теплицы с полиэтиленовым покрытием, обо-
рудованные рамповым поливом и автоматической системой поддержания физико-химических условий 
среды (климат-контроль). Сеянцы выращивались в температурном диапазоне от 20 до 24 °С. Основной 
полив проводился в первой половине дня. При пересыхании поверхности субстрата осуществлялся 
кратковременный дополнительный полив. Растения выращивались в течение одного вегетационного 
сезона, в процессе выращивания отбирались пробы субстрата и образцы тканей растений для анализа. 

Показатель кислотности (рН) и электропроводность водной вытяжки почвенного субстрата измерялись 
при помощи стационарного рН-метра Orion Star A211 (Thermo Fisher Scientific, США) и кондуктометра 
HI 2300 EC/TDS/NaCl Meter (Hanna Instruments, США). Общая кислотность субстрата определялась по 
вытяжке в растворе 1 моль/л KCl, электропроводность – путем уравновешивания субстрата с дистил-
лированной водой и последующего измерения проводимости полученной смеси.

Анализ морфометрических показателей растений выполнялся с использованием подходов цифрово-
го фенотипирования при помощи цифровых SLR-камер Nikon 3000D с 3D-штативами и равномерным 
освещением (Nikon Corporation, Япония). В результате были получены изображения растущих рас-
тений в вертикальной проекции. Далее при помощи программы ImageJ выделялась и анализировалась 
площадь зеленой части растения. Таким же образом измерялись и анализировались характеристики 
листовых пластинок (хвои). Полученные данные были представлены в виде зависимостей площади 
зеленой части растения в вертикальной проекции и длины первичного побега (стволика) от варианта 
тестируемого субстрата. 

Экспериментальная часть работы проводилась на базе Республиканского лесного селекционно-семе
новодческого центра.

Результаты и их обсуждение
В представленной работе анализировалась длина первичного побега (стволика), развивающегося не-

посредственно из гипокотиля (рис. 1). Согласно литературным данным длина первичного побега является 
часто используемым параметром для оценки роста сеянцев сосны и ели [20]. Измерения производились 
на 42, 56, 70 и 91-е сутки с момента высева семян и начала культивирования растений на субстратах раз-
личного состава (см. табл. 1). 

Первое измерение длины стволика выполнялось на 42-е сутки с момента высева семян в кассеты. 
На данном этапе первичные побеги растений сосны обыкновенной были на 20 –50 % длиннее, чем 
первичные побеги растений ели европейской, во всех вариантах ( p < 0,001, тест ANOVA). Наибольший 
прирост длины надземной части сеянцев ели европейской на 42-е сутки наблюдался при использовании 
субстрата «Organicum», содержащего в качестве тестируемого компонента куриный помет (см. рис. 1, а). 
Например, первичные побеги сеянцев ели европейской, которые выращивались на субстрате «Organicum», 
достигали приблизительно на 30 % большей длины по сравнению с первичными побегами сеянцев ели 
европейской, культивируемых на субстрате «PG mix 700». Также высокую эффективность по поддержа-
нию роста ели на 42-е сутки продемонстрировал субстрат «Биогумус», содержащий гумус из вермикуль-
туры (см. табл. 1). Он лишь незначительно уступал субстрату «Organicum». Для сосны обыкновенной 
наибольшая длина первичного побега на 42-е сутки была зарегистрирована у растений, культивируемых 
на субстратах «PG mix 700» и «PG mix 1000, раскисл.». Различия в приросте первичного побега на 
42-е сутки для сосны были менее выраженными, чем для ели. 

Следующее измерение длины первичного побега было произведено на 56-е сутки. Так же, как и при 
измерении, проведенном на 42-е сутки, побеги растений сосны обыкновенной имели бóльшую длину, 
чем побеги растений ели европейской, при сравнении этого показателя для одних и тех же субстратов 

2 Торф. Методы отбора проб : ГОСТ 5396-77. Введ. 01.01.1979. М. : Изд-во стандартов, 1977. 5, [5] с.
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( p < 0,001, ANOVA). Максимальный прирост стволика для сеянцев ели европейской был зарегистри-
рован у растений, культивируемых на субстрате, содержащем удобрение пролонгированного действия 
«Basacote» (см. рис. 1, б ). Длина первичных побегов сеянцев ели, выращенных на данном субстрате, была 
примерно на 10 % больше ( p < 0,001, ANOVA), чем у сеянцев, выращенных на субстрате «Organicum» 
(второй по эффективности субстрат при 56-суточном культивировании), и на 35– 40 % больше, чем 
у сеянцев, выращенных на субстрате «Top Substra» (наименее эффективный субстрат для ели). Высокую 
эффективность для ели на 56-е сутки также показал субстрат «Биогумус». Как и в случае 42-суточного 
культивирования, он незначительно уступал субстрату «Organicum». Для сосны обыкновенной наиболее 
высокие показатели по стимуляции роста первичного побега на 56-е сутки наблюдались при использо-
вании субстратов «PG mix 700», «ЦИОН» и «Basacote». Так же, как и при измерении, проведенном на 
42-е сутки, наименее эффективным субстратом для сосны был субстрат «Top Substra». 

Рис. 1. Длина первичного побега (стволика) сеянцев сосны обыкновенной и ели европейской  
при культивировании на различных субстратах в течение 42 сут (а), 56 сут (б), 70 сут (в) и 91 сут (г).  

По вертикальной оси указаны краткие названия субстратов, их составы см. в табл. 1.  
Данные представлены в виде средних значений (среднее значение ± ошибка средней величины; n = 192).  

Информация о достоверности отличий (ANOVA) приведена в тексте статьи 
Fig. 1. Shoot length of seedlings of Scots pine and European spruce cultivated  

in different substrates during 42 days (a), 56 days (b), 70 days (c) and 91 days (d ).  
The short names of the substrates are indicated by the vertical axis, their compositions see in table 1.  

The data are presented as mean (mean ± standard error; n = 192).  
Statistical significance coefficients (ANOVA) are provided in the text
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На 70-е сутки выращивания первичные побеги сеянцев ели европейской для большинства субстра-
тов существенно сократили отличие по длине от побегов сеянцев сосны обыкновенной, а для некоторых 
субстратов (субстрат «Basacote») значительно (на 25–26 %; p < 0,000 1, ANOVA) опередили сеянцы 
сосны в росте (см. рис. 1, в). На 70-е сутки первичные побеги растений ели, выращенных на субстратах 
«PG mix 700», «Organicum» и «ЦИОН», незначительно отличались по длине друг от друга, но при этом 
на 40 – 45 % уступали по длине растениям, выращенным на наиболее эффективном из протестированных 
субстратов – «Basacote» ( p < 0,000 1, ANOVA). Наименьший прирост на 70-е сутки для ели отмечался 
у сеянцев, культивируемых на субстратах «Top Substra», «PG mix 1000, раскисл.» и «Биогумус». Для 
сосны обыкновенной наилучший результат по ростовым показателям растений продемонстрировал суб-
страт «PG mix 700», опередив субстрат «Basacote» примерно на 25 % ( p < 0,000 1, ANOVA). Субстраты 
«Organicum», «ЦИОН» и «PG mix 1000, раскисл.» были примерно на 15 % менее эффективными, чем 
субстрат «Basacote». Наименьшую эффективность на 70-е сутки для сосны показали субстраты «Top 
Substra» и «Биогумус». Стволики растений сосны, которые росли на данных субстратах, были примерно 
в 2 раза короче, чем стволики растений, выращенных на субстрате «PG mix 700».

Последнее снятие ростовых показателей сеянцев проводилось на 91-е сутки. В этой точке измерений 
субстраты «PG mix 700» и «Basacote» показали существенное отличие от других протестированных суб-
стратов. Первичные побеги сеянцев ели европейской, которые выращивались на субстрате «Basacote», 
были на 25 % длиннее, чем первичные побеги растений, культивируемых на субстрате «PG mix 700» 
(второй по эффективности субстрат для ели), и как минимум в 2–3 раза превосходили по длине пер-
вичные побеги растений, культивируемых на других субстратах. Для сосны обыкновенной наиболее 
эффективным на 91-е сутки был субстрат «PG mix 700». Первичные побеги сеянцев, выращенных на 
данном субстрате, на 20 % опережали по скорости роста первичные побеги сеянцев, которые росли 
на субстрате «Basacote» (второй по эффективности субстрат для сосны), на 30 % – первичные побеги 
сеянцев, которые росли на субстрате «Organicum», и на 50 % – первичные побеги сеянцев, которые 
росли на субстрате «PG mix 1000, раскисл.». Наименьшая длина первичных побегов для сосны была 
зарегистрирована у растений, выращенных на субстрате «Top Substra». Она была в 3 раза меньше, чем 
у растений, выращенных на субстрате «PG mix 700».

Согласно мнению специалистов-практиков и литературным данным развитие надземной части сеян
цев является важным показателем, влияющим на дальнейшее выживание и рост молодых растений [9]. 
В представленной работе с использованием вертикальной цифровой съемки был проведен анализ над-
земной части сеянцев ели европейской и сосны обыкновенной, которые культивировались на различ-
ных субстратах (рис. 2). Регистрировались различия в площади зеленой части (хвои) растений на изоб
ражениях, полученных в вертикальной проекции (стационарная съемка сверху на расстоянии 0,5 м) на 
91-е сутки культивирования. Площадь рассчитывалась в полуавтоматическом режиме с использованием 
программы ImageJ. 

Исходя из данных, приведенных на рис. 2, площадь хвои у растений ели европейской была значительно 
меньше, чем у растений сосны обыкновенной. Для субстрата «PG mix 700» на 91-е сутки выращивания 
оцененная площадь хвои у сеянцев сосны была в 7– 8 раз больше таковой у сеянцев ели. Единственным 
исключением являлся субстрат, содержащий капсульно-мембранное удобрение пролонгированного дейст
вия «Basacote», для которого разница между площадью хвои в вертикальной проекции у растений сосны 
и ели была небольшой (лишь около 30 %). Важно отметить, что при выращивании сеянцев ели европей-
ской на субстрате «PG mix 700» при относительно слабом увеличении площади хвои растения отмечался 
сильный рост первичного побега в длину, превосходящий его рост на субстрате «Basacote» (см. рис. 1). 
В то же время как длина первичного побега, так и площадь хвои растений сосны обыкновенной, культи-
вируемых на субстрате «PG mix 700», увеличивались очень интенсивно. Скорость роста сеянцев сосны 
на данном субстрате не уступала значениям, полученным для субстрата «Basacote». Наименее эффек-
тивным субстратом по отношению к увеличению площади хвои растения являлся субстрат «Биогумус» 
(см. рис. 2). Невысокие показатели роста сеянцев ели европейской были продемонстрированы при их 
выращивании на субстратах «PG mix 1000, раскисл.», «Organicum» и «ЦИОН» (см. рис. 2), при этом 
субстраты «ЦИОН» и «Organicum» оказались более эффективными для культивирования сеянцев сосны 
обыкновенной. Субстрат «Top Substra» показал относительно высокую эффективность по стимуляции 
роста хвои у сеянцев ели и более низкую эффективность по стимуляции роста хвои у сеянцев сосны. 
В то же время при выращивании сеянцев на данном субстрате наблюдалось слабое удлинение стволиков 
у обоих протестированных видов хвойных растений (см. рис. 1). Следует отметить, что использованные 
методы не отражают в полной мере влияния субстрата на рост хвои, однако они показывают возможность 
быстрой оценки физиологического состояния растений и их потенциального укоренения с применением 
доступных цифровых подходов. 
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В работе также был проведен анализ воды из скважины, использованной для полива. Как показали 
его результаты, вода имела средний уровень минерализации (353 мг/л), высокое содержание кальция 
(57,6 мг/л) и карбоната (247,1 мг/л), а также высокое значение рН (8,1), что является типичным для 
воды, используемой в Минском районе для полива питомников. Постоянный полив такой водой приводил 
к увеличению рН и обеспечивал растения Са2+ (в связи с этим данный элемент не вводился с удобрениями 
или в виде подщелачивающего агента при раскислении торфяного субстрата). Известно, что уровень Са2+ 
в питательном растворе должен составлять 1–10 ммоль/л для нормальной обеспеченности растения 
этим элементом [21]. Анализ изменения рН при культивировании сеянцев на всех протестированных 
субстратах выявил тенденцию к подщелачиванию среды (табл. 2). За 4 мес. наблюдений значения рН 
возрастали, в особенности на субстратах с добавлением органических удобрений, при этом для расте-
ний сосны обыкновенной эта тенденция проявлялась слабее. Для раскисленного субстрата значения рН 
(6,48 для ели и 6,79 для сосны) выходили за диапазон оптимальных значений для выращивания сеянцев 

Рис. 2. Площадь зеленой части (хвои) сеянцев сосны обыкновенной и ели европейской   
при культивировании на различных субстратах в течение 91 сут.  

По вертикальной оси указаны краткие названия субстратов, их составы см. в табл. 1.  
Данные представлены в виде средних значений (среднее значение ± ошибка средней величины; n = 192).  

Измерения площади зеленой части растений в вертикальной проекции  
производились при помощи программы ImageJ

Fig. 2. Surface of green parts (needles) of seedlings of Scots pine and European spruce  
cultivated in different substrates during 91 days. The short names of the substrates  

are indicated by the vertical axis, their compositions see in table 1.  
The data are presented as mean (mean ± standard error; n = 192).  
Measurements of green part of the plants in vertical direction  

was carried out using ImageJ software
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сосны (рН 4 –5). Важно отметить, что стабильно низкий уровень рН наблюдался в субстратах «Basacote» 
и «PG mix 700», продемонстрировавших высокую эффективность по поддержанию роста сосны и ели 
(в субстрате «Basacote» величина рН составила 3,99 для сосны и 3,86 для ели, в субстрате «PG mix 700» – 
3,31 для сосны и 3,35 для ели). Согласно литературным данным рН природных почв вблизи корневой 
системы сосны и ели значительно снижается по сравнению с pH на расстоянии 1 м и более от нее [22]. 
В непосредственной близости от корня pH составляет 3,1–3,5 для сосны и 3,3–3,7 для ели, повышаясь 
на 0,5–1,0 единицы на расстоянии 0,2–1,0 м от основного корня, т. е. в соответствии с литературными 
данными сосна демонстрирует несколько более высокую способность к подкислению почвенной сре-
ды, чем ель [22], что отмечено и в настоящей работе (см. табл. 2). Согласно ТУ BY 100061961.002-20153 
рекомендуемый уровень рН субстратов для выращивания сеянцев сосны и ели составляет 2,8–3,5, что 
согласуется с данными о рН в прикорневой зоне этих растений [22]. Установленный в работе диапазон 
изменения рН при культивировании сеянцев (см. табл. 2) указывает на то, что на 35-е сутки выращи-
вания субстраты «Top Substra», «Basacote», «ЦИОН», «Биогумус» и «PG mix 700» демонстрировали 
поддержание оптимальных значений рН при поливе водой, вызывающей смещение рН в сторону более 
высоких значений. На 130-е сутки лишь субстраты «PG mix 700» (сосна и ель) и «ЦИОН» (только ель) 
демонстрировали рН в диапазоне, рекомендуемом действующими техническими условиями. 

Проводимость (электропроводность) почвенного раствора отражает наличие растворенных мине-
ральных элементов и является интегральным показателем ионно-минеральной обеспеченности суб-
страта и растущего растения. Наибольшие значения электропроводности почвенного раствора на старте 
опыта были у субстратов «Basacote», «PG mix 700» и «PG mix 1000, раскисл.», наименьшие – у суб-
страта «Top Substra» (см. табл. 2). На 35-е сутки по этому показателю лидировали субстраты «Basacote» 
и «PG mix 700», на 130-е сутки с большим отрывом  лидировал субстрат «Basacote». В целом это от-
ражает и успешность выращивания сеянцев на данных субстратах: растения сосны и ели лучше росли 
именно на субстратах «Basacote» и «PG mix 700» (см. табл. 2). 

Т а бл и ц а  2
Уровень рН и электропроводность почвенного раствора  

протестированных субстратов 
Ta b l e  2

Values of the pH and electrical conductivity  
of the soil solution of tested substrates 

Сокращенное  
название субстрата

8 сут
(без растений)

35 сут
(сосна)

130 сут
сосна ель

Уровень рН

Top Substra 2,77 3,36 3,78 3,82
Basacote 3,04 3,32 3,99 3,86
ЦИОН 2,82 3,20 3,50 3,34
Биогумус 3,07 3,47 4,29 4,60
Organicum 3,04 4,08 4,09 5,40
PG mix 700 2,84 3,01 3,31 3,35
PG mix 1000, раскисл. 5,25 5,94 6,48 6,79

Электропроводность почвенного раствора, мкСм/м

Top Substra 134,3 214,3 248,4 112,5
Basacote 655,4 1670,0 474,1 962,8
ЦИОН 128,8 156,9 97,02 139,7
Биогумус 182,6 261,1 136,8 114,9
Organicum 172,9 297,5 222,8 175,8
PG mix 700 907,7 1300,0 153,4 143,6
PG mix 1000, раскисл. 670,6 870,4 346,6 327,4
П р им еч а н и е. Состав почвенных субстратов приведен в табл. 1. 

3Субстраты торфяно-перлитные. Технические условия : ТУ BY 100061961.002-2015 / Респ. лесной селекц.-семеновод. центр. 
Минск : М-во лесного хоз-ва Респ. Беларусь, 2015. 12 с.
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Хорошо известно, что внесение удобрений может ускорить рост побегов и корней древесных расте-
ний, изменить стационарное содержание минеральных веществ в тканях и, следовательно, количество 
доступных запасов элементов минерального питания, тем самым позволяя ускорить рост растений после 
высадки, а также повысить их устойчивость к водному стрессу, низким температурам и болезням [23; 24]. 
Эти свойства имеют крайне важное значение для успешного выживания ювенильных укореняющихся 
растений в неблагоприятных условиях [25; 26]. Форма доставки питательных веществ может существенно 
влиять на развитие сеянцев лесообразующих видов. Применение водорастворимых «обогащающих» 
удобрений (фертигация) к торфяным субстратам является нормой в лесных питомниках [27]. Тем не 
менее внесение в субстрат твердых удобрений с контролируемым высвобождением элементов питания 
представляет собой более современную и эффективную альтернативу фертигации [28]. В последние 
20 –30 лет были проведены исследования эффективности введения в почвенный субстрат удобрений про-
лонгированного действия для ряда хвойных растений, включая различные виды сосны и ели [29; 30]. 
Они показали не только эффективность данных удобрений по сравнению с обычными удобрениями, но 
и их высокую экологичность, проявляющуюся в низкой утечке минеральных элементов в почву. Кроме 
того, было продемонстрировано, что удобрения с контролируемым высвобождением элементов, пред-
ставляющие собой капсулы с одной мембраной, такие как удобрения «Osmocote» и «Basacote», не ока-
зывают токсического воздействия на сами хвойные растения в случае их культивирования с ЗКС, когда 
ограниченный объем субстрата чрезмерно обогащается элементами в обычной быстрорастворимой 
форме [31]. Примечательно, что разные виды удобрений, содержащие несколько мембран или матрицу 
различной природы, удерживающую элементы, были менее эффективными, чем удобрения «Osmocote» 
и «Basacote» с однослойной мембраной. В представленной работе удобрение «Basacote» продемонст
рировало высокую эффективность, опережая по ростовым показателям сеянцев другие удобрения. Ин-
тересно, что добавка «Basacote» обеспечивала эффективное поддержание рН на низком уровне даже при 
использовании воды с высоким содержанием кальция и карбоната. 

Немаловажным является и тот факт, что продолжительность высвобождения питательных веществ для 
удобрений пролонгированного действия, адаптированных к лесным питомникам, может быть увеличена 
до 16 –24 мес., за счет чего обеспечивается поступление питательных веществ в течение всего цикла выра-
щивания лесных культур [32] и даже после их пересадки на плантации [27; 33]. В то же время фертигация 
водорастворимыми удобрениями типа «PG mix» для обогащения торфа при более продолжительных, чем 
3– 4 мес., периодах выращивания требует дополнительной подкормки минеральными смесями, например 
специализированным удобрением «Kristalon» (Yara, Нидерланды), содержащим микроэлементы. В связи 
с этим можно заключить, что удобрения с контролируемым высвобождением элементов обладают более 
значительными преимуществами, чем большинство известных типов удобрений. Однако удобрения с конт
ролируемым высвобождением элементов имеют высокую стоимость и являются менее выгодными для 
массового производства растений в питомниках, чем водорастворимые смеси типа «PG mix» или их ана-
логи. В целом полученные данные указывают на то, что, несмотря на высокую эффективность удобрений 
с контролируемым высвобождением элементов («Basacote»), при цене, в 3– 4 раза превышающей цену 
водорастворимых удобрений, их использование пока может быть невыгодным для многих питомников. 

Органические добавки в субстраты для выращивания сосны, ели и других лесообразующих древес
ных растений ранее обычно тестировались без сравнения их эффективности с эффективностью удоб
рений пролонгированного действия [34]. Следует отметить, что органические добавки в виде гуано, 
городских сточных вод, компостов и измельченных растительных остатков практически никогда не 
показывали большей эффективности, чем обычные быстрорастворимые удобрения, хотя и отличались 
значительно более высокой экологичностью и возможностью использования в органическом земле-
делии [35]. В настоящей работе было продемонстрировано, что органическая добавка в виде высу-
шенного и простерилизованного куриного помета («Organicum») была эффективной на ранних этапах 
роста растений, вероятно обеспечивая быструю «отдачу» некоторых минеральных веществ, таких как 
азот, либо являясь источником органических веществ, в частности аминокислот, органических кислот 
и других метаболитов, которые могут стимулировать рост растений на ранних этапах роста и развития. 
Удобрение «Биогумус» показало низкую эффективность в проведенном исследовании, однако оно не 
было токсичным для сеянцев и поддерживало определенный уровень роста растений и минерализации 
почвенного раствора. При сравнении роста сеянцев Pinus sylvestris и Picea abies в течение 91 сут на 
субстратах, содержащих удобрения «Organicum» и «Basаcote», последний продукт продемонстрировал 
значительно большую эффективность, что, несомненно, связано с более мощным и стабильным вы-
делением питательных минеральных элементов (положительная корреляция с электропроводностью 
почвенного раствора). 

В работе в качестве основы субстратов использовался фрезерный верховой торф с рН 2,7–3,5. Торф 
доступен с экономической и удобен с практической точки зрения, так как способен впитывать и удержи-
вать воду и минеральные вещества. Он относится к гетеропористым системам (неоднородно пористым 
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веществам). Твердая составляющая торфа имеет волокнистую структуру, которая состоит из разложив-
шихся остатков растений и агрегатов органических и органоминеральных комплексов [12]. Важнейшими 
органическими компонентами торфа являются гуминовые кислоты, обладающие значительной хелати-
рующей способностью и ионообменной емкостью [12]. Пористость и высокая ионообменная емкость 
по сути превращают торф в уникальный природный ионообменный субстрат с пролонгированным вы-
делением минеральных элементов, который может быть легко обогащен минеральными веществами. 
Удобрение «PG mix», специально разработанное компанией Yara для минерального обогащения торфа, 
показало максимальную эффективность в представленной работе. Подобного рода минеральные смеси 
«экономичнее» удобрений пролонгированного действия типа «Basаcote», отличающихся дорогостоящим 
процессом производства. В то же время субстрат с добавлением удобрения «Basacote» даже через 4 мес. 
демонстрировал очень высокую электропроводность почвенного раствора, т. е. был высокоэффективным 
для продолжительного выращивания сеянцев. В связи с этим дальнейшее развитие субстратов может идти 
путем смешения трех компонентов – удобрений «PG mix», «Basacote» и высушенного стерильного кури-
ного помета. Эффективность таких смесей в будущем должна быть протестирована экспериментально.

Некоторые исследования (например, исследования, выполненные на томатах) показали незначитель-
ные изменения ростовых характеристик молодых растений, выращенных на чистом торфе и торфе с до-
бавлением перлита, вермикомпоста, кокосовой стружки и леонардита [36], что указывает на низкую 
эффективность подобных добавок. Также пока отсутствуют достоверные литературные данные, под-
тверждающие высокую эффективность цеолитсодержащих удобрений. В целом это согласуется с полу-
ченными в настоящей работе результатами (отсутствие значительного улучшения роста под действием 
льняной костры, биогумуса, вермикулита и трепела).

Заключение
Таким образом, на основании полученных результатов можно сделать следующие выводы. 
1. На ранних этапах роста (42 сут) сеянцы ели европейской демонстрировали наиболее значительный 

прирост на торфяно-перлитном субстрате, содержащем высушенный и простерилизованный куриный 
помет («Organicum»), что, возможно, связано с наличием в нем органических соединений и изначально 
высоким уровнем минеральных элементов. Сеянцы сосны обыкновенной, начиная с ранней фазы ве-
гетации, лучше росли на субстратах с добавлением специализированного удобрения для обогащения 
торфа «PG mix» и удобрения пролонгированного действия «Basacote».

2. На более поздних этапах развития (56 – 91 сут) сеянцы ели европейской и сосны обыкновенной 
демонстрировали стабильно высокую динамику роста на субстратах с добавлением удобрения пролон-
гированного действия «Basacote» и специализированного удобрения для обогащения торфа «PG mix».

3. Сеянцы ели и сосны при культивировании в течение одного вегетационного сезона на субстратах 
«Биогумус», «ЦИОН» и «Top Substra» не проявляли высокой динамики роста и уступали по ростовым 
показателям сеянцам, культивируемым на субстратах «Basacote» и «PG mix 1000, раскисл.».

4. Субстратом, который превосходил по ростостимулирующей активности другие протестированные 
смеси в течение одного вегетационного сезона, являлся субстрат на основе торфа, перлита и водораство-
римого удобрения «PG mix», представляющего собой минеральный состав, разработанный специально 
для обогащения торфа. Вероятно, за счет мелкодисперсной формы и особого соотношения минераль-
ных солей микро- и макроэлементов данное удобрение наиболее эффективно насыщало капиллярно-
пористую ионообменную матрицу торфа элементами, которые затем более эффективно поглощались 
корнями растений.

5. Эффективность субстратов положительно коррелировала с уровнем рН и электропроводностью 
почвенного раствора. Наибольшая скорость роста сеянцев наблюдалась в диапазоне рН 2,84 –3,99 и при 
максимально высокой электропроводности почвенного раствора.

6. Раскисление торфа значительно снижало эффективность удобрения «PG mix». Использование для 
полива воды с высоким содержанием кальция и карбоната приводило к постепенному подщелачиванию 
протестированных почвенных субстратов, одновременно обеспечивая питательные потребности растений 
в кальции. В связи с этим на практике важно проводить мониторинг изменений рН почвенных субстратов 
при длительном культивировании хвойных растений в питомниках и учитывать влияние состава воды, 
используемой для полива плантаций.
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КУРИНЫЙ ПОМЕТ КАК СТИМУЛЯТОР  
БИОДЕГРАДАЦИИ УГЛЕВОДОРОДОВ НЕФТИ: ОБЗОР

М. И. МАНДРИК1), А. Ю. МАКСИМОВИЧ 1),  
В. М. КОПТЕЛОВА1), А. Г. ТЕРЕШКО1), А. В. КУЛИК1),  

Е. С. ЛУКЬЯНЧУК1), Е. А. ГРИБАНОВА1), С. Л. ВАСИЛЕНКО1)

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

Аннотация. Представлены сведения о химическом составе куриного помета, его микробиологическая ха-
рактеристика. Основное внимание уделено применению куриного помета в качестве стимулятора биодеградации 
углеводородов нефти (нефти, дизельного топлива, полициклических ароматических углеводородов). Куриный 
помет является основным по объему отходом птицеводства, который может быть использован в качестве ценного 
удобрения, так как он содержит азот, фосфор, калий, железо и различные микроэлементы. Возможность приме-
нения куриного помета в качестве стимулятора биодеградации углеводородов нефти обусловлена содержанием 
в нем не только биогенных элементов, макро- и микроэлементов, необходимых бактериям-деструкторам, но и са-
мих бактерий-деструкторов, а также углеродных косубстратов для деградации трудноразлагаемых углеводородов.  
С указанной целью куриный помет может использоваться как самостоятельно, так и в комплексе с другими добав-
ками (биокомпостом, биосурфактантами, бактериями-деструкторами, минеральными солями). Внесение куриного 
помета в почву может приводить к повышению в ней температуры, что также способствует более активному про-
теканию деградации нефтепродуктов. В результате обработки загрязненных почв куриным пометом снижается их 
токсичность для растений и тест-объектов, таких как Photobacterium phosphoreum и Paramecium caudatum.

Ключевые слова: куриный помет; микробиота; микроорганизмы-деструкторы; углеводороды нефти; полицик
лические ароматические углеводороды; ПАУ; стимуляция биодеградации; эффективность деградации.
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Abstract. Information on the chemical composition of chicken manure and its microbiological characteristics is presented. 
The main focus is on the use of chicken manure as a stimulator of the biodegradation of oil hydrocarbons (crude oil, diesel 
fuel, polycyclic aromatic hydrocarbons). Chicken manure is the main waste product of poultry farming, which can be used 
as a valuable fertiliser, as it contains nitrogen, phosphorus, potassium, iron and various trace elements. The possibility of 
using chicken manure as a stimulator of oil hydrocarbons biodegradation is due to its content of not only biogenic elements, 
macro- and microelements necessary for decomposer bacteria, but also the decomposer bacteria themselves, as well as 
carbon cosubstrates for the degradation of difficult-to-decompose hydrocarbons. For this purpose, chicken manure can be 
used either independent or in combination with other additives (biocompost, biosurfactants, decomposer bacteria, mineral 
salts). Applying chicken manure to the soil can lead to an increase in its temperature, which also contributes to more active 
degradation of oil products. As a result of treating contaminated soils with chicken manure, their toxicity to plants and test 
objects such as Photobacterium phosphoreum and Paramecium caudatum is reduced.

Keywords: chicken manure; microbiota; decomposer microogranisms; oil hydrocarbons; polycyclic aromatic hydro-
carbons; PAH; stimulation of biodegradation; degradation effectiveness.
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Введение
Очистка загрязненных экосистем и обезвреживание производственных отходов, объемы которых 

возрастают с каждым годом, выступают важными задачами современной экологии. Одними из приори-
тетных загрязнителей являются углеводороды нефти1 [1]. Самовосстановление экосистем, загрязненных 
углеводородами, занимает продолжительное время, вплоть до десятков лет, а при масштабных загрязне-
ниях этот процесс и вовсе становится невозможным [2]. Основными способами удаления углеводород-
содержащих отходов на предприятиях Беларуси являются их захоронение на специальных площадках 
и хранение на территории самого предприятия, что требует выделения довольно больших площадей, однако 
в целом не решает проблемы2.

В настоящее время существует множество методов очистки экосистем и обезвреживания отходов, 
загрязненных нефтью и продуктами ее переработки. Среди них можно выделить физические, химиче-
ские и биологические методы. Каждая группа методов имеет свои достоинства и недостатки, а также 
ограничения в применении. Физические и химические методы, в отличие от биологических методов, 
могут использоваться при более высоких концентрациях загрязнителя и обеспечить его быстрое удаление. 
Однако из-за того, что в ходе химических реакций загрязнитель может как обратимо, так и необратимо 
преобразовываться из одной формы в другую (не менее, а иногда и более токсичную), высока вероятность 
вторичных загрязнений3 [1; 3]. При применении методов сорбции появляется проблема регенерации или  
утилизации использованных сорбентов. Во время сжигания загрязненных грунтов и сорбентов в атмо
сферу поступают значительные объемы парниковых газов и других токсичных продуктов сгорания. 
Очистка грунтов методом сжигания требует их изъятия и транспортировки к месту нахождения пи-
ролизных печей, что сопряжено с дополнительными затратами. В случае с загрязнениями относительно 
невысокой концентрации применение этого метода представляется экономически необоснованным [1; 4].

1Другов Ю. С., Родин А. А. Экологические анализы при разливах нефти и нефтепродуктов : практ. рук. 2-е изд., перераб. 
и доп. М. : Бином. Лаб. знаний, 2009. 270 с.

2Официальная статистическая информация об обращении с отходами производства за 2022 год // Министерство природ-
ных ресурсов и охраны окружающей среды Республики Беларусь : сайт. URL: https://www.minpriroda.gov.by/uploads/files/nalichie- 
otxodov-za-2022.docx (дата обращения: 20.05.2024).

3Другов Ю. С., Родин А. А. Экологические анализы… 270 с.
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Важными преимуществами использования биологических методов являются возможность очистки 
почвы без ее изъятия из места загрязнения, эффективность при относительно низкой степени загрязнения, 
а также возможность восстановления микробиоценоза почвы [5]. Несмотря на то что к настоящему вре-
мени разработано немало биопрепаратов для ремедиации загрязненных сред, технологии биоремедиации 
требуют дальнейшего развития для повышения их эффективности и скорости. С этой целью могут быть 
использованы различные стимуляторы, в качестве которых в основном выступают комплексы минераль-
ных удобрений. Однако интерес представляют альтернативные возобновляемые источники питательных 
элементов, например отходы животноводства. Применительно к биодеградации углеводородов они могут 
стать не только источником недостающих биогенных элементов и микроэлементов, но и сорбентом нефте
продуктов, носителем интродуцируемых микроорганизмов-деструкторов, источником органических суб-
стратов для кометаболизма трудноразлагаемых соединений (например, полициклических ароматических 
углеводородов (ПАУ)). Согласно ряду исследований птичий помет более эффективен в качестве стимулятора 
биодеградации углеводородов, он характеризуется более высокой степенью биодоступности азота, чем 
навоз крупного рогатого скота, козий и свиной навоз. Кроме того, именно птицеводство является наиболее 
распространенной и динамично развивающейся отраслью животноводства [6 – 9].

Цель данной работы – обзор исследований, посвященных применению куриного помета в качестве 
стимулятора биодеградации нефтепродуктов в почве.

Состав куриного помета
Птицеводство является интенсивно развивающейся отраслью промышленности как в Беларуси, так 

и во всем мире [9]. С одной стороны, благодаря ему потребители получают разнообразную и относи-
тельно дешевую продукцию, выступающую источником белка. C другой стороны, птицеводство несет 
определенную экологическую угрозу в виде довольно большого объема образующихся отходов: птичьего 
помета, мертвых тушек, пуха, перьев, материала подстилок [10 –12]. 

Птичий, в частности куриный, помет служит ценным удобрением – источником азота, фосфора и калия. 
Концентрация этих элементов в курином помете в основном зависит от рациона кур и может варьиро-
ваться в широких пределах. Так, в сухом веществе содержится 1,22–7,11 % азота, 0,03–3,90 % фосфора 
и 0,90 –2,44 % калия. Избыточное внесение в почву куриного помета с высоким уровнем фосфора может 
привести к ее загрязнению фосфатами [13–15]. Следует отметить, что в курином помете присутствуют 
такие элементы, как кальций, магний, медь, цинк, свинец, хром, кадмий, марганец, никель, кобальт, 
сера, железо и др. [4; 11; 13; 14]. 

Большая часть соединений в курином помете представлена органическими веществами. В сухом 
веществе содержится 28,40 –37,10 % сырого белка, 4,37 % жирных кислот, 14,38–14,49 % целлюлозы, 
20,48–21,66 % гемицеллюлозы и 4,54 –7,83 % лигнина [13; 16]. Примерное соотношение углеводородов 
нефти и азота в курином помете составляет 15,69 : 1,00 [13], что способствует быстрому протеканию 
биоминерализации [8].

Таким образом, куриный помет может служить источником всех основных элементов, необходимых 
для биодеградации. Внесение помета в почву поможет обеспечить оптимальное соотношение углево-
дородов нефти и азота, нарушенное при ее загрязнении углеводородами [17].

Микробиота куриного помета
Куриный помет характеризуется высоким биоразнообразием. C помощью методов высокопроизво-

дительного секвенирования микробиома куриного помета установлено, что в нем доминируют бакте-
рии, относящиеся к типам Firmicutes и Bacteroidetes, а также присутствуют виды типов Proteobacteria, 
Actinobacteria и Cyanobacteria. В помете некоторых региональных популяций кур наиболее часто встре-
чаются бактерии родов Clostridium, Lactobacillus, Eubacterium, Bacteroides, Escherichia, Prevotella, Se-
lenomonas, Streptococcus, Megasphaera, Fusobacterium и Bifidobacterium [18]. Среди бактерий куриного 
помета присутствуют и представители, способные утилизировать углеводороды нефти. Например, к ним 
относятся бактерии Pseudomonas spp., Acinetobacter spp., Arthrobacter spp., Serratia spp., Flavobacte
rium spp., Bacillus spp., Klebsiella spp. и Micrococcus spp. [19–22].

Патогенные бактерии представлены грамотрицательными бактериями E. coli, Campylobacter spp., 
Salmonella spp., Myroides odoratus, M. odoratimimus, Providencia rettgeri, Ochrobactrum intermedium, Citro
bacter freundii, Proteus mirabilis, Acinetobacter  johnsonii, Klebsiella aerogenes, Serratia marcescens, Bilophila 
wadsworthia, Oblitimonas alkaliphila, Weeksella, грамположительными бактериями Clostridium sp., Myco-
bacterium spp., Staphylococcus lentus, S. aureus и др. [14; 18; 23]. Стоит отметить, что состав микробиома 
куриного помета изменчив. В частности, биоразнообразие патогенов варьируется в помете, полученном 
из разных хозяйств.
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Патогенные микроорганизмы куриного помета являются носителями генов антибиотикорезистент-
ности [14; 18; 23; 24] к таким препаратам, как амоксициллин, хлорамфеникол, тетрациклин, ванкомицин, 
цефотаксим, имипенем, ципрофлоксацин, гентамицин, тобрамицин, макролиды и др. Обнаружены изо-
ляты E. coli и M. odoratus, устойчивые к 9 и 11 антибиотикам разных групп соответственно. С целью 
снизить содержание патогенной микробиоты и предотвратить распространение генов антибиотикорезис
тентности перед использованием куриного помета в качестве удобрения производится его обработка. 
Эффективными технологиями являются компостирование и переработка личинками черной львинки 
[10 –13; 18; 23]. В качестве альтернативного способа обеззараживания куриного помета предлагается его 
обработка ультрафиолетовым излучением, ультразвуком или электрическим полем [16; 25–27].

В курином помете обнаруживаются мицелиальные грибы родов Fusarium, Penicillium, Mucor, Asper-
gillus, Cladosporium и Rhizopus, а также дрожжи рода Candida [22; 25; 28].

Куриный помет как стимулятор  
биодеградации углеводородов нефти

Применение куриного помета в качестве стимулятора биодеградации углеводородов нефти в почве 
может решить одновременно несколько проблем, таких как использование его избыточного количества, 
очистка загрязненных почв, снижение потребления минеральных источников азота, фосфора, калия 
и железа. В процессе биодеградации углеводородов куриный помет может быть источником углеродных 
косубстратов для деградации трудноразлагаемых углеводородов (в частности, ПАУ), а также источником 
микроорганизмов-деструкторов, азота, фосфора, калия, железа и других элементов, необходимых этим 
микроорганизмам при биоремедиации [20; 29]. В качестве стимулятора деградации углеводородов нефти 
куриный помет может использоваться либо самостоятельно [22; 30 –32], либо в комплексе с другими 
добавками [33; 34]. При обобщении данных, полученных разными исследователями, было определено, 
что отличаются дизайн эксперимента (в большинстве работ не указываются тип почвы и состав исполь-
зуемого помета, в широких пределах варьируются состав и концентрация загрязнителя, вносятся разные 
концентрации помета, в системе применяются либо не применяются разные типы разрыхлителей) и ме-
тоды экстракции и анализа остаточных углеводородов (хроматография или УФ-спектроскопия). В то же 
время все проанализированные работы свидетельствуют о возможности использования куриного помета 
в качестве эффективного стимулятора биодеградации углеводородов в почве.

В исследовании [20] показано, что внесение в почву необработанного куриного помета (содержание 
азота составляет 3,65 %, фосфора – 1,89 %) в концентрации 1; 10 и 20 мас. % привело к увеличению эффек-
тивности деградации дизельного топлива (начальная концентрация загрязнителя составляет 3000 мг/кг, 
время инкубирования – 5 недель) до 76; 79 и 74 % соответственно, в то время как в контроле данный 
показатель составлял 58 %.

Г. О. Адамс и его коллеги также выявили, что изменение концентрации птичьего помета в преде
лах 10 –30 %4 практически не сказывалось на эффективности деградации нефти в почве. Внесение 
в почву 10 –30 % птичьего помета (высушенного и измельченного) повышает степень деградации нефти 
до 82– 84 % (значение достигается за 50 дней). В контрольных образцах этот показатель был равен 35 % 
при начальном уровне загрязнения 3110 мг/кг. Вместе с тем существенной разницы между образцами, 
в которые вносили 10; 20 или 30 % куриного помета, ни в динамике деградации нефти, ни в конечной 
точке выявлено не было [30]. 

Российские исследователи разработали способ ремедиации нефтезагрязненного грунта, предусмат
ривающий внесение в него куриного помета в концентрации 1–5 об. %, частично ферментированного 
компоста (3–5 %), изготовленного из навоза (коровьего, конского или свиного) в смеси с растительными 
материалами, а также разрыхлителя (соломы, щепы, коры, опила) до достижения общей пористости 
не менее 25 %. Для поддержания оптимальной температуры использовался укрывной материал. При об-
работке производились контроль уровня рН и его поддержание в пределах значений 6 – 8 посредством 
добавления карбоната или сульфата кальция. Оптимальная концентрация азота и фосфора обеспечивалась 
внесением соответствующих минеральных солей. В результате использования данного способа достига-
лось снижение концентрации нефтепродуктов в почве (исходная концентрация составляла 10,2 мас. %) 
на 50,7 % в течение 30 дней и на 90,1 % в течение 90 дней. Также исследователи привели данные о фрак
ционном составе нефтепродуктов, свидетельствующие о наиболее эффективном разложении парафиновой 
фракции и менее эффективной биодеградации смол и асфальтенов [33].

4 Здесь и далее при указании концентрации вносимых в почву веществ используется только знак процента, если в исследо-
вании не уточняется, какая доля имеется в виду – объемная или массовая.
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С. У. Оджой и его коллеги выявили, что куриный помет в концентрации 10 и 20 об. % стимулирует 
деградацию дизельного топлива в почве. Эффективность стимуляции зависела от начальной степени 
загрязнения. При загрязнении почвы дизельным топливом в концентрации 5 мас. % степень его деграда
ции после внесения куриного помета увеличилась в 2–3 раза (до 60 и 76 % при внесении 10 и 20 об. % 
помета соответственно) за 84 дня, в то время как в контроле она составляла 25 %. В случае загрязне- 
ния почвы дизельным топливом в концентрации 10 мас. % эффективность его деградации в контроле со-
ставляла 35 %, а после внесения куриного помета в концентрации 10 и 20 об. % она возросла всего до 46 
и 52 % соответственно. В течение 336 дней наилучшие результаты были зафиксированы в отношении 
почвы, загрязненной дизельным топливом в концентрации 5 мас. % и обработанной куриным пометом 
в количестве 20 об. %: эффективность деградации топлива в почве составила 96 % [35].

В рамках проведения исследования [22] повышение концентрации птичьего помета в загрязненной 
почве с 10 до 50 мас. % привело к увеличению эффективности деградации нефти (начальная концент- 
рация составляла 6609,83 мг/кг). В течение 6 недель эффективность деградации нефти в контроле до-
стигла 36 %. При внесении 10; 30 и 50 мас. % куриного помета она увеличилась до 42; 52 и 75 % соот-
ветственно.

Выявлено, что при внесении в почву птичьего помета в концентрации 25 % существенно повышается 
скорость биодеградации ПАУ, таких как нафталин, антрацен, фенантрен, пиррол, флуорен, пирен, хризен, 
флуорантен, бензопирен, причем без внесения данного стимулятора концентрация некоторых из этих 
соединений практически не снижается в течение 19 мес. [31]. Кроме того, зафиксировано значительное 
возрастание (на два порядка) количества культивируемых микроорганизмов в загрязненных почвах 
(с 7,39 ⋅ 105 до 4,77 ⋅ 107 КОЕ/г).

В исследовании [34] птичий помет (высушенный и измельченный) был успешно использован в комп
лексе с консорциумом микроорганизмов-деструкторов (Micrococcus sp. GS2-22, Bacillus sp. DS6-86, Coryne
bacterium sp. GS5-66, Flavobacterium sp. DS5-73 и Pseudomonas sp. DS10-129) и рамнолипидами, продуцируе
мыми бактериями Pseudomonas sp. DS10-129, для повышения эффективности деградации нефтепродуктов. 
В качестве разрыхлителя применялось кокосовое волокно. После внесения в почву всех добавок (ко-
косового волокна, птичьего помета, консорциума деструкторов, рамнолипидов) в концентрации 0,1 % 
эффективность деградации нефтепродуктов составила 67,0 %, а после повышения концентрации добавок 
до 1,0 % она возросла до 77,3 % за 60 дней. В течение следующих 30 дней значимое снижение концент
рации нефтепродуктов не наблюдалось. Внесение в почву только микробного консорциума обеспечило 
эффективность деградации нефтепродуктов до 36,7 и 39,0 % за 60 и 90 дней соответственно. В то же 
время в контроле эффективность деградации нефтепродуктов составляла около 2 %.

А. Х. Сафаров и его коллеги использовали куриный помет в комплексе с бактериями-деструкторами 
Rhodococcus erythropolis AC81339Д для очистки почвы, загрязненной нефтью в концентрации 3 мас. %. 
В течение 60 дней эффективность деградации нефти достигла 73,4 % при внесении помета в количе-
стве 5 %, а при внесении помета в количестве 10 % она составила 24,5 %. При использовании только 
куриного помета (в концентрации 5 и 10 %) значение этого показателя снижалось (до 45,2 и 9,0 %). 
В случае внесения в почву бактерий без помета степень деградации нефти составила 54,5 %. В контроле 
значение эффективности деградации нефти в почве было равным 12,1 % [11]. 

В работах [32; 36] показано, что птичий помет, по сравнению с минеральным комплексом удобрений 
и навозом свиней, коз, наиболее эффективно стимулирует биодеградацию керосина и дизельного топли-
ва. При проведении исследования [7] было выявлено, что вносимые минеральные удобрения, напротив, 
оказывали более хороший стимулирующий эффект, чем куриный помет и навоз крупного рогатого скота, 
что можно объяснить более высоким содержанием азота в удобрениях.

Установлено, что внесение птичьего помета нейтрализует или снижает негативное действие дизельного 
топлива и нефти на растения [11; 37], благоприятно влияет на фитобиоремедиацию почвы, загрязненной 
нефтепродуктами, а также на почвенное микробное сообщество [38]. Ряд исследователей проводили 
тесты для определения токсичности загрязненных почв на таких объектах, как Photobacterium phos-
phoreum и Paramecium caudatum [11; 39]. В результате было выявлено, что токсичность загрязненных 
почв, обработанных куриным пометом, снижается, т. е. в процессе биотрансформации углеводородов 
нефти не образуются более токсичные продукты.

При внесении куриного помета в качестве стимулятора биодеградации нефтепродуктов в почве мо-
жет наблюдаться повышение температуры. Так, в исследовании [40] температура загрязненной почвы, 
обработанной пометом, была выше (примерно на 5 °С), чем в контрольном образце, не обработанном 
пометом. Такой эффект связывают с высоким содержанием азота в курином помете, вследствие чего 
активно развивается микробиота. Повышение температуры при внесении куриного помета может спо-
собствовать ускорению биоремедиации. 

На основе данных, полученных разными исследователями, были выявлены следующие закономер-
ности. 
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Во-первых, эффективность деградации нефтепродуктов в большой степени зависит от типа почвы, 
о чем свидетельствует вариация контрольных значений эффективности деградации от 2 до 58 % в разных 
исследованиях. Зависимость этого параметра от типа и концентрации (в пределах 3000 –100 000 мг/кг) 
загрязнителя не прослеживается. 

Во-вторых, при повышении концентрации загрязнителя (в диапазоне 3000 –102 000 мг/кг) наблюдается 
возрастание скорости деградации нефтепродуктов в почве. В таблице представлено сравнение результатов 
исследований [20; 22; 30; 33; 35], при проведении которых в качестве стимулятора в почву вносился 
только куриный помет. По всей вероятности, наиболее интенсивно процессы деструкции углеводородов 
протекают в первые 30 – 49 дней, после чего скорость замедляется, так как остаются труднодоступные 
субстраты (ПАУ, смолы и асфальтены), а питательные вещества помета исчерпываются. 

Сравнительный анализ скорости деградации нефтепродуктов  
в почве при внесении в нее куриного помета

Comparative analysis of the rate of oil products degradation  
in soil after chicken manure adding to it

Загрязнитель

Концентрация  
загрязнителя  
в почве,  
мг/кг

Время 
инкубирования, 

сут

Концентрация  
помета, %

Эффективность  
деградации, %

Удельная 
скорость 
деградации 
загрязнителя, 

%/сут

Скорость  
деградации  
загрязнителя,  

мг/сут

Источник

Дизельное 
топливо 3000

35 0 (контроль) 58,0 1,66 49,71

[20]
35 1 76,0 2,17 65,14
35 10 79,0 2,26 67,71
35 20 74,0 2,11 63,43

Нефть 3110

49 0 (контроль) 35,0 0,71 22,21

[30]
49 10 83,60 1,71 53,06
49 20 82,47 1,68 52,34
49 30 84,24 1,72 53,47

Нефть 6609

42 0 (контроль) 36,0 0,86 56,65

[22]
42 10 42,0 1,0 66,09
42 30 52,0 1,24 81,83
42 50 75,0 1,79 118,02

Дизельное 
топливо

50 000
84 0 (контроль) 25,0 0,30 148,81

[35]

84 10 60,0 0,71 357,14
84 20 76,0 0,90 452,38

100 000
84 0 (контроль) 35,0 0,42 416,67
84 10 46,0 0,55 547,62
84 20 52,0 0,62 619,05

Нефть 102 000
30 1–5 50,70 1,69 1723,80

[33]
90 1–5 90,10 1,0 1021,13

В-третьих, при повышении концентрации вносимого в почву куриного помета скорость деградации 
загрязнителя если и нарастает, то нелинейно. По этой причине экономически наиболее целесообразными 
вариантами видятся внесение в почву помета в концентрации 1–10 мас. % и повторная обработка почвы 
через 30 – 49 дней.

Заключение
Использование куриного помета в качестве стимулятора биодеградации углеводородов нефти как 

самостоятельно, так и в комплексе с другими добавками (компостом, биосурфактантами, бактериями-
деструкторами) является перспективной технологией биоремедиации. Несмотря на большое количество 
проведенных исследований в разных странах, остается актуальным определение оптимальной концент
рации вносимого в почву помета или метода ее расчета при очистке грунтов разной степени загрязнен-
ности. В рассмотренных исследованиях концентрация вносимого куриного помета варьировалась от 0,1 
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до 50,0 %. Вместе с тем в одних исследованиях повышение концентрации куриного помета не влияло 
на эффективность деградации нефтепродуктов в почве или приводило к ее увеличению, а в других ис-
следованиях данная мера приводила к ее снижению. Вероятно, результат зависит от предварительной 
подготовки помета, а также от типа почвы и состояния микробного сообщества в ней. Этап подготов
ки помета является немаловажным, так как в ходе него обеспечивается снижение содержания в помете 
патогенной микробиоты, в том числе такой, которая несет гены антибиотикорезистентности. При ис-
пользовании куриного помета как стимулятора биодеградации углеводородов нефти предварительная 
обработка может включать мероприятия по увеличению содержания бактерий-деструкторов. Также 
представляет интерес разработка микробных препаратов, которые в комплексе с птичьим пометом будут 
способствовать более эффективному и быстрому разрушению поллютантов.
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УДК 582.282.112(476)

МУЧНИСТАЯ РОСА РАСТЕНИЙ  
СЕМЕЙСТВА CRASSULACEAE В БЕЛАРУСИ:  

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СОСТАВ ПАТОГЕНОВ И ИХ ХОЗЯЕВ

А. К. ХРАМЦОВ1), С. Г. СИДОРОВА1)

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

Аннотация. Установлено, что в Беларуси мучнистую росу на растениях-интродуцентах семейства Crassula
ceae (Сrassula ovata, Hylotelephium maximum, H. × mottramianum, Kalanchoe blossfeldiana, K. daigremontiana, K. laci
niata, Phedimus sp. и Ph. spurius) как при их выращивании в открытом грунте, так и при круглогодичной комнатной 
культуре вызывают чужеродные грибы Erysiphe sedi, Golovinomyces orontii и Pseudoidium kalanchoes. Впервые 
приведена морфологическая характеристика гриба P. kalanchoes, составленная по результатам изучения его об-
разцов, собранных на территории Беларуси. Выявлено, что у грибов E. sedi и G. orontii расширился круг хозяев: 
обнаружены три новых вида питающих растений семейства Crassulaceae (K. blossfeldiana, K. daigremontiana и Phe
dimus sp.).

Ключевые слова: мучнистая роса; Erysiphe; Golovinomyces; Pseudoidium; Crassulaceae; анаморфа; телеоморфа; 
растение-хозяин; микобиота; Беларусь.
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POWDERY MILDEW OF PLANTS  
OF THE FAMILY CRASSULACEAE IN BELARUS:  

TAXONOMIC COMPOSITION OF PATHOGENS AND THEIR HOSTS
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Abstract. It was established that in Belarus powdery mildew on introduced plants of the family Crassulaceae (Сrassula 
ovata, Hylotelephium maximum, H. × mottramianum, Kalanchoe blossfeldiana, K. daigremontiana, K. laciniata, Phedimus sp. 
and Ph. spurius) both when grown in open ground and in year-round indoor cultivation is caused by the alien fungi Erysiphe 
sedi, Golovinomyces orontii and Pseudoidium kalanchoes. The morphological characteristics of the fungus P. kalanchoes 
based on the results of studying its samples collected in Belarus are presented for the first time. It was identified that the 
fungi E. sedi and G. orontii  have expanded their range of hosts: three new species of feeding plants of the family Crassu-
laceae (K. blossfeldiana, K. daigremontiana and Phedimus sp.) were discovered.

Keywords: powdery mildew; Erysiphe; Golovinomyces; Pseudoidium; Crassulaceae; anamorph; teleomorph; host plant; 
mycobiota; Belarus.
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Введение
Семейство Crassulaceae включает суккулентные растения, многие из которых благодаря необычно-

му облику, неприхотливости в уходе, содержанию биологически активных веществ издавна широко 
культивируются в разных странах мира в открытом и защищенном грунте как цветочно-декоративные 
и лекарственные растения [1–3]. Из литературных источников известно, что толстянковые растения 
способны поражаться многими болезнями, в том числе мучнистой росой [1; 3; 4]. В качестве ее воз-
будителей указываются телеоморфные грибы Erysiphe sedi U. Braun и E. umbilici (Kom.) U. Braun & 
S. Takam., являющиеся патогенами только толстянковых растений, гриб Golovinomyces orontii (Castagne) 
V. P. Heluta, развивающийся на представителях разных семейств, а также гриб Pseudoidium kalanchoes 
(Lüstner ex U. Braun) U. Braun & R. T. A. Cook, который многие исследователи на основе молекулярно-
генетических данных считают анаморфной стадией гриба E. sedi [3; 5]. 

Гриб E. sedi обнаружен в Европе, Азии, Австралии, Cеверной Америке и Океании как паразит на 
растениях родов Aeonium, Chiаstophyllum, Сlementsia, Сrassula, Hylotelephium, Kalanchoe, Orostachys, 
Phedimus, Rhodiola, Sedum, Umbilicus [1; 3; 4]. В Беларуси данный патоген отмечен на растениях Phedimus 
spurius (M. Bieb.) ‘t Hart (Sedum spurium M. Bieb.), Hylotelephium maximum (L.) Holub и H. × mottramianum 
J. M. H. Shaw & R. Stephenson [3; 6]. 

Гриб E. umbilici, паразитирующий на некоторых представителях семейства Crassulaceae из родов 
Сlementsia, Hylotelephium, Rhodiola и Sedum в Азии (Китае, Казахстане, Кыргызстане, Таджикистане, 
Туркменистане), в Беларуси не отмечен [3; 4; 7]. 

Гриб G. orontii повсеместно распространен [4]. Он паразитирует на двудольных цветковых растениях 
разных семейств, включая семейство Crassulaceae1 [4]. В Беларуси патоген также является повсемест- 
но распространенным и часто встречающимся. Гриб поражает растения различных семейств (Asteraceae, 
Campanulaceae, Cucurbitaceae, Linaceae, Solanaceae, Violaceae, Scrophulariaceae), однако в республике на 
представителях семейства Crassulaceae он не был выявлен [7]. 

1Golovinomyces orontii (Castagne) V. P. Heluta // Plant parasites of Europe: leafminers, galls and fungi : website. URL: https://
bladmineerders.nl/parasites/fungi/dikarya/ascomycota/pezizomycotina/leotiomycetes/leotiomycetidae/helotiales/erysiphaceae/golovi-
nomyces/golovinomyces-orontii/ (date of access: 05.04.2025).
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В 2023 г. во многих регионах Беларуси в открытом грунте было отмечено эпифитотийное развитие 
мучнистой росы на цветочно-декоративных растениях рода Hylotelephium. Исследователи изучили мор-
фолого-биологические особенности возбудителя болезни (гриба E. sedi) и его распространение [3]. Было 
высказано предположение о том, что в республике нахождение гриба E. sedi возможно на представителях 
родов Aeonium, Crassula, Kalanchoе, Phedimus, Petrosedum, Rhodiola, Sedum, Sempervivum, а также на 
других растениях рода Hylotelephium [3]. Позже, в 2024 –2025 гг., в нескольких локалитетах Беларуси 
было зарегистрировано развитие мучнистой росы на разных представителях семейства Crassulaceae как 
в открытом грунте в вегетационный период, так и в жилых помещениях и на застекленных лоджиях при 
круглогодичной культуре.

Цель настоящей работы – идентификация мучнисторосяных грибов, собранных в 2024 –2025 гг. в Бе
ларуси на растениях семейства Crassulaceae, с последующей инвентаризацией таксономического состава 
возбудителей мучнистой росы и поражаемых ими толстянковых растений.

Материалы и методы исследования
Материалом исследования стали грибы, вызывающие мучнистую росу на растениях семейства Cras-

sulaceae, собранные в 2024 –2025 гг. на территории Беларуси и хранящиеся в микологической коллекции 
(MSKU-F) Гербария БГУ, а именно образцы № 18117–18139 (коллекторы С. Ф. Буга, Ю. К. Верес, А. В. Зем-
ляная, О. Ю. Круглова, В. Д. Поликсенова, С. Г. Сидорова, П. В. Слепченко, И. А. Федюшко, А. К. Храмцов). 
Сбор материала осуществлялся с использованием маршрутного метода микологических и фитопато-
логических исследований [8]. Степень поражения растений патогеном определялась по 5-балльной 
шкале [9]. Идентификация грибов и их растений-хозяев проводилась на кафедре ботаники биологиче-
ского факультета БГУ методами световой микроскопии с использованием бинокулярных микроскопов 
Axiostar (Carl Zeiss, Германия) и LED Light (ООО «Альтами», Россия), а также соответствующих 
определителей, монографий и статей2 [3–5; 7]. Объем выборки конидий грибa P. kalanchoes составил 
50 шт. Для размеров его изученных структур указывались минимальное и максимальное значения 
признака. Окраска структур гриба P. kalanchoes уточнялась по шкале цветов, разработанной А. С. Бон
дарцевым [10]. 

Для проведения инвентаризации таксономического состава возбудителей мучнистой росы и пора-
жаемых ими толстянковых растений в Беларуси использовался сравнительно-аналитический метод. Ла-
тинские названия и систематическое положение указаны в соответствии с международными глобальны-
ми базами данных Index Fungorum3 и MycoBank4 (для грибов), Plants of the World Online5 (для растений).

Результаты и их обсуждение
Проведенные ботанико-микологические исследования позволили установить, что причиной появле

ния мучнистой росы на растениях семейства Crassulaceae, которые были собраны в 2024 –2025 гг. на 
территории Беларуси, являются мучнисторосяные грибы E. sedi и G. orontii (Erysiphaceae, Helotiales, 
Leotiomycetidae, Leotiomycetes, Pezizomycotina, Ascomycota, Dikarya, Fungi), а также анаморфный микро-
мицет P. kalanchoes.

Чужеродный, натурализовавшийся в Беларуси гриб E. sedi был представлен как в анаморфе по типу 
Pseudoidium, так и в телеоморфе на одних и тех же образцах растений-хозяев H. maximum и H. × mottra
mianum (выращивание в открытом грунте), Kalanchoе daigremontiana Raym.-Hamet & H. Perrier (кругло
годичная комнатная культура). Интродуцент K. daigremontiana явился для него новым питающим расте
нием, что указывает на расширение круга хозяев у патогена [3]. Проанализировав сведения о локалитетах 
гриба E. sedi в Беларуси, можно заключить, что патоген, ранее выявленный в Витебском, Гродненском, 
Жлобинском, Минском, Могилёвском, Молодечненском, Несвижском, Полоцком и Столбцовском райо
нах, в 2024 –2025 гг. отмечен в Барановичском, Мядельском и Шкловском районах [3; 6].

На 15 образцах растений семейства толстянковых (из 23 изученных образцов), особенно при кругло
годичной комнатной культуре, мучнисторосяные грибы развивались только в анаморфе. Один из таких 
представителей идентифицирован как гриб G. orontii, являющийся в  Беларуси чужеродным инвазив-
ным видом [11] (рис. 1). Для данного микромицета характерно образование конидий на конидиеносцах 
в цепочках. Именно по этому признаку его анаморфа по типу Euoidium отличается от анаморф по типу 

2 Методы экспериментальной микологии : справочник / под ред. В. И. Билай. Киев : Наук. думка, 1982. 552 c.
3 Index Fungorum [Electronic resource]. URL: https://www.indexfungorum.org/names/Names.asp (date of access: 06.04.2025).
4 MycoBank database: fungal databases, nomenclature and species banks [Electronic resource]. URL: https://www.mycobank.org 

(date of access: 07.04.2025).
5 Plants of the World Online [Electronic resource]. URL: https://powo.science.kew.org (date of access: 02.04.2025).
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Pseudoidium грибов E. sedi и E. umbilici, у которых на конидиеносцах образуется по одной конидии. Кро-
ме того, конидии гриба G. orontii по размерам и форме сильно отличаются от конидий грибов E. sedi 
и E. umbilici [4; 7]. 

Патоген G. orontii развивался на Phedimus sp. (выращивание в открытом грунте), Kalanchoe blossfel
diana Poelln. (круглогодичная комнатная культура) и вызывал поражение, которое охватывало практиче-
ски всю поверхность листовых пластинок, а также стебли растений (степень поражения достигала 4 бал-
лов). Вначале инфицированные листья покрывались белым налетом мицелия и конидий. Позже налет 
становился слабозаметным или исчезал, а на его месте проявлялись коричневые пятна пораженной ткани. 
Далее у растений наблюдалась полная дефолиация. В итоге утрачивалась декоративность культур. 

Развитие гриба G. orontii на растениях-интродуцентах семейства Crassulaceae (K. blossfeldiana и Phe
dimus sp.) в Беларуси констатировано впервые.

Другой возбудитель мучнистой росы отмечен в стадии анаморфы по типу Pseudoidium (рис. 2). По-
добную анаморфу имеют два мучнисторосяных гриба, поражающих толстянковые растения, – E. sedi 
и E. umbilici. Однако данные микромицеты четко различаются по телеоморфе: гриб E. sedi, уже отмечен-
ный в Беларуси, имеет простые придатки хазмотециев, в то время как у гриба E. umbilici, еще не най
денного в республике, они дихотомически ветвятся на концах [3]. 

В условиях изменившегося климата и нарастающих темпов инвазий не исключается возможность 
обнаружения в Беларуси азиатского гриба E. umbilici. Исходя из отсутствия у выявленного патогена, об
разующего анаморфу по типу Pseudoidium, половых стадий и учитывая тот факт, что молекулярно-генети-
ческие исследования образцов имеющейся анаморфы на принадлежность к соответствующей телеоморфе 
не проводились, считаем целесообразным указать обнаруженный гриб как P. kalanchoes (см. рис. 2). Ниже 
приведена его морфологическая характеристика, которая составлена по результатам изучения образцов, 
собранных на территории Беларуси.

Рис. 1. Гриб G. orontii на K. blossfeldiana:  
а, б – общий вид пораженных растений;  

в – д – конидиеносцы и конидии (увеличение × 400)
Fig. 1. Fungus G. orontii on the K. blossfeldiana:  

a, b – the general view of affected plants;  
c – e – conidiophores and conidia (magnification × 400)
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Pseudoidium kalanchoes (Lüstner ex U. Braun) U. Braun & R. T. A. Cook [as ‘kalanchoësʼ], Taxo-
nomic manual of the Erysiphales (powdery mildews): 608 (2012)

Syn.: Oidium kalanchoes Lüstner [as ‘kalanchoësʼ], Nachrichtenblatt des Deutschen Pflanzenschutzdiens
tes 15(4): 41 (1935), Oidium kalanchoes Lüstner ex U. Braun [as ‘kalanchoësʼ], Beih. Nova Hedwigia 89: 
602 (1987).

Мицелий белый, паутинистый, расположенный на обеих сторонах листьев, а также на стеблях, цвето
носах, цветоножках, чашелистиках растения-хозяина, образующий белые, бледно-серые, пепельные 
пятна. Гифы септированные, прозрачные, тонкостенные, гладкие. 

Рис. 2. Гриб P. kalanchoes:  
а – мучнистая роса на стебле K. blossfeldiana;  

б – общий вид пораженного растения K. blossfeldiana;  
в – общий вид пораженного растения K. laciniata;  

г – мучнистая роса на листе K. daigremontiana; д – конидиеносец;  
е, ж – конидиеносцы с конидиями; з, и – конидии (увеличение × 400)

Fig. 2. Fungus P. kalanchoes:  
a – powdery mildew on the stem of K. blossfeldiana; 

b – the general view of affected plant K. blossfeldiana;  
с – the general view of affected plant K. laciniata;  

d – powdery mildew on a leaf of K. daigremontiana; e – conidiophore;  
f , g  – conidiophores with conidia; h, i – conidia (magnification × 400)
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Конидиеносцы прямые, реже слегка извилистые, размером 62,5 × 7,5 мкм (длиной до 200 мкм (согласно 
работе [4]), 40 –200 мкм (по исследованию [5])), с прямыми или слегка извилистыми, почти цилиндриче-
скими базальными клетками, за которыми следуют 1–3 клетки примерно такой же длины, иногда короче 
или длиннее (см. рис. 2, д – ж). Конидии одиночные, одноклеточные, эллипсоидальные, эллипсоидально-
цилиндрические, цилиндрические, размером 31,3–53,8 × 12,5–22,5 мкм (25– 60(– 80) × 10,5–22(–25) мкм 
(согласно работе [4]), (22–)30 –55(– 85) × (10,5–)14 –22(–25) мкм (по исследованию [5])), отношение длины 
к ширине 2,4 –2,5 ((1,5–)1,7–3,2(–3,8) (по исследованию [5])) (см. рис. 2, е – и). 

Патоген P. kalanchoes часто встречался в сборах 2024 –2025 гг. Так, он был отмечен на H. × mottra
mianum (выращивание в открытом грунте) и Сrassula ovata (Mill.) Druce, K. blossfeldiana, K. daigremon-
tiana, K. laciniata (L.) DC. (комнатная культура). Патоген вызывал сильное поражение листьев и стеблей 
питающих растений-интродуцентов (степень поражения достигала 4 баллов) с последующей дефолиа-
цией. Наблюдение за его развитием при комнатной культуре хозяев показало, что поражение растений 
начиналось в узлах стеблей и местах образования придаточных корней, а позже захватывало междо
узлия и распространялось на листья (см. рис. 2, а и б ).

Учитывая высокую степень изученности разнообразия мучнисторосяных грибов в Беларуси, кото-
рая отражена в монографии И. С. Гириловича, а также возможное родство вышеуказанного анаморф-
ного гриба с телеоморфами E. sedi и E. umbilici, можно считать патоген P. kalanchoes чужеродным для 
республики [7]. Вероятно, данный микромицет, подобно его предполагаемой телеоморфе E. sedi, недавно 
попал на территорию Беларуси вместе с культивируемыми растениями семейства Crassulaceae, транс-
портными средствами и воздушными массами [3]. 

Выявленные в 2024 –2025 гг. мучнисторосяные грибы поражали растения восьми видов, которые 
для республики являются чужеродными и часто культивируются в открытом и защищенном грунте. 
В качестве новых хозяев для патогенов выступили растения С. ovata, K. blossfeldiana, K. daigremontiana, 
K. laciniata и Phedimus sp.

Проведенная инвентаризация таксономического состава возбудителей мучнистой росы растений се-
мейства Crassulaceae и их хозяев по опубликованным данным и материалам микологической коллекции 
(MSKU-F) Гербария БГУ дает основание назвать патогенами в Беларуси грибы трех видов из трех родов: 
E. sedi, G. orontii и P. kalanchoes. Вышеуказанные микромицеты являются чужеродными для республики 
и развиваются на чужеродных толстянковых растениях-интродуцентах восьми видов из четырех родов: 
С. ovata, H. maximum, H. × mottramianum, K. blossfeldiana, K. daigremontiana, K. laciniata, Phedimus sp. 
и Ph. spurius [3; 6].

Заключение
В результате проведенного исследования установлено, что в Беларуси мучнистую росу на растениях-

интродуцентах семейства Crassulaceae (С. ovata, H. maximum, H. × mottramianum, K. blossfeldiana, K. dai
gremontiana, K. laciniata, Phedimus sp. и Ph. spurius) как при их выращивании в открытом грунте, так и при 
круглогодичной комнатной культуре вызывают чужеродные грибы E. sedi, G. orontii и P. kalanchoes.

Чужеродный, натурализовавшийся в республике гриб E. sedi отмечен в Барановичском, Мядельском 
и Шкловском районах, где он не был известен прежде. У данного патогена подтверждено прогнозируе-
мое нами ранее расширение круга растений-хозяев семейства Crassulaceae: новым питающим растением 
стал вид K. daigremontiana.

Установлено, что в Беларуси у чужеродного инвазивного гриба G. orontii расширился круг хозяев. 
Патоген впервые отмечен на представителях семейства Crassulaceae, при этом у него выявлены два но
вых вида питающих толстянковых растений – K. blossfeldiana и Phedimus sp.

Открытым остается вопрос о телеоморфе гриба P. kalanchoes, что оправдывает важность проведения 
в Беларуси дальнейших мониторинговых исследований разнообразия мучнисторосяных грибов, вредо-
носных облигатных паразитов дикорастущих и культивируемых растений. Актуальным также является 
молекулярно-генетическое исследование образцов обнаруженного микромицета P. kalanchoes в целях 
выяснения его филогенетического аффинитета. 

Приведенная информация о мучнисторосяных грибах, поражающих в Беларуси растения семейства 
Crassulaceae, может быть учтена при инвентаризации микобиоты республики, а также при разработке 
защитных мероприятий по борьбе с фитопатогенными микромицетами на культивируемых толстянко-
вых растениях.
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ЗНАЧЕНИЕ ДЛИТЕЛЬНОСТИ ОКИСЛИТЕЛЬНОГО СТРЕССА  
ДЛЯ РАЗВИТИЯ АФК-ЗАВИСИМОЙ АПОПТОТИЧЕСКОЙ  
ДЕГРАДАЦИИ ДНК В КЛЕТКАХ НЕРВНЫХ ГАНГЛИЕВ  

МОЛЛЮСКА LYMNAEA STAGNALIS

Н. Д. ЛИВАНОВА1), А. В. СИДОРОВ1)

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

Аннотация. Установлено, что двухчасовая экспозиция изолированных нервных ганглиев моллюска Lymnaea 
stagnalis в нормальном растворе Рингера, содержащем пероксид водорода (1 ммоль/л), генерирующую гидрок
сильный радикал смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата) или их сочетание, по прошествии 18 ч 
приводит к появлению полос низкомолекулярных, кратных 180 парам нуклеотидов фрагментов ядерной ДНК при 
гель-электрофорезе. Одночасовая экспозиция изолированной центральной нервной системы моллюска L. stagnalis 
при аналогичных условиях не вызывает апоптотической деградации ДНК, выделенной из нервных ганглиев пру-
довика. В условиях, благоприятствующих генерации гидроксильного радикала (в присутствии ионов Cu2+ ), а также 
при удалении ионов Ca2+ из окружающей среды (нахождение в бескальциевом (высокомагниевом) растворе Рингера) 
отмечается увеличение числа и интенсивности полос низкомолекулярных фрагментов ДНК. Предполагается, что 
АФК-зависимая апоптотическая деградация может быть реализована лишь при достаточно пролонгированном 
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окислительном напряжении (стрессе) в нервной ткани, что позволяет рассматривать свободнорадикальные формы 
кислорода как сигнальные молекулы нормальных физиологических процессов меж- и внутриклеточной комму-
никации в мозге моллюсков.

Ключевые слова: гидроксильный радикал; окислительный стресс; нервные клетки; апоптоз; беспозвоночные.

THE IMPORTANCE OF OXIDATIVE STRESS DURATION  
FOR THE DEVELOPMENT OF ROS -DEPENDENT APOPTOTIC  
DNA DEGRADATION IN CELLS WITHIN NERVE GANGLIONS  

OF THE MOLLUSC LYMNAEA STAGNALIS

N. D. LIVANOVAa, A. V. SIDOROV a

aBelarusian State University, 4 Niezaliezhnasci Avenue, Minsk 220030, Belarus
Corresponding author: A. V. Sidorov (sidorov@bsu.by)

Abstract. It was found that a two-hour exposure of isolated Lymnaea stagnalis nerve ganglia in normal Ringer’s 
solution containing hydrogen peroxide (1 mmol/L), a hydroxyl radical-generating mixture (0.5 mmol/L of CuCl2 and 
0.5 mmol/L of ascorbate) or a combination of both, after 18 h, results in the appearance of bands of low-molecular-weight, 
multiple-of-180 base-pair nuclear DNA fragments in gel electrophoresis. Under mentioned above conditions, a one-hour 
exposure of isolated L. stagnalis central nervous system, doesn’t result in the development of apoptotic degradation of DNA 
from the pond snail nerve ganglions. Under conditions favourable for the generation of hydroxyl radical (in the presence 
of Cu2+ ions), as well as with the removal of Ca2+ ions from the environment (in zero-calcium (high-magnesium) Ringer’s 
solution), an increase in the number and intensity of low-molecular DNA fragment bands is observed. It is assumed that 
ROS-dependent apoptosis in the nervous tissue can be realised only with sufficiently prolonged oxidative stress, which 
allows us to consider reactive oxygen species as signalling molecules in normal physiological processes of inter- and 
intracellular communication within molluscan brain.

Keywords: hydroxyl radical; oxidative stress; nerve cells; apoptosis; invertebrates.

Введение
Сохранность нервных клеток и выполняемых ими функций является обязательным условием для нор-

мального функционирования организма животных. Во взрослом, высокодифференцированном состоянии 
нейроны, как правило, не обладают митотической и (или) пролиферативной активностью, что делает 
популяцию таких клеток весьма чувствительной к действию различных факторов: потенциальная гибель 
части из них не может быть компенсирована оставшимися клетками посредством деления. Окислитель-
ный стресс, связанный с образованием активных форм кислорода (АФК), является одним из основных 
факторов, определяющих функционирование нейронных сетей мозга в самых разных условиях [1; 2]. 
Не вызывает сомнения и сигнальная роль ряда АФК, что подразумевает поддержание определенного 
редокс-равновесия в цитоплазме нервных клеток [3]. Одной из внутриклеточных мишеней для дейст
вия свободных радикалов являются нуклеиновые кислоты, в том числе ядерная и митохондриальная 
ДНК [4]. Помимо развитой системы антиокислительной защиты, включающей как ферментативные 
(супероксиддисмутаза, пероксидаза, каталаза), так и неферментативные (восстановленный глутатион, 
токоферол, аскорбат и др.) компоненты [5], нервные клетки могут содержать множественные (≥10 000) 
копии ДНК [6], т. е. быть полиплоидными, что также существенно повышает их устойчивость к окис-
лительному стрессу.

Можно предположить, что выбор между сигнальным и патологическим действием АФК опреде
ляется не только конечной концентрацией свободных радикалов, но и временем, в течение которого 
сохраняется возможность реализации их эффектов. Кроме того, должны приниматься во внимание воз-
можные пути трансформации одних форм АФК в другие, обладающие более выраженным повреждающим 
действием на клеточном уровне. Пероксид водорода (H2O2 ) традиционно считается основной сигналь-
ной молекулой из пула АФК [7] благодаря его наибольшей стабильности в интерстиции и способности 
легко проникать через мембраны. Однако в присутствии металлов с переменной валентностью, таких 
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как медь (Cu) или железо (Fe), он может служить источником образования (реакция Фентона) гидрок-
сильного радикала (•OH ) – короткоживущего высокореакционноспособного соединения, ключевого 
повреждающего агента при окислительном стрессе [8].

Продукция нейронами буккальных ганглиев монооксида азота (NO), обладающего свободноради-
кальными свойствами, является неотъемлемым этапом потребления пищи у пресноводного легочного 
моллюска Lymnaea stagnalis [9]. Контролируемые нейронной сетью буккальных ганглиев ритмические 
движения радулы, определяющие захват пищевого субстрата, могут осуществляться в течение много-
минутных интервалов, тогда как время полужизни молекулы NO в интерстициальном пространстве 
составляет несколько секунд, что предполагает создание повышенной и длительной свободнорадикаль-
ной нагрузки в отношении рядом расположенных нервных узлов центральной нервной системы (ЦНС) 
моллюска  L. stagnalis [10]. С другой стороны, пероксид водорода способен модифицировать [11] пищевое 
поведение прудовика (сигнальная роль АФК), а хроническое действие ряда неорганических поллю-
тантов, в том числе тяжелых металлов [12], вызывает гибель части животных, что может быть связано 
с развитием окислительного стресса (токсическое действие АФК). Очевидно, что наличие механизма, 
определяющего переход от сигнальных к токсическим эффектам АФК, является обязательным условием 
для нормального функционирования нервных центров моллюсков и других беспозвоночных.

В связи с отмеченным выше целью данной работы было оценить возможность инициации процес-
сов гибели клеток нервных ганглиев моллюска L. stagnalis в зависимости от длительности действия 
пероксида водорода, в том числе в условиях, способствующих образованию гидроксильного радикала.

Материалы и методы исследования
В работе использовали моллюсков L. stagnalis, собранных в осенний период на территории Минской 

области в мелких мелиоративных каналах. Животных одинакового размерного класса (высота раковины 
(4,0 ± 0,2) см, масса тела (5,5 ± 0,5) г) содержали в аквариумах, где на каждую особь приходилось не 
менее 1 л воды, при температуре (22 ± 1) °С. Смену воды проводили каждые три дня. Пищей служили 
листья салата и одуванчика (питание ad libitum).

Препараты ЦНС и инициация окислительного стресса. Для получения препарата изолированной 
нервной системы удаляли раковину и вскрывали стенку тела животного, открывая доступ к центрально
му кольцу нервных ганглиев. После этого перерезали все нервы, связывающие центральное кольцо 
нервных ганглиев с периферией, и извлекали его из полости тела. Операцию проводили в нормальном 
растворе Рингера для моллюска L. stagnalis следующего состава: NaCl – 44,0 ммоль/л; KCl – 1,7 ммоль/л; 
CaCl2 – 4,0 ммоль/л; MgCl2 ⋅ 6H2O – 1,5 ммоль/л; HEPES – 10,0 ммоль/л (pH 7,60 ± 0,03).

Изолированные нервные системы (по 3– 4 ЦНС для каждой серии в двух повторах) предварительно 
инкубировали в течение 1 ч (первый вариант) или 2 ч (второй вариант) в темноте в нормальном раство-
ре Рингера (контроль) или в растворе Рингера, содержащем (указана конечная концентрация) пероксид 
водорода (1 ммоль/л) (первая экспериментальная серия), •OH-генерирующую смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 
и 0,5 ммоль/л аскорбата) (вторая экспериментальная серия), пероксид водорода (1 ммоль/л) и •OH-
генерирующую смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата) (третья экспериментальная серия). 
По окончании инкубации препараты ЦНС каждой серии промывали, помещали в свежий раствор Рин-
гера (5 мл для всех ЦНС серии) и оставляли в темноте при комнатной температуре (+20 °С) на 18 ч. 
Для получения бескальциевого раствора Рингера из него удаляли CaCl2, а концентрацию MgCl2 ⋅ 6H2O 
увеличивали в 6 раз (до 9 ммоль/л).

Выделение и анализ препаратов ДНК клеток нервных ганглиев. Выделение ядерной ДНК 
проводили путем ее экстракции смесью хлороформа и изоамилового спирта в соотношении 24 : 1 
с добавлением РНКазы А (25 мкг/мл) в течение последнего часа трехчасовой инкубации препаратов 
ЦНС в смеси для лизиса клеток (NaCl – 0,15 ммоль/л; трис-HCl – 10 ммоль/л; ЭДТА – 5 ммоль/л; 
SDS – 1 %) при температуре + 40 °С. После осаждения холодным (–20 °С) этиловым спиртом (96 %), 
последующей промывки этанолом (70 %) и подсушивания полученный препарат ДНК растворяли 
в деионизированной воде (50 мкл) и хранили при температуре –70 °С для дальнейшего использования. 
Оценку чистоты препарата и определение концентрации ДНК осуществляли на основании значений 
оптической плотности при 260 и 280 нм (A260 и  A280 соответственно) с учетом коэффициента разве-
дения пробы и типа использованного растворителя с помощью спектрофотометра Cary-50 (Varian, 
Австралия). Разделение и выявление фрагментов ДНК проводили посредством гель-электрофореза 
с использованием агарозы (1 %), в качестве электрофоретической среды выступал трис-ацетатный 
буфер (40 ммоль/л), содержащий 0,5 мкг/мл этидиумбромида. Полученное с помощью системы гель-
документации Infinity (Vilber Lourmat, Франция) изображение анализировали в приложении Image Lab 
(Bio-Rad Laboratories, США).
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Результаты и их обсуждение
Одночасовая инкубация препаратов изолированной ЦНС в ранее описанных условиях (см. раздел 

«Материалы и методы исследования») не приводит к развитию апоптотической деградации ядерной 
ДНК ни в одной из экспериментальных серий (рис. 1). Слабовыраженные, сильно размытые полосы 
размером около 180 пар нуклеотидов (п. н.) отмечены для препаратов ДНК, полученных в контроль-
ных условиях и при действии одного пероксида водорода (см. рис. 1, дорожки 1 и 2), что может быть 
связано с присутствием в пробе следов белка (соотношение A260 /A280 указанных препаратов составляет 
1,52 и 1,61 соответственно). При высокой степени очистки пробы (значения A260 /A280 достигают 1,79 
и 1,81), что было характерно для экспериментальных серий с использованием •OH-генерирующей смеси 
(чистой и в сочетании с пероксидом водорода), даже в случае внесения в лунку образца ДНК в четы-
рехкратном количестве по отношению к контролю следов ее фрагментации не выявлено (см. рис. 1, 
дорожки 3 и 4 ).

Установлено, что двухчасовая инкубация центрального кольца нервных ганглиев в среде, обеспечиваю
щей генерацию гидроксильного радикала или содержащей пероксид водорода, приводит к появлению на 
геле полос фрагментов ДНК, кратных 180 п. н. (рис. 2). Для препаратов ДНК, полученных в контрольных 
условиях, отмечена слабовыраженная, имеющая нечеткие границы широкая полоса деградации ДНК 
в диапазоне от 100 до 200 п. н. (см. рис. 2, дорожка 1), что может быть связано с наличием примеси 
РНК в указанной пробе (это подтверждается достаточно высоким соотношением A260 /A280, равным 2,61). 
Полос, кратных 180 п. н., не выявлено.

Рис. 1. Гель-электрофорез (инвертированное изображение) с образцами ДНК,  
выделенными из клеток нервных ганглиев моллюска L. stagnalis,  

после одночасовой инкубации препаратов ЦНС в экспериментальных растворах.  
Дорожки геля: 1 – контроль (раствор Рингера); 2 – пероксид водорода (1 ммоль/л);  

3 – •OH-генерирующая смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата);  
4 – пероксид водорода (1 ммоль/л) и •OH-генерирующая смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата);  

М – маркер молекулярного веса GeneRuler DNA Ladder Mix (SM0331; Thermo Scientific, США)  
(детальная характеристика составляющих его фрагментов ДНК приведена на вставке справа).  

Каждая экспериментальная дорожка содержит 10 мкл раствора ДНК (65 мкг/мкл (дорожки 1 и 2)  
или 250 мкг/мл (дорожки 3 и 4)) и 2 мкл загрузочного буфера (40 % раствор сахарозы, содержащий  

0,25 % бромфенолового синего), объем внесенного маркера молекулярного веса равен 3 мкл.  
Полосы фрагментов ДНК отмечены треугольниками.  

Пунктирная линия указывает фронт распространения фрагмента размером 200 п. н.
Fig. 1. Gel electrophoresis (inverted image) with DNA samples isolated from L. stagnalis nerve ganglions cells  

after one-hour incubation of CNS preparations in experimental solutions. 
Gel lanes: 1 – control (Ringer’s solution); 2 – hydrogen peroxide (1 mmol/L);  

3 – •OH-generating mixture (0.5 mmol/L of CuCl2 and 0.5 mmol/L of ascorbate);  
4 – hydrogen peroxide (1 mmol/L) and •OH-generating mixture (0.5 mmol/L of CuCl2 and 0.5 mmol/L of ascorbate);  

M – molecular weight marker GeneRuler DNA Ladder Mix (SM0331; Thermo Scientific, USA)  
(detailed characteristics of its DNA fragments are given in the inset on the right). 

Each experimental lane contains 10 µL of DNA solution (65 µg/µL (lanes 1 and 2) or 250 µg/mL (lanes 3 and 4))  
and 2 µL of loading buffer (40 % sucrose solution containing 0.25 % bromophenol blue),  

the volume of added molecular weight marker is 3 µL. The DNA fragment bands are marked with triangles.  
The dotted line indicates the spreading front of the 200 bp fragment
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Добавление в среду инкубации пероксида водорода (1 ммоль/л) ассоциируется с наличием четырех 
последовательных полос низкомолекулярных фрагментов ДНК (см. рис. 2, дорожка 2) размером около 
180, 360, 540 и 720 п. н. Интенсивность первой из них существенно выше интенсивности полосы для 
контрольных условий (соотношение A260 /A280 препарата составляет 1,76, что свидетельствует о доста-
точной степени очистки ДНК). Сочетание •OH-генерирующей смеси (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л 
аскорбата) с пероксидом водорода приводит к наиболее выраженной апоптотической деградации ядерной 
ДНК, выделенной из клеток нервных ганглиев (см. рис. 2, дорожка 4 ). В этом случае отмечается наличие 
пяти последовательных полос, соответствующих примерно 180, 360, 540, 720 и 900 п. н. и имеющих 
наибольшую интенсивность среди всех экспериментальных серий. Максимальная интенсивность от-
мечена для первой полосы (около 180 п. н.), намного более узкой, чем полоса для контрольных условий 
(соотношение A260 /A280 препарата равно 1,86). Основной, высокомолекулярный фрагмент данной дорожки 
смещен в направлении низкомолекулярных продуктов (полос геля), что также указывает на выражен-
ность процессов деградации ДНК в этих условиях. Даже одной •OH-генерирующей смеси оказывается 
достаточно для инициации процессов апоптоза в клетках нервных ганглиев прудовика (см. рис. 2, до-
рожка 3): отмечается наличие четырех полос низкомолекулярных фрагментов ДНК размером около 180, 
360, 540 и 720 п. н., интенсивность которых, особенно первой полосы, оказывается выше интенсивности 
полос, выявленных для пероксида водорода (соотношение A260 /A280 препарата равно 1,98). Логично 
предположить, что пероксид водорода может образовываться в клетках нервных ганглиев моллюска 
L. stagnalis в концентрации, достаточной для генерации свободнорадикальных форм кислорода, в част-
ности гидроксильного радикала, при создании соответствующих условий, например при наличии в среде 
ионов металлов с переменной валентностью (Cu, Fe).

Изменение содержания ионов Ca2+ в растворах для инкубации оказывает заметное влияние на выра-
женность апоптотической деградации ядерной ДНК, выделенной из клеток нервных ганглиев (рис. 3). 
В частности, максимальная интенсивность полос, соответствующих фрагментам ДНК, равным или кратным 
180 п. н. (примерно 180, 360, 540, 720 и 900 п. н.), отмечена в случае использования бескальциевого (вы-
сокомагниевого) раствора Рингера (см. рис. 3, дорожка 3), причем особенно высокой была интенсивность 
первой (около 180 п. н.) и второй (около 360 п. н.) полос.

Рис. 2. Гель-электрофорез (инвертированное изображение) с образцами ДНК,  
выделенными из клеток нервных ганглиев моллюска L. stagnalis,  

после двухчасовой инкубации препаратов ЦНС в экспериментальных растворах. 
Каждая экспериментальная дорожка содержит 10 мкл раствора ДНК (110 мкг/мкл)  

и 2 мкл загрузочного буфера (40 % раствор сахарозы, содержащий 0,25 % бромфенолового синего),  
объем внесенного маркера молекулярного веса равен 3 мкл. 

Остальные обозначения см. на рис. 1
Fig. 2. Gel electrophoresis (inverted image) with DNA samples isolated from L. stagnalis nerve ganglions cells  

after two-hour incubation of CNS preparations in experimental solutions. 
Each experimental lane contains 10 µL of DNA solution (110 µg/µL)  

and 2 µL of loading buffer (40 % sucrose solution containing 0.25 % bromophenol blue),  
the volume of added molecular weight marker is 3 µL. 

The remaining designations see on fig. 1
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Полученные данные свидетельствуют о наличии временнóго порога (1–2 ч) для реализации эффектов 
АФК по инициации процессов апоптотической гибели клеток нервных ганглиев. Вполне вероятно, что 
развитой системы антиокислительной защиты ЦНС моллюска L. stagnalis [13], включая присутствие 
каротиноидов в цитоплазме нейронов ее составляющих [14], оказывается достаточно для нейтрализации 
действия АФК в отношении нуклеиновых кислот, по крайней мере в определенный интервал времени. 
Тем самым создается возможность для использования АФК (особенно пероксида водорода) и активных 
форм азота (в частности, монооксида азота) в качестве сигнальных молекул, когда их поддерживаемое 
присутствие в интерстициальном пространстве ограничено временными рамками. В связи с этим стоит 
упомянуть тот факт, что для особей вида L. stagnalis характерен крайне высокий водный обмен: коли-
чество выводимой за 1 ч воды равно четырехкратной массе тела животного [15]. В сочетании с относи-
тельно небольшим периодом интенсивной продукции (минуты) и временем нахождения в стабильном 
высокоактивном состоянии (секунды и менее) для большинства биологически активных свободных 
радикалов, в том числе монооксида азота и пероксида водорода, данное свойство обеспечивает струк-
турную и функциональную целостность клеток нервных ганглиев прудовика и реализацию сигнальных 
эффектов. Напротив, пролонгированное, превышающее указанный временной порог (более 2 ч) действие 
постоянно присутствующих факторов, инициирующих образование активных форм азота и кислорода, 
например различных загрязнителей окружающей среды, приводит к гибели всего организма, что не-
однократно отмечалось в ходе различных эколого-токсикологических исследований [16]. В частности, 
именно хроническая экспозиция ювенильных особей вида L. stagnalis в присутствии ионов меди вы-
зывает развитие разнообразных токсических эффектов [17].

Внутриклеточные пути кальциевой сигнализации являются ключевым связующим звеном между 
свободнорадикальным повреждением нуклеиновых кислот и последующей инициацией апоптотической 
гибели клеток. Ранее нами сообщалось, что эффекты пероксида водорода в отношении щелевых контактов 
моллюска L. stagnalis, приводящие к уменьшению коэффициента сопряжения между нейронами [18], 
могут быть нивелированы при блокировании Ca2+-каналов плазмалеммы. В связи с этим ожидаемой 
реакцией было бы отсутствие или по крайней мере существенное снижение эффектов АФК в отноше-
нии ДНК клеток нервных ганглиев в бескальциевом растворе, чего не наблюдалось. Однако стоит за-
метить, что, помимо интерстициального пространства, значительные запасы ионов Ca2+ сосредоточены 
во внутриклеточных депо (митохондрии, эндоплазматический ретикулум). Именно эти запасы могут 

Рис. 3. Гель-электрофорез (инвертированное изображение) с образцами ДНК,  
выделенными из клеток нервных ганглиев L. stagnalis, после двухчасовой инкубации  
препаратов ЦНС в экспериментальных растворах с разным содержанием ионов Ca2+. 
Дорожки геля: 1 – контроль (раствор Рингера); 2 – пероксид водорода (1 ммоль/л)  

и •OH-генерирующая смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата) в нормальном растворе Рингера;  
3 – пероксид водорода (1 ммоль/л) и •OH-генерирующая смесь (0,5 ммоль/л CuCl2 и 0,5 ммоль/л аскорбата) в бескальциевом 

растворе Рингера; М – маркер молекулярного веса Low Range DNA Ladder (M-202L; Jena Bioscience, Германия).  
Каждая экспериментальная дорожка содержит 10 мкл раствора ДНК (200 мкг/мл)  

и 2 мкл загрузочного буфера (40 % раствор сахарозы, содержащий 0,25 % бромфенолового синего),  
объем внесенного маркера молекулярного веса равен 3 мкл. 

Полосы фрагментов ДНК отмечены треугольниками.  
Пунктирная линия указывает фронт распространения фрагмента размером 200 п. н.

Fig. 3. Gel electrophoresis (inverted image) with DNA samples isolated from L. stagnalis nerve ganglions cells  
after two-hour incubation of CNS preparations in experimental solutions with different Ca2+ ion content. 

Gel lanes: 1 – control (Ringer’s solution); 2 – hydrogen peroxide (1 mmol/L)  
and •OH-generating mixture (0.5 mmol/L of CuCl2 and 0.5 mmol/L of ascorbate) in normal Ringer’s solution;  

3 – hydrogen peroxide (1 mmol/L) and •OH-generating mixture (0.5 mmol/L of CuCl2 and 0.5 mmol/L of ascorbate)  
in calcium-free Ringer’s solution; M – molecular weight marker Low Range DNA Ladder (M-202L; Jena Bioscience, Germany). 

Each experimental lane contains 10 µL of DNA solution (200 µg/mL)  
and 2 µL of loading buffer (40 % sucrose solution containing 0.25 % bromophenol blue),  

the volume of added molecular weight marker is 3 µL. The DNA fragment bands are marked with triangles.  
The dotted line indicates the spreading front of the 200 bp fragment
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служить источником увеличения концентрации ионов Ca2+ в цитозоле при развитии окислительного 
стресса [19], особенно в случае активации апоптотического пути, инициированного повреждением ДНК. 
Кроме того, бескальциевый раствор существенно ограничивает взаимодействие нервных клеток посред-
ством химических синаптических контактов, делая невозможным либо, во всяком случае, резко снижая 
высвобождение нейромедиаторов и (или) нейромодуляторов. С учетом вовлеченности некоторых из них, 
например дофамина, различных нейропептидов, в реализацию нейропротекторных эффектов [20], в том 
числе в отношении факторов окислительного повреждения нейронов, видимое ограничение подобной 
сигнализации и взаимодействия клеток сказывается на общей устойчивости нейронов ЦНС моллюска 
L. stagnalis к действию АФК.

Заключение
Таким образом, реализация эффектов АФК в отношении ДНК клеток ЦНС моллюска L. stagnalis 

требует наличия минимального времени действия (1–2 ч), что позволяет использовать свободнорадикаль
ные формы кислорода в качестве сигнальных молекул в быстрых процессах меж- и внутриклеточной 
коммуникации.
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Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) с креативным компонентом предназначен для 
студентов специальности 6-05-0511-01 «Биология» (профилизации «Биоразнообразие», «Общая физио-
логия и биохимия», «Генетика и молекулярная биология»). Содержание ЭУМК способствует формиро-
ванию у студентов целостной системы знаний о строении, биологических особенностях, систематике 
и происхождении водорослей, грибов, грибоподобных организмов и лишайников, а также об их значении 
в природе и жизни человека, возможностях и перспективах практического использования. 

УДК 575.1/.2(075.8) + 577.21(075.8) 
Веремеенко Е. Г. Молекулярные основы эпигенетики : электрон. учеб.-метод. комплекс с креатив. компо-
нентом для спец.: 6-05-0511-01 «Биология», 6-05-0511-05 «Биоинженерия и биоинформатика» / Е. Г. Вере-
меенко ; БГУ. Электрон. текстовые дан. Минск : БГУ, 2025. 67 с. : ил. Библиогр.: с. 66 – 67. Режим доступа: 
https://elib.bsu.by/handle/123456789/327583. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 25.03.2025, № 004725032025. Текст : 
электронный.

Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) предназначен для студентов первой ступени 
высшего образования специальностей 6-05-0511-01 «Биология», 6-05-0511-05 «Биоинженерия и биоин-
форматика». Содержание ЭУМК способствует изучению новейшего направления биологии – эпигенетики. 
В курсе рассмотрены основные молекулярные механизмы эпигенетических процессов, неспецифические 
механизмы эпигенетической регуляции, их взаимосвязь с факторами окружающей среды и влияние, 
которое они оказывают на развитие и здоровье человека. 

УДК 592(075.8)
Мелешко Ж. Е. Систематика беспозвоночных животных : электрон. учеб.-метод. комплекс по учеб. 
дисциплине «Зоология» для спец. 6-05-0511-01 «Биология» / Ж. Е. Мелешко ; БГУ. Электрон. тексто-
вые дан. Минск : БГУ, 2025. 142 с. : 221 ил. Библиогр.: с. 140 –142. Режим доступа: https://elib.bsu.by/
handle/123456789/327584. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 25.03.2025, № 004825032025. Текст : электронный.

Содержание электронного учебно-методического комплекса способствует получению студентами 
фундаментальных знаний о многообразии беспозвоночных животных, их положении в современной 
систематике животного мира, специфических чертах морфофизиологической организации представи-
телей различных систематических групп. 

УДК 581.19:633.88(075.8) + 615.322(075.8)
Шапчиц М. П. Биохимия лекарственных растений : электрон. учеб.-метод. комплекс c креатив. ком-
понентом для спец. 6-05-0511-02 «Биохимия» / М. П. Шапчиц ; БГУ. Электрон. текстовые дан. Минск : 
БГУ, 2025. 207 с. Библиогр.: с. 206 –207. Режим доступа: https://elib.bsu.by/handle/123456789/327690. Загл. 
с экрана. Деп. в БГУ 27.03.2025, № 004327032025. Текст : электронный.
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Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) предназначен для студентов специальности 
6-05-0511-02 «Биохимия» (профилизация «Аналитическая и фармацевтическая биохимия»). Содержание 
ЭУМК способствует изучению таких вопросов, как общие представления о химическом составе растений, 
вторичный метаболизм лекарственных растений, использование клеточных культур растений в качестве 
лекарственного растительного сырья для создания лекарственных препаратов.

УДК 612(075.8) + 591.1(075.8)
Физиология человека и животных : электрон. учеб.-метод. комплекс для спец.: 1-31 01 04 «Биоинже-
нерия и биоинформатика», 6-05-0511-05 «Биоинженерия и биоинформатика» / БГУ ; сост.: Д. Б. Санда-
ков [и др.]. Электрон. текстовые дан. Минск : БГУ, 2025. 137 с. : ил. Библиогр.: с. 136 –137. Режим досту-
па: https://elib.bsu.by/handle/123456789/327771. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 31.03.2025, № 005031032025. 
Текст : электронный.

Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) предназначен для студентов специальнос
тей 1-31 01 04 «Биоинженерия и биоинформатика», 6-05-0511-05 «Биоинженерия и биоинформатика». 
В ЭУМК содержатся лекционный материал, лабораторный практикум, примерные задания для управляе
мой самостоятельной работы студентов, ситуационные задачи, вопросы для подготовки к зачету, темы 
рефератов, список литературы.

УДК 575.852(075.8)
Воронова-Барте Н. В. Молекулярная и биохимическая эволюция живых систем : электрон. учеб.-ме-
тод. комплекс для спец. 1-31 80 23 «Биоинформатика» / Н. В. Воронова-Барте ; БГУ. Электрон. текстовые 
дан. Минск : БГУ, 2025. 38 с. Библиогр.: с. 38. Режим доступа: https://elib.bsu.by/handle/123456789/328059. 
Загл. с экрана. Деп. в БГУ 07.04.2025, № 005507042025. Текст : электронный.

Электронный учебно-методический комплекс предназначен для магистрантов специальности 1-31 80 23 
«Биоинформатика». Он включает в себя теоретический раздел, раздел контроля знаний и вспомогатель-
ный раздел, содержащий учебно-программные материалы и список рекомендованной литературы. Курс 
«Молекулярная и биохимическая эволюция живых систем» предполагает изучение общих вопросов, 
касающихся особенностей изменчивости биологических последовательностей и методов работы с ними.

УДК 579.25(075.8)
Титок М. А. Генетика микроорганизмов : электрон. учеб.-метод. комплекс для спец. 1-31 01 03 «Микро
биология» / М. А. Титок ; БГУ. Электрон. текстовые дан. Минск : БГУ, 2025. 273 с. : ил. Библиогр.: 
с. 273. Режим доступа: https://elib.bsu.by/handle/123456789/329115. Загл. с экрана. Деп. в БГУ 07.05.2025, 
№ 006707052025. Текст : электронный.

Электронный учебно-методический комплекс (ЭУМК) предназначен для студентов специальности 
1-31 01 03 «Микробиология». Содержание ЭУМК способствует изучению особенностей организации 
и функциональной активности генетического аппарата микроорганизмов, а также механизмов его из-
менчивости, обусловленной мутационными изменениями и процессом рекомбинации. Особое внимание 
уделено механизмам горизонтального переноса генов, определяющего комбинативную изменчивость 
и эволюционную пластичность генетического материала. 
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