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Введение

Физиолого-биохимические исследования 
обменных процессов у узорчатых растений ка-
рельской березы (б. карельская) и обычной бе-
резы повислой (б. повислая) показали, что они 

имеют свои особенности, в основном связан-
ные с накоплением запасных форм метабо-
литов. Высказано предположение, что причи-
ной расстройства нормальной ритмики камби-
альной активности является избыток количе-
ства поступающей в ткани сахарозы [Новицкая, 

Труды Карельского научного центра РАН
№ 2. 2010. С. 3–9

УДК 582.632: 581.132: 581.52

ИССЛЕДОВАНИЕ ЗАВИСИМОСТИ ФОТОСИНТЕЗА 
ОТ ИНТЕНСИВНОСТИ СОЛНЕЧНОЙ РАДИАЦИИ, 
ТЕМПЕРАТУРЫ И ВЛАЖНОСТИ ВОЗДУХА 
У РАСТЕНИЙ КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ И БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

В. К. Болондинский

Институт леса Карельского научного центра РАН

В естественных условиях изучено влияние освещенности, температуры и влажно-
сти воздуха на фотосинтез карельской березы (Betula pendula var. сarelica) и бе-
резы повислой (B. pendula var. pendula). Методами математического моделиро-
вания определены зоны светового и температурного оптимумов фотосинтеза, а 
также сочетания свето-температурных факторов, поддерживающих максималь-
ные величины фотосинтеза. Показано, что поглощение СО

2
 у карельской березы 

при атмосферной засухе ниже, чем у березы повислой. Выявленные закономер-
ности можно рассматривать как первый шаг к созданию эколого-физиологических 
характеристик исследуемых пород.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Betula L.; карельская береза; СО
2
-газообмен; оптимумы 

фотосинтеза.

V. K. Bolondinskiy. RESEARCH OF DEPENDENCE OF PHOTOSYNTHESIS 
ON THE INTENSITY OF SOLAR RADIATION, AIR TEMPERATURE AND 
HUMIDITY IN KARELIAN (CURLY) AND SILVER BIRCH PLANTS

The effect of light exposure, air temperature and humidity on photosynthesis in Karelian 
birch (Betula pendula var. сarelica) and silver birch (B. pendula var. pendula) was studied 
under natural conditions. The zones of light and temperature optima of photosynthesis, 
as well as the combination of light and temperature factors supporting maximal rates of 
photosynthesis were found by mathematical modeling. It was shown that in the situa-
tion of atmospheric drought, СО

2
 absorption by Karelian birch was lower than by silver 

birch. The patterns detected can be viewed as a first step to finding the ecophysiological 
characteristics of the species in question.

K e y  w o r d s :  Betula L.; Karelian birch;
 
gaseous СО

2
 exchange; optimum of 

photosynthesis. 
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2008]. Количество последней достаточно тесно 
связано с интенсивностью газообменных про-
цессов в кроне дерева, так как ассимиляты, яв-
ляющиеся субстратом для синтеза запасных 
питательных веществ, образуются в процессе 
фотосинтеза. С другой стороны, свилеватость 
структурных элементов древесины у карель-
ской березы, значительное уменьшение числа 
сосудов, увеличение количества клеток запаса-
ющей паренхимы могут оказать влияние на ско-
рость водного потока по ксилеме и, как след-
ствие, ограничить проводимость устьиц для мо-
лекул СО

2
. Такое взаимовлияние морфологиче-

ских отклонений и фотосинтетической функции 
позволяет предположить, что процессы фото-
синтеза б. карельской и б. повислой с нормаль-
ной древесиной могут различаться как в суточ-
ной динамике, так и в плане отклика на воздей-
ствие факторов окружающей среды. 

При изучении СО
2
-газообмена род Betula, 

хотя и значительно уступает родам Pinus и Picea, 
все-таки среди лиственных пород является до-
статочно популярным. Имеется несколько ис-
следований на Вetula pendula Rotch. [Matyssek 
et al., 1991; Ovaska et al., 1993; Wang et al., 1995; 
Valjakka et al., 1999 и др.]. В ряде работ одно-
временно исследовались различные виды бе-
резы [Ranney et al., 1991] или виды березы и 
других лиственных/хвойных пород [Молчанов, 
1983; Mortensen, 1994]. Имеется довольно 
большое количество работ, выполненных в фи-
тотронах и теплицах [Wang et al., 1998]. Однако 
влияние на СО

2
-газообмен внешних факторов 

среды у карельской березы практически не ис-
следовалось. В единственной работе [Дроздов 
и др., 1995], в которой проводился сравнитель-
ный анализ б. повислой и б. карельской по по-
казателям СО

2
-газообмена, не было обнару-

жено различий к температурному фактору, но 
у б. карельской прослеживалась большая тре-
бовательность к освещенности. В целом во-
прос, имеются ли существенные отличия СО

2
-

газообмена у этих двух подвидов в естествен-
ных условиях, остается открытым. 

Целью нашего исследования было получе-
ние эколого-физиологических характеристик 
СО

2
-газообмена и листьев березы повислой 

при нормальном и аномальном развитии про-
водящих тканей стебля и выявление механиз-
мов адаптации процесса фотосинтеза к изме-
няющимся условиям внешней среды. Такого 
рода информация может быть полезной как 
для понимания причин, способствующих об-
разованию аномальной древесины, так и для 
объяснения ограничений ареала распростра-
нения б. карельской по сравнению с б. повис-
лой.

Материалы и методы

Работу проводили на территории Агро-
биологической станции КарНЦ РАН, распо-
ложенной в 2 км к югу от г. Петрозаводска. 
Четырехлетние саженцы березы в мае 2007 г. 
были перенесены в торфянистый грунт на месте 
бывшей теплицы. Измерения проводили с нача-
ла июля до середины сентября. Для регистра-
ции СО

2
-газообмена (нетто-фотосинтеза) по-

бега березы с несколькими листьями нами ис-
пользовалась автоматическая установка на базе 
инфракрасного газоанализатора Infralyt-4 (VEB 
Junkalor Dessau, Германия), позволяющая изме-
рять в течение длительного времени процесс га-
зообмена при минимальном нарушении есте-
ственных условий жизнедеятельности растения. 

Сигнал с газоанализатора регистрировал-
ся каждые 48 с электронным потенциометром 
КСП-04. Объемная скорость воздуха через ас-
симиляционную камеру – около 80 л/ч, посту-
пающего в газоанализатор – 40 л/ч. Примерно 
1 раз в час в течение 3–5 мин осуществлял-
ся контроль нуля, когда в измерительную кю-
вету и кювету сравнения газоанализатора по-
давался один и тот же воздух из пространства 
у ассимиляционной камеры. Расчет интенсив-
ности газообмена производили по формуле 
R = [CO

2
]··V/S, где [CO

2
] – изменение кон цен-

трации СО
2
,  – плотность углекислого газа (при 

нормальных условиях = 1,977 г/л), V – скорость 
прокачки воздуха в газометрической системе, 
S – площадь листьев в ассимиляционной каме-
ре. Точность измерений составляла около 12 %. 
Микрометеорологические исследования у объ-
ектов проводили по стандартным методикам. 

Кроме этого, в августе – сентябре 2007 г. осу-
ществлялись исследования СО

2
-газообмена на 

однолетних сеянцах с помощью переносного 
газоанализатора LI 6200 (фирма Li-Cor, USA). 
Температура листа и воздуха, фотосинтетиче-
ски активная радиация (ФАР) и другие параме-
тры измерялись датчиками Li-Cor. Погрешность 
измерений СО

2
-газообмена при стабильной 

освещенности (при отсутствии облаков) не пре-
вышала 2 %. К началу эксперимента четырех-
летние деревья имели высоту 1,5 м, однолет-
ние – 0,5 м. 

Результаты и обсуждение

Данные наших экспериментов на однолет-
них сеянцах позволили получить численные ко-
эффициенты нелинейных регрессионных урав-
нений взаимосвязей (моделей) скорости нетто-
фотосинтеза (в дальнейшем «нетто» опущено) с 
освещенностью и температурой, учитывая дей-
ствие и взаимодействие света и температуры. 
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P
n
 = b

0
 + b

1
I + b

2
T + b

3
IT + b

4
I2 + b

5
T2,

где P
n
 – нетто-фотосинтез, мкмоль·м-2·с-1; 

I – ФАР, мкмоль·м-2·с-1; Т – температура, °С; 
b

0
–b

5
 – численные коэффициенты.

Расчеты проводились для простейшего слу-
чая, когда СО

2
-газообмен является функцией 

отклика на интенсивность солнечной радиации 
и температуры воздуха. Поверхности функции 
отклика P

n
, построенные в координатах XYZ, и 

10 проекций срезов этой поверхности плоско-
стями, перпендикулярными оси Z (рис. 1), по-
зволяют для каждой допустимой комбинации 
радиации и температуры (I, T) получить соот-
ветствующую этому сочетанию факторов ско-
рость фотосинтеза. Наибольший интерес пред-
ставляет последний срез, выше которого рас-
полагается примерно 10 % наблюдений. В эту 
область, ограниченную линией проекции сре-

за, называемую зоной оптимума [Larcher, 1995; 
Дроздов, Курец, 2003], попадают точки, име-
ющие значения более 90 % от максимального 
фотосинтеза. 

Анализ рассчитанных уравнений позво-
лил определить условия и уровни потенци-
альных максимумов и границы областей опти-
мумов фотосинтеза б. карельской и б. повис-
лой. Температура воздуха изменялась днем в 
момент измерений в сентябре в пределах 9–
15 °С, но ночные температуры часто были близ-
ки к нулю, и происходила акклимация процес-
са СО

2
-газообмена к пониженным температу-

рам. Нужно отметить, что массовое пожелте-
ние листьев у взрослых берез началось в на-
чале сентября, а листопад – 20–22 сентября. 
Большая часть листьев второго поколения ис-
следуемых саженцев сохраняла высокую фото-

Рис. 1. Поверхность квадратичной функции P(I,T) и контуры срезов на плоскости температура воз-
духа (Т) – освещенность (I). Контур верхнего среза показывает свето-температурные условия по-
тенциальных максимумов и границ оптимумов фотосинтеза (Р): a, b – измерения на листьях бере-
зы повислой и карельской березы соответственно с 15 августа по 26 сентября 2007 г., c, d – измере-
ния на побегах березы повислой и карельской березы соответственно с 13 июля по 31 августа 2007 г.

a                                                                      c

b                                                                    d
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синтетическую активность до конца сентября. 
Практически все листья исследуемых однолет-
них сеянцев находились до 20 сентября в пре-
красном состоянии. Часть листьев активно по-
глощали СО

2
 вплоть до сильных заморозков в 

середине октября.
Рассчитанный по модели потенциальный 

максимум фотосинтеза у однолетних саженцев 
б. повислой достигался при температуре око-
ло 13 °С и ФАР 1200 мкмоль·м-2·с-1, у б. карель-
ской – 10 °С и 1400 мкмоль·м-2·с-1 (рис. 1, a, b). 
Б. повислая имеет область оптимума по ФАР 
800–1650 мкмоль·м-2·с-1, б. карельская – 900–
1800 мкмоль·м-2·с-1. Для б. повислой оптималь-
ные температуры лежат в области 9,5–17 °С. У 
б. карельской нижняя граница температурного 
оптимума находится в пределах 5–6 °С, а верх-
няя граница – около 14 °С.

Таким образом, у б. карельской область тем-
пературного оптимума незначительно шире, 
чем у б. повислой, но сдвинута в область бо-
лее низких температур, что совпадает с мо-
дельными расчетами, полученными методом 
многофакторного планируемого эксперимен-
та [Дроздов и др., 1995]. С оптимумами по ФАР 
ситуация несколько иная. В нашем экспери-
менте в естественных условиях границы опти-
мума по ФАР у б. карельской сдвинуты в об-
ласть более высоких значений, а величины диа-
пазона примерно одинаковы. В целом получен-
ные данные подтверждают наши выводы, сде-
ланные из анализа световых кривых, о повы-
шенном светолюбии сеянцев карельской бере-
зы по сравнению с сеянцами березы повислой 
[Болондинский, Виликайнен, 1987]. Светового 
насыщения фотосинтеза у б. карельской ино-
гда не наблюдалось и при значениях ФАР, 
максимальных в наших условиях, – 2200–
2300 мкмоль·м-2·с-1. Потенциальный максимум 
фотосинтеза у б. карельской практически такой 
же, как у б. повислой, хотя в цитируемой работе 
указано их существенное различие – более чем 
в 4 раза (9,8 и 2,7 мг СО

2
·дм-2·ч-1 для б. повислой 

и б. карельской соответственно). В нашем экс-
перименте при освещенности, близкой к насы-
щающей (600 < ФАР < 2100 мкмоль·м-2·с-1), за-
фиксированные максимальные значения фо-
тосинтеза составляли соответственно 17,3 и 
16,0 мкмоль·м-2·с-1 у б. повислой и б. карельской, а 
средние – 8,9 и 9,1 мкмоль·м-2·с-1. Последние раз-
личия незначимы по критерию Стьюдента как при 
5%-м, так и при 10%-м уровне значимости. 

Расчеты, подобные описанным выше, были 
проведены также по данным измерения СО

2
-

газообмена у веток березы с помощью уста-
новки на базе газоанализатора Инфралит-4. 
Полиэтиленовая камера надевалась на побег 

на несколько часов и сразу же снималась после 
отключения идущего через нее потока воздуха 
на измерительную систему. На ветке б. карель-
ской росло 4 листа общей площадью 118,8 см2, 
на б. повислой – 5 листьев площадью 170,6 см2. 
Ввиду того что в камере происходило взаимо-
затенение листьев, фотосинтез был на 10–20 % 
снижен по сравнению с фотосинтезом отдель-
ных, перпендикулярно ориентированных на 
солнце листьев в камере Лайкора. 

Для построения модели был выбран период 
измерений с середины июля до конца августа. 
Сентябрьский период не включался, так как про-
цесс старения приводил к уменьшению фотосин-
тетической активности листьев. Области оптиму-
ма фотосинтеза – проекция последнего среза на 
плоскость I – T – представлены овальными линия-
ми, близкими к эллипсу (рис. 1, с, d). Формы све-
товых кривых фотосинтеза изменяются с ростом 
температуры и температурных кривых – при из-
менении облученности. Небольшой загиб свето-
вых кривых в области высоких значений солнеч-
ной радиации можно объяснить тем, что данные 
значения соответствуют полуденным часам, ког-
да наблюдалась депрессия фотосинтеза. У б. ка-
рельской она была более ярко выражена, особен-
но при температуре воздуха 25–28 °С.

Зоны температурного оптимума у б. ка-
рельской и б. повислой составляли соответ-
ственно 13–24,5 и 14–27 °С. Как верхняя, так и 
нижняя граница оптимального интервала у 
б. карельской несколько ниже, чем у б. по-
вислой. Нижняя граница светового оптимума 
у двух пород практически одинакова – 
1350 мкмоль·м-2·с-1, а верхняя – выше у б. по-
вислой – 3300 мкмоль·м-2·с-1 (у б. карельской – 
2850 мкмоль·м-2·с-1). Расчеты сделаны для ве-
личин интегральной солнечной радиации. При 
пересчете в ФАР получим: нижняя граница све-
тового оптимума – 740 мкмоль·м-2·с-1, а верх-
няя – 1570 и 1820 мкмоль·м-2·с-1 у б. карельской 
и б. повислой соответственно.

Сравнение этих величин с диапазонами 
оптимумов однолетних сеянцев показало, что 
у последних границы температурного оптиму-
ма сдвинуты в область более низких темпера-
тур. Такое изменение может иметь место, когда 
происходит акклимация фотосинтетического 
аппарата к изменяющимся внешним условиям 
среды [Künstle, Mitcherlih, 1975]. Наши иссле-
дования зависимости фотосинтеза от внешних 
факторов среды, проведенные на сосне обык-
новенной в течение нескольких периодов веге-
тации, также наглядно демонстрировали сме-
щение границ температурных и световых опти-
мумов по мере потепления в весенний пери-
од и при похолодании осенью [Болондинский, 
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Кайбияйнен, 2003]. Измерение фотосинтеза на 
ветвях четырехлетних саженцев происходило в 
теплый летний период, тогда как у однолетних 
сеянцев – в сентябре при более низких темпе-
ратурах. Однако у тех и других нижние границы 
оптимумов б. карельской имеют меньшие зна-
чения, чем у б. повислой. 

Верхняя граница светового оптимума у б. ка-
рельской для однолетних сеянцев выше, чем у 
б. повислой, а для четырехлетних саженцев – на-
оборот. Этот факт находится в соответствии с 
тем, что при высоких значениях ФАР фотосинтез 
у однолетних сеянцев б. карельской выше, чем у 
б. повислой, а для четырехлетних саженцев – си-
туация обратная. Нужно отметить, что разница в 
значениях, особенно в нижних границах оптиму-
мов, не такая уж существенная, и для того чтобы 
говорить о какой-то четкой закономерности, тре-
буются дополнительные исследования.

Третий основной фактор внешней сре-
ды – влажность воздуха – также может ока-
зывать влияние на процесс фотосинтеза. 
Относительная влажность воздуха (Н), пред-
ставляющая отношение упругости водяно-
го пара (Е) к насыщающей упругости водяно-
го пара над водой (Е

w
) при данной температу-

ре (Т), выраженное в процентах или дробях, по 
ряду причин не совсем удобный показатель при 
моделировании [Бихеле и др., 1980]. Чаще ис-
пользуется дефицит давления водяного пара в 
воздухе (D) [Цельникер и др., 1998]:

D = E
w
 – E = E

w
(1 – H/100).

E
w
 мы рассчитывали, используя Т и Н по 

эмпирической формуле, приведенной в 
«Психрометрических таблицах» [1972]. Раз-
мерность D в единицах давления позволя-
ет «привязать» его к общей системе уравне-
ний, описывающей водные отношения в дереве. 
Недостаток дефицита насыщения водяного пара 
в абсолютных единицах характеризует атмос-
ферную засуху и в зависимости от температуры 
при одинаковом значении Н может различаться 
более чем в два раза. Для аппроксимации зави-
симости потенциального фотосинтеза от дефи-
цита давления водяного пара в воздухе P(D) мы 
использовали функцию, приводимую в работе 
Ю. Л. Цельникер и др. [1998], и вычисляли зави-
симость СО

2
-газообмена от D по формуле:

P = a
1
/(1 + a

2
·D),

где a
1
 = P

D=0
 = P

max
, a

2
 – параметр, имеющий раз-

мерность 1/Па.
Для б. карельской уравнение, рассчитанное 

методом нелинейного регрессионного анали-
за, имеет вид: P = 11,05/(1 + 0,000549·D), для б. 
повислой: P = 10,95/(1 + 0,000231·D).

Рассчитанные кривые удовлетворитель-
но описывают зависимость потенциально-

го фотосинтеза от D (рис. 2). Коэффициенты 
детерминации (r2) при использовании гипер-
болической зависимости невысоки, однако 
применение для аппроксимации других за-
висимостей не дает кардинально лучшего ре-
зультата. Обычно низкие значения дефицита 
влажности воздуха характерны для ночных 
часов, когда СО

2
-газообмен отрицательный. 

В ясное утро утренний максимум фотосин-
теза достигался через 5–10 мин после попа-
дания солнечных лучей на лист. При этом от-
носительная влажность воздуха еще близка к 
100 % и значения D очень малы. Поскольку в 
ранние утренние часы измерения не прово-
дились, при малых значениях D на график по-
падают только точки, снятые в дневное время 
в дождливую пасмурную погоду при высокой 
относительной влажности воздуха. Значения 
фотосинтеза, измеренные ближе к полу-
дню при D в интервале 100–1000 Па, обыч-
но меньше, чем величины утренних максиму-
мов при низких значениях D. Именно наличие 
в реальности высоких значений фотосинте-
за при низких величинах дефицита водяного 
пара в воздухе побудило нас искать зависи-
мость этих двух переменных в виде гипербо-
лической модели.

Значения фотосинтеза, близкие к оптималь-
ным, определены у б. карельской в интервале 
70–1500 Па, у б. повислой – 80–1900 Па. У б. ка-
рельской снижение фотосинтеза с ростом де-
фицита водяного пара в воздухе более значи-
тельное, чем у б. повислой. В атмосферную за-
суху в середине августа (2000 Па) значения фо-
тосинтеза уменьшились почти в два раза, в то 
время как у б. повислой – на 20–25 % (рис. 2). 
У б. карельской коэффициент a

2
 выше, чем у б. 

повислой, т. е. модельная кривая имеет боль-
шую крутизну. Описанные эффекты, вероят-
но, являются следствием того, что при значе-
ниях D начиная с 1400–1500 Па у б. карельской 
в большей мере начинает сказываться устьич-
ное ограничение фотосинтеза. У б. повислой 
в интервале 1400–1800 Па это тоже имеет ме-
сто, но эффект выражен гораздо слабее. Таким 
образом, б. карельская более чувствительна к 
обезвоживанию и стремится уменьшить потери 
влаги, ограничивая транспирацию и, как след-
ствие, фотосинтез во время атмосферной засу-
хи. За исключением этих редких периодов с вы-
соким дефицитом водяного пара в воздухе, ре-
акция СО

2
-газообмена на влажность воздуха у 

б. повислой и б. карельской примерно одина-
ковая. Это в какой-то мере подтверждает факт 
близких значений оводненности листьев ис-
следуемых пород в летний период [Николаева, 
2004].
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Выводы

Эксперименты, проведенные на сеянцах и 
саженцах березы, показали, что отображение 
функции отклика фотосинтеза на температу-
ру и освещенность в трехмерной системе ко-
ординат имеет форму выпуклой поверхности с 
максимумом в верхней точке. Проведенная ме-

тодом математического моделирования оцен-
ка температурных и световых оптимумов фото-
синтеза показала, что у сеянцев карельской бе-
резы максимальные величины процесса реа-
лизуются при более низких температурах, чем 
у березы повислой. Этот вывод справедлив и 
для четырехлетних деревьев. Верхняя грани-

Рис. 2. Моделирование экологической зависимости фотосинтеза карельской березы 
(1) и березы повислой (2) от дефицита водяного пара в воздухе (ВПВ). Точки для рас-
чета кривой () отбирались из всего множества значений по критерию попадания в 
интервал 10 % P

max
 вдоль верхней границы диаграммы рассеяния. 15.07–31.08.2007
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ца зоны светового оптимума выше у саженцев 
березы повислой, т. е. карельская береза луч-
ше переносит небольшое затенение, чем бере-
за повислая, что подтверждается практикой ее 
выращивания. Этот факт тесно связан с ограни-
чениями водного режима, которые испытыва-
ет карельская береза из-за свилеватости дре-
весных волокон и особенностей метаболизма. 
При высоком дефиците водяного пара в воз-
духе на ярком солнце происходит уменьшение 
устьичной проводимости и, как следствие, сни-
жение фотосинтеза. На протяжении сезона на-
блюдалось смещение как свето-температурных 
условий внешней среды, обеспечивающих 
потенциальный максимум нетто-фотосинтеза, 
так и границ зон световых и температурных 
оптимумов, отражающее акклимацию фотосин-
тетического аппарата к изменяющимся факто-
рам среды. Полученные данные свидетельству-
ют о том, что несмотря на внутривидовую общ-
ность между двумя породами, в процессе по-
глощения углекислоты проявляются различия 
в адаптивной стратегии, позволяющие карель-
ской березе существовать в условиях слабой 
затененности и, возможно, лучше переносить 
засушливые периоды.
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Сапропели – отложения пресноводных 
водоемов юго-восточной части Фенно-
скандинавского щита, состоящие из органи-
ческого вещества и минеральных примесей, 
формирующиеся в результате биохимических, 

микробиологических и физико-химических 
процессов из остатков растительных и жи-
вотных организмов. Озерные сапропели как 
сложные органо-минеральные вещества 
представляют значительный интерес для 

Труды Карельского научного центра РАН
№ 2. 2010. С. 10–16

УДК 631.873: 631.467.2: 631.524.84

ВЛИЯНИЕ САПРОПЕЛЯ НА ФАУНУ 

ПОЧВЕННЫХ НЕМАТОД И ПРОДУКТИВНОСТЬ 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ КУЛЬТУР

Л. И. Груздева, Е. М. Матвеева, Т. Е. Коваленко, А. А. Сущук

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведена оценка влияния сапропелей, добытых из озер Карелии с разной степе-
нью загрязнения, на фауну почвенных нематод, рост, развитие и продуктивность 
сельскохозяйственных культур (картофель и многолетние травы). Установлено, 
что сапропель из загрязненного водоема, содержащий большие количества 
свинца, кобальта, марганца, вызывал увеличение численности паразитических 
нематод, в частности специализированного паразита картофеля Globodera 
rostochiensis Woll. Однократное внесение сапропеля способствовало увеличению 
веса ботвы и подземной массы растений, количества и веса клубней. На следующий 
год эксперимента такого эффекта не наблюдалось. В варианте с загрязненным 
сапропелем эти показатели были ниже контроля. Результаты исследования 
показывают, что использование озерного сапропеля как биоудобрения требует 
четкого определения степени возможного риска для почвенных организмов и 
продуктивности сельскохозяйственных культур. Работа такого плана проведена 
впервые и обладает элементом новизны.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  биоудобрения, почвенные и фитопаразитические нематоды, 
эколого-трофические группы, загрязнение тяжелыми металлами.

L. I. Gruzdeva, E. M. Matveeva, T. E. Kovalenko, A. A. Suschuk. 

EVALUATION OF SAPROPEL INFLUENCE ON SOIL NEMATODE FAUNA AND 

CROP PRODUCTIVITY

Evaluation of sapropel from lakes in Karelia and its influence on soil nematode fauna 
and crop growth and production (potato and perennial grass) was made. It was estab-
lished that sapropel contained large amounts of Pb, Co, Mn led to the increasing in the 
number of parasitic nematodes, particularly specialized potato pest, cyst-forming 
nematode Globodera rostochiensis Woll. The first inputting of sapropel stimulated crop 
growth and productivity; in the second year in variant with contaminated sapropel values 
of these parameters were less than in control. Results showed that the using of sapropel 
as biofertilizer needs to define the possible risks of its application for soil biota and crops. 
Such kind of research has been first made and possesses novelty. 

K e y  w o r d s :  biofertilizers, soil and phytoparasitic nematodes, eco-trophic groups, 
heavy metal pollution.
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использования в сельском хозяйстве, в 
частности для повышения плодородия почв 
и урожайности возделываемых культур. 
Они находят применение в агрономии как 
органо-минеральные удобрения и компонент 
компостов, физико-химические мелиоранты 
почв, в животноводстве – как кормовые 
биологические добавки, в биохимической 
промышленности – для получения незаме-
нимых аминокислот промышленным спосо-
бом. Сапропель считается природным 
экологически чистым удобрением. В его 
состав входят основные элементы питания 
растений, микроэлементы, биологически 
активные вещества, образованные в процессе 
многолетнего накопления и преобразования 
озерных отложений. В зависимости от 
содержания органического вещества, соот-
ношения органической и минеральной частей 
сапропели делятся на три класса: органиче-
ский, органо-минеральный и минеральный 
[Попов, 1980]. Подробная эколого-агро-
хозяйственная классификация озерных дон-
ных отложений дана в работе Синькевича 
и Успенской [1988]. Авторы подчеркивают, 
что при оценке направлений хозяйственного 
использования сапропелей необходимо знать 
их генезис, литолого-петрографические, гео-
химические и биологические особенности 
формирования органической и минеральной 
составляющей донных отложений. Без этих 
сведений возрастает риск неправильного их 
использования, что приведет к обратному 
эффекту: внесение сапропеля не только не 
обеспечит прибавки урожая растений, но 
ухудшит агрохимические показатели почв.

Эколого-агрохозяйственная классифика-
ция применима к естественным, природным 
сапропелям, не затронутым антропоген-
ным воздействием. В настоящее время 
накапливание жидких отходов (смыв пи-
тательных элементов и стоков от сельско-
хозяйственных и промышленных предприя-
тий) в водоемах приводит к тому, что озера 
становятся резервуарами загрязняющих 
веществ как из естественных, так и из 
антропогенных источников. Токсичность сапро-
пеля будет зависеть от концентрации, типа 
поллютанта и экологических условий водоема. 
Риск использования сапропеля связан с 
токсичностью связанных в нем химических и 
биологических загрязнителей, в первую очередь 
тяжелых металлов, которые попадают в почву, 
воду и, следовательно, в трофические цепи.

В последние годы в Карелии активно 
пропагандируется внесение сапропеля в 
качестве природного удобрения на частных 

участках. Однако нет сведений о его влиянии 
на почвенные организмы, играющие важную 
роль в создании почвенного плодородия, а 
следовательно, и на продуктивность выра-
щиваемых культур. Настоящая работа носит 
приоритетный характер, так как проводится 
впервые на Северо-Западе России.

Задачей данного исследования является 
оценка влияния сапропелей, добытых из озер 
с разной степенью загрязнения, на фауну по-
чвенных нематод и на рост, развитие и продук-
тивность сельскохозяйственных культур (мно-
голетних трав и картофеля).

Материалы и методы

Опыт проводился на территории Агро-
биологический станции Института биологии 
Карельского научного центра РАН (ИБ КарНЦ 
РАН) на двух культурах: тимофеевка луговая 
Phleum pratense и картофель сорта Невский – в 
2004–2006 гг. Почва торфяная. Сапропель добы-
вался на двух озерах: Шапшезеро и Логмозеро. 
Шапшезеро расположено в 30 км к западу от 
г. Петрозаводска. Сапропель отбирали на се-
редине озера в 100 м от берега. Толщина слоя 
ила составляла около 6 м. Согласно классифи-
кации Синькевича и Успенской [1988] типич-
ный сапропель из Шапшезера классифици-
руется как органический слабозольный сред-
негумифицированный слабокислый слабо-
обеспеченный фосфором (чистый сапропель). 
Логмозеро, расположенное в окрестностях 
г. Петрозаводска, соединяется с Петрозавод-
ской губой Онежского озера, загрязнено от-
ходами лесопильно-мебельного комбината и 
нефтепродуктами. Сапропель содержал много 
древесно-опилочных отходов, продукты окорки 
деревьев, имел неприятный запах (загрязнен-
ный сапропель). 

Химический анализ почвы опытного участ-
ка и сапропелей на содержание тяжелых метал-
лов проведен методом атомно-абсорбционной 
спектрофотометрии в Аналитической лабора-
тории Института леса Карельского научного 
центра РАН. Результаты представлены в табл. 1.

Сапропель вносили перед посевом много-
летних трав из расчета 1000 г/м2 в виде водно-
го раствора или перед посадкой клубней карто-
феля из расчета 500 г в каждую лунку. Варианты 
опыта: 1 – контроль без сапропеля; 2 – внесе-
ние «чистого» сапропеля из оз. Шапшезеро; 
3 – внесение «загрязненного» сапропеля из 
оз. Логмозеро. Повторность десятикратная.

Отбор почвенных проб производили в июне 
2004 г. перед закладкой опыта для определения 
исходной фауны нематод, а затем еще дважды 
(в июле, сентябре). В 2005 г. почвенные пробы 
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отбирали в июне перед вторым внесением сапро-
пеля, посевом трав и посадкой клубней и в сентя-
бре после укоса трав и уборки урожая картофеля. 

Нематод выделяли из навесок почвы в 30 г 
по методу Бермана в пятикратной повторно-
сти. Экспозиция 48 ч, фиксация ТАФом (три-
этаноламин : формалин : вода в соотношении 
2 : 7 : 91). Систематическую принадлежность 
нематод (не менее 100 особей) определяли на 
временных глицериновых препаратах. Эколого-
трофическую классификацию осуществляли 
по Yeates et al. [1993], выделяли 6 трофических 
групп нематод: бактериотрофы (Б), микотрофы 
(М), паразиты растений (Пр), нематоды, ассо-
циированные с растениями (Аср), политрофы 
(П), хищные нематоды (Х).

В течение вегетационного периода проводи-
ли наблюдения за ростом и развитием культур. 
У тимофеевки луговой измеряли густоту посе-
ва и степень проникновения других растений, 
производили укос травы. На третий год иссле-
дования оценивали продуктивность многолет-
них трав в последействии внесения сапропеля. 
У картофеля измеряли высоту, количество сте-
блей, определяли вес надземной и подземной 
частей растений, количество и вес клубней. 

Результаты и обсуждение

ОБЩАЯ ЧИСЛЕННОСТЬ ПОЧВЕННЫХ НЕМАТОД

В опыте с многолетними травами во всех 
вариантах были отмечены высокие показате-
ли населенности почвы нематодами по сравне-
нию с исходной фауной (табл. 2). Это происхо-
дило за счет возрастания плотности популяций 
нематод-бактериотрофов. Внесение загряз-
ненного сапропеля более всего (в 1,5–2 раза) 
увеличивало общую численность почвенных не-
матод в оба года исследований. 

В опыте с картофелем общая численность 
нематод была ниже, чем в исходной фауне 
(табл. 2), что типично для сообществ нематод 
под пропашными культурами. Добавка в почву 
чистого сапропеля способствовала поддержа-
нию высокой численности нематод через месяц 
после его внесения. Загрязненный сапропель 
не оказывал влияния на общую численность не-
матод. К сентябрю плотность популяций нема-
тод достоверно снижалась и не различалась 
между вариантами опыта, т. е. действие сапро-
пеля нивелировалось. 

Таблица 2. Влияние сапропелей на общую числен-
ность нематод (экз./100 г почвы) в опытах с много-
летними травами (А) и картофелем (Б)

Вариант 
опыта

Сроки отбора проб
Июнь

(исходная фауна)
Июль Сентябрь

А 
2004 г.

1 736 ± 44,4 2670 ± 3781 –
2 736 ± 44,4 2904 ± 4861 –
3 736 ± 44,4 4057 ± 4811, 2 –

2005 г.
1 1919 ± 735 – 1645 ± 150
2 2432 ± 716 – 1773 ± 170
3 3862 ± 697 – 1862 ± 408

Б

2004 г.
1 736 ± 44,4 436 ± 42,31 312 ± 34,51

2 736 ± 44,4 662 ± 48,92, 3 282 ± 37,41

3 736 ± 44,4 435 ± 31,81 304 ± 29,71

2005 г.
1 378 ± 88,8 – 457 ± 35,3
2 379 ± 35,7 – 578 ± 52,92, 3

3 408 ± 80,1 – 426 ± 47,0

Примечание. 1 – контроль, 2 – «чистый» и 3 – «загрязнен-
ный» сапропели. 1 – различия статистически значимы по от-
ношению к исходной фауне; 2– различия статистически зна-
чимы по отношению к контролю; 3– различия статистически 
значимы между вариантами с сапропелями, P < 0,05.

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СОСТАВ ФАУНЫ 
И ЭКОЛОГО-ТРОФИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 
СООБЩЕСТВ ПОЧВЕННЫХ НЕМАТОД 

Исходная фауна нематод представлена 
41 родом нематод, основу ее составляли пред-
ставители 19 родов (рис. 1). Доминировали 
по численности роды Prodesmodora (24,3 %), 
Rhabditis (15,2 %), Pratylenchus (9,4 %), 
Prismatolaimus (6,4 %). Нематоды из 22 родов 
были малочисленны, составляя менее 1 % от 
общей численности. Основа фауны не изме-
нялась в течение двух лет наблюдений, доми-
нирующие роды варьировали в численности 
(рис. 2). В опыте с травами к доминантам до-
бавился род Acrobeloides, численность кото-
рого достигала 63 % от общего количества не-
матод. Под воздействием сезонного фактора и 
внесения сапропеля из фауны исчезали пред-
ставители родов нематод, составляющих ме-
нее 1 %. В целом наименьшее таксономиче-
ское разнообразие было отмечено в вариан-
те с загрязненным сапропелем (25–29 таксо-
нов против 38–43 таксонов в других вариантах 
опытов).

Таблица 1. Содержание тяжелых металлов в почве опытного участка и сапропелях 

Содержание элементов, мг/кг 
Вариант опыта pH 

Fe Mn Ni Cr Co Zn Cu Pb Cd 
Исходная почва 5,3 5160 115 7,8 1,0 3,7 39 60,3 7,5 1,15 
Сапропель «чистый» 5,6 4891 212 11,3 1,1 4,4 38 52,5 1,1 0,29 
Сапропель «загрязненный» 5,5 5806 856 11,8 1,8 8,4 38 47,4 21,8 <0,02 
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Рис. 2. Численность доминирующих родов почвен-
ных нематод в экспериментах с картофелем и мно-
голетними травами

Среди эколого-трофических групп в исхо-
дной фауне преобладали бактериотрофы, со-
ставляя 72,8 % от общего количества нематод. 
Субдоминантами выступали нематоды – пара-
зиты растений – 17,9 % (табл. 3). 

Таблица 3. Эколого-трофическая структура сооб-
ществ почвенных нематод в опытах с сапропелем, %

Вариант опыта
Эколого-трофические группы 

нематод
Б М Пр Аср П Х

2004 г.
Вариант 1, июнь 
(исходная фауна)

72,8 4,9 17,9 0,6 1,0 2,8

Опыт с картофелем
                   июль 73,7 4,1 14,2 0,4 4,3 3,3
                   сентябрь 84,5 5,4 8,1 0,2 0,2 1,6
Вариант 2, июль 79,8 7,4 8,2 0,4 2,3 1,9
                    сентябрь 76,8 3,6 16,5 0,4 0,8 1,9
Вариант 3, июль 76,5 1,9 12,1 0,3 3,0 6,2
                   сентябрь 78,6 2,4 14,4 0,7 0,9 3,0

Опыт с травами
Вариант 1, июль 86,6 4,5 4,1 0 1,6 3,2
Вариант 2, июль 90,6 2,2 2,9 0,2 1,3 2,8
Вариант 3, июль 92,0 3,5 1,8 0,1 0,3 2,3

2005 г.
Опыт с картофелем

Вариант 1, июнь 75,0 4,5 15,5 1,0 0,9 3,1
                   сентябрь 75,4 7,6 14,5 0,7 0,8 1,0
Вариант 2, июнь 76,7 3,3 16,0 1,1 0,6 2,3
                   сентябрь 78,0 4,1 16,4 0,4 0,4 0,7
Вариант 3, июнь 60,4 2,4 31,2 0,2 2,8 3,0
                   сентябрь 80,3 4,8 13,0 0,4 0,6 0,9

Опыт с травами
Вариант 1, июнь 91,1 2,3 4,1 0,1 1,6 0,8
                    сентябрь 87,3 5,3 5,4 0,4 0,6 1,0
Вариант 2, июнь 82,5 8,9 4,6 0,4 1,1 2,5
                   сентябрь 90,4 6,9 1,1 0,6 0,8 0,2
Вариант 3, июнь 96,1 2,3 0,7 0 0,3 0,6
                   сентябрь 94,0 3,5 0,9 0,4 0,6 0,6

Примечание. Вариант 1 – контроль, вариант 2 – «чистый» 
сапропель, вариант 3 – «загрязненный» сапропель. Б – бак-
териотрофы, М – микотрофы, Пр – паразиты растений, 
Аср – нематоды, ассоциированные с растением, П – поли-
трофы, Х – хищники.

Через месяц после посадки картофе-
ля (июль) в фауне контрольного варианта по-
прежнему доминировали бактериотрофы, со-
ставляя 73,7 % от общей фауны. Это нематоды 
из родов Acrobeloides, Rhabditis, Prodesmodora. 
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Рис. 1. Таксономический состав исходной фауны почвенных нематод, 2004 г.
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На второй позиции были паразиты растений 
(14,2 %). Видовой состав фауны нематод в ва-
риантах с внесением сапропеля мало отличал-
ся от контроля. Доминировали те же роды не-
матод, составляя от 11,5 до 19,5 % общего ко-
личества нематод. Среди трофических групп 
преобладали бактериотрофы, вторую позицию 
занимали паразитические виды. Однако про-
явились и некоторые отличия: в варианте с чи-
стым сапропелем увеличилось количество ми-
котрофов (в 1,8 раза) и снизилась численность 
паразитических нематод (в 1,7 раза) по сравне-
нию с контролем. В варианте с загрязненным 
сапропелем отмечено увеличение (в 1,9 раза) 
численности хищных нематод (табл. 3).

Через месяц после посева многолетних трав во 
всех вариантах опыта полностью доминировали 
бактериотрофы, причем внесение сапропеля сти-
мулировало рост их популяций. Паразитические 
нематоды имели низкую численность. 

В сентябре после уборки урожая картофеля 
видовой состав фауны в контрольном и опыт-
ных вариантах изменился незначительно: до-
минировали представители родов Rhabditis, 
Prodesmodora; преобладающей по численно-
сти особей оставалась трофическая группа 
бактериотрофов, субдоминантом – паразиты 
растений. 

Через год в опытах с травой и картофелем 
видовой состав фауны и эколого-трофическая 
структура сообществ нематод контрольно-
го варианта не изменились по сравнению с 
2004 г. в оба срока наблюдений. В опыте с кар-
тофелем сохранили доминирующие позиции 
те же роды нематод; преобладающей эколого-
трофической группой оставались бактериотро-
фы; вторую позицию по численности занима-
ли паразиты растений. В опыте с многолетними 
травами доминировали бактериотрофы, субдо-
минантами выступали микотрофы, паразитиче-
ские нематоды составляли 0,7–5,4 % от общей 
численности нематод (табл. 3).

Результаты показывают, что внесение сапро-
пеля не изменяет таксономический состав фа-
уны нематод. Однако проявляется его воздей-
ствие на эколого-трофические группы нематод: 
происходит увеличение плотности популяций 
нематод-бактериотрофов в опыте с многолет-
ними травами и паразитических нематод в опы-
те с картофелем. 

КОМПЛЕКС ФИТОПАРАЗИТИЧЕСКИХ 
НЕМАТОД И ЕГО ИЗМЕНЕНИЯ 
ПОД ВЛИЯНИЕМ САПРОПЕЛЯ

Среди паразитов растений в исходной 
фауне обнаружены представители 5 ро-
дов: Pratylenchus (доминант), Paratylenchus, 

Tylenchorhynchus, Helicotylenchus, Globodera 
(рис. 3). Опыты с картофелем и многолетни-
ми травами отличались по вкладу этой трофи-
ческой группы нематод в общую фауну (табл. 3) 
и численности родов в комплексе фитопарази-
тов.

 ,  2004

0

2

4

6

8

10

12

Pratylenchus Tylenchorhynchus Helicotylenchus Paratylenchus Globodera

%
 

 
 

 

,  2004 

0

2

4

6

8

10

12

Pratylenchus Tylenchorhynchus Helicotylenchus Paratylenchus Globodera%
 

 
 

 

,  2005

0

2

4

6

8

10

12

Pratylenchus Tylenchorhynchus Helicotylenchus Paratylenchus Globodera

%
 

 
 

 

Рис. 3. Комплекс фитопаразитических нематод в 
опыте с картофелем (контроль без внесения сапро-
пеля)

В июле 2004 г. в опыте с картофелем пре-
валировали представители рода Globodera – 
специфичного паразита картофеля. Посадка 
картофеля стимулировала процесс вылупления 
инвазионных личинок картофельной нематоды 
Globodera rostochiensis: их численность в кон-
троле без сапропеля возросла с 1,7 % в июне до 
5,8 % в июле (рис. 3). Внесение сапропеля име-
ло разнонаправленное действие на картофель-
ную нематоду: в варианте с чистым сапропелем 
численность личинок рода Globodera снизи-
лась в 2 раза (0,9 %) по сравнению с исходной 
фауной, в варианте с загрязненным сапропе-
лем она увеличилась в 3 раза (5,4 %). Через год, 
как результат выращивания восприимчивого 
сорта, численность картофельной нематоды в 
начале вегетационного периода увеличилась в 
контроле до 10 %, в варианте с чистым сапро-
пелем – до 11 %, в варианте с загрязненным 
сапропелем – до 24,5 % от общей фауны. В 
последнем случае увеличение численности 
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специфичного паразита картофеля отрази-
лось на соотношении эколого-трофических 
групп сообществ нематод: количество 
нематод-паразитов растений увеличилось в 
2 раза и составило 31,2 % против 15,5 % в 
контроле (табл. 3). Обобщая данные за 2 года, 
можно сделать вывод, что внесение загряз-
ненного сапропеля имеет следствием увели-
чение численности паразитических нематод, 
в частности картофельной цистообразующей 
нематоды (рис. 4).
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Рис. 4. Влияние сапропеля на численность карто-
фельной цистообразующей нематоды (КЦН) в нача-
ле вегетационного периода

Представители родов Pratylenchus и 
Helicotylenchus, не являющихся специфичны-
ми паразитами картофеля, составляли в фауне 
контроля 2–4 % (рис. 3, июль 2004 г.). В сентя-
бре численность нематод рода Pratylenchus в 
контроле возросла до 10 %, и комплекс фито-
паразитов вернулся к исходному уровню (рис. 
3). Добавка сапропелей не влияла на числен-
ность нематод этих родов в оба года исследо-
ваний. 

Таким образом, внесение сапропелей в по-
чву под пропашные культуры существенно вли-
яет на специфичного паразита картофеля – гло-
бодеру. Этот факт указывает, что садоводам и 
огородникам нужно проявлять осторожность 
при внесении на свои участки сапропелей не-
известного происхождения. Глободероз явля-
ется очень опасным заболеванием картофеля, 
а возбудитель болезни – картофельная цисто-
образующая нематода – высоко приспособлен-
ным патогеном, от которого трудно избавиться. 
Потери урожая могут достигать 30–50 %.

В опыте с травами численность паразити-
ческих нематод была низкой и составляла 0,9–
4,1 %; среди родов наибольшую численность 
(2,2 %) имели представители рода Pratylenchus. 
Globodera составляла 0,3–1,7 %, что обуслов-
лено отсутствием растения-хозяина. Через год 
личинки картофельной нематоды уже отсут-
ствовали в почве.

ВЛИЯНИЕ САПРОПЕЛЯ НА РОСТ, РАЗВИТИЕ 
КАРТОФЕЛЯ И ПРОДУКТИВНОСТЬ 
СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ КУЛЬТУР

Установлено, что внесение сапропеля, как 
чистого, так и загрязненного, в первый год экс-
перимента способствовало увеличению веса 
ботвы и подземной массы растений картофеля, 
их продуктивности (табл. 4). Причем внесение 
загрязненного сапропеля в наибольшей степе-
ни стимулировало вес корней и столонов (дан-
ные достоверны по отношению к контролю и ва-
рианту с чистым сапропелем). 

Таблица 4. Влияние сапропеля на растения картофеля

Учитываемые 
показатели

Вариант опыта
Контроль 

(без 
сапропеля)

Сапропель 
чистый

Сапропель 
загрязненный

2004 г.
Вес ботвы, г 96 ± 8,8  119 ± 7,7* 128 ± 10*
Вес корней и 
столонов, г 88 ± 5,3 101 ± 4,2*˚ 113 ± 4,2*˚
Количество 
клубней, шт. 5 ± 0,6 6 ± 0,8 6 ± 0,8
Вес клубней, г 203 ± 21,3 288 ± 2,1* 337 ± 26,2*

2005 г.
Вес ботвы, г 63 ± 9,2 52 ± 10,2 34 ± 8,9*
Вес корней и 
столонов, г 79 ± 6,7 50 ± 6,1*˚ 27,5 ± 8,2*˚
Количество 
клубней, шт. 7 ± 0,6 8 ± 0,7˚ 6 ± 1,0˚
Вес клубней, г 376 ± 31,9 363 ± 33,1˚ 265 ± 39,8*˚

Примечание. *– различия статистически значимы по от-
ношению к контролю; ˚– различия статистически значимы 
между вариантами с сапропелями, P < 0,05.

Во второй год исследования все морфоме-
трические показатели растений картофеля в 
вариантах с сапропелем были ниже контроль-
ных значений. В варианте с загрязненным са-
пропелем вес корней и столонов, количество и 
вес клубней были достоверно ниже, чем в вари-
анте с чистым сапропелем (табл. 4). 

В опыте с тимофеевкой наблюдалась та-
кая же тенденция: стимуляции продуктивности 
растений после однократного внесения сапро-
пеля и снижения укоса трав при повторном вне-
сении загрязненного сапропеля (рис. 5).

Таким образом, настоящее исследование 
показало, что сапропель влияет не только на 
продуктивность растений, но и на почвенные 
организмы, которые участвуют в создании пло-
дородия почвы (нематоды – бактериотрофы 
и нематоды – микотрофы) и определяют уро-
жайность сельскохозяйственных культур (нема-
тоды – паразиты растений). В зависимости от 
загрязненности побочными продуктами, в том 
числе и тяжелыми металлами, сапропели мо-
гут оказывать как положительное, так и отрица-



16

тельное влияние на продуктивность выращива-
емых культур. При использовании сапропеля в 
качестве удобрения необходимо иметь инфор-
мацию о чистоте водоема, из которого его до-
бывают.

0
20
40
60
80

100
120
140
160
180

2004 2005 2006

 
, %

 

 

Рис. 5. Влияние сапропеля на продуктивность мно-
голетних трав

Выводы

1. При внесении сапропеля в почву проис-
ходит изменение общей численности нема-
тод. 

2. При внесении чистого сапропеля фауна 
нематод в течение двухлетних наблюдений со-
храняла стабильность по доминирующим ви-
дам и преобладающим трофическим группам в 
сообществах нематод.

3. Загрязнение сапропеля тяжелыми метал-
лами определяет риск использования таких до-
бавок в почву: снижается видовое разнообра-
зие фауны и возрастает численность паразити-
ческих нематод.

4. Перед внесением сапропеля необходимо 
проверить, из какого водоема произведена его 
добыча, чтобы предотвратить загрязнение по-
чвы. Внесение чистого сапропеля способству-
ет увеличению продуктивности сельскохозяй-
ственных культур. 

Работа выполнена при финансовой под-
держке Программы фундаментальных иссле-
дований ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: оценка состояния и фундаментальные 
основы мониторинга» (№ г.р. 01200955238).
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Биомасса растений, аккумулирующих энер-
гию Солнца, является источником, основой 
земной жизни. Все многообразие естественной 
флоры каждой климатической ниши сформиро-
валось из видов, наиболее приспособленных к 
обитанию в ней. Виды и сорта культурных посе-
вов каждой зоны земледелия – результат дея-
тельности селекционеров, ведущих поиск чи-
сто опытным путем на заре селекции и опира-

ющихся на достижения биологии в настоящее 
время, с целью отбора форм, являющихся наи-
более продуктивными, устойчивыми и отзывчи-
выми на агротехнику в климатических условиях 
каждой отдельно взятой зоны.

Вопрос о взаимоотношении растения со сре-
дой Н. И. Вавилов [1967] считал одним из глав-
нейших в селекции. Растение функционирует в 
реальных условиях среды, поэтому каждый его 
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физиологический показатель является функци-
ей комплекса внешних и внутренних факторов, 
а интенсивность и направленность процессов 
обмена вещества и энергии в нем определя-
ется как его биологическими особенностями, 
так и всей совокупностью действующих на него 
условий среды. Вследствие взаимодействия 
факторов детальное изучение параметров каж-
дой функции, определенных однофакторным 
методом, не означает понимания поведения 
растения в целом. Широко распространенные в 
физиологии аналитические методы исследова-
ния, в том числе молекулярно-биохимический 
подход, вскрывают состав и структуру объекта, 
но отобразить в полной мере влияние на него 
окружающей среды не могут [Пресман, 1997], 
так как биохимия его физиологических процес-
сов зависит как от внутренних, так и от внешних 
причин.

Большинство объектов биологии, в том чис-
ле и растение, являются целостными система-
ми, связанными не только внутренними элемен-
тами, но и внешними отношениями с окружаю-
щим их миром. Каждая биосистема проявляет 
новые целостные свойства, не сводящиеся к сум-
ме свойств составляющих ее элементов. При 
попытке разделения целостной биологической 
системы на составляющие ее компоненты и изу-
чения вкладов каждой из них отдельно из поля 
зрения ускользают эффекты взаимодействия 
всех ее элементов, так называемые эмерджент-
ные свойства, возникающие лишь на достаточ-
но высоком уровне организации и не сущест-
вующие на элементарных уровнях [Кочергина, 
Драгавцев, 2008]. Поэтому при изучении любого 
биологического объекта необходимо пользо-
ваться системным подходом, который позволя-
ет понять, как организовано функционирование 
живого объекта, абстрагируясь от представле-
ний о его составе.

Обычно реакцию растения на комплекс фак-
торов среды изучают в географических или, 
определяя отдельные биохимические и физи-
ологические показатели, в лабораторных опы-
тах. При этом успех работы в поле зависит от 
климатических условий периода испытаний. 
Особенности погоды зачастую не способству-
ют выявлению потенциальных возможностей 
подопытных растений, что побуждает к разра-
ботке экспресс-методов лабораторной оцен-
ки отдельных биохимических или физиологи-
ческих показателей, которые определяются 
преимущественно однофакторным методом. 
Последний часто считают единственно при-
емлемым для изучения влияния того или ино-
го фактора на отдельные физиологические по-
казатели, не принимая во внимание то обстоя-

тельство, что при этом теряется эффект взаи-
мосвязи факторов в их действии на исследуе-
мый показатель [Хит, 1972].

Для растения как биологической системы 
первичной является ее организующая функция 
в отношении охватываемых ею взаимосвязан-
ных элементов, свойства которых обусловлены 
вхождением в систему. Роль элементов в био-
системе не однозначна. В одних и тех же функ-
циях могут участвовать разные элементы и, на-
оборот, одни и те же элементы могут осущест-
влять различные функции. Поэтому информа-
тивность названного молекулярного подхода 
возрастает и, главное, получает реальную до-
стоверность при сочетании его с системными 
исследованиями. 

Поскольку экологическая физиология 
[Вальтер, 1974] рассматривает растение как 
единый организм, находящийся в многофак-
торных условиях внешней среды, многочислен-
ность физиологических процессов в нем дикту-
ет необходимость выполнения многопараме-
трических экофизиологических исследований 
на базе системного подхода. Его формирова-
нию применительно к изучению взаимосвязей 
растение – среда способствовало проникнове-
ние в биологию идей кибернетики. Однако ста-
тус особой и внутренне единой исследователь-
ской идеологии системный подход завоевал 
только к концу XX в., что объясняется достигну-
тым к этому времени развитием фитотроники 
и вычислительной техники, обеспечивающим 
возможность его осуществления. Совместная 
обработка данных об изменениях условий сре-
ды и соответствующих им уровнях реакции рас-
тений позволяет получать математические мо-
дели, отражающие количественные вклады 
каждого фактора, а также сочетаний факторов 
в изучаемый процесс. Для обработки резуль-
татов опытов применяют традиционные ме-
тоды математической статистики: корреляци-
онный, регрессионный и дисперсионный ана-
лизы. Корреляционный анализ устанавливает 
значимость и оценивает степень закономерно-
сти наблюдаемых значений случайных величин 
в процессе опыта. Для выяснения точных коли-
чественных характеристик изменений случай-
ных величин применяется регрессионный ана-
лиз, сочетающий методы наименьших квадра-
тов (МНК) и статистической оценки параметров 
уравнения регрессии [Хартман и др., 1977]. 
При проведении опытов в поле приходится учи-
тывать комплекс регулируемых и нерегулируе-
мых условий. Поэтому Р. А. Фишер [1958] пред-
ложил оценивать результаты таких опытов дис-
персионным методом – путем сравнения выбо-
рочных дисперсий.
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Известно, что для получения статистиче-
ски достоверных данных о связях среда – рас-
тение при естественном ходе факторов сре-
ды, чреватом экстремальными отклонения-
ми, необходимо большое количество наблю-
дений. Поэтому понятно стремление иссле-
дователей к проведению системных исследо-
ваний в лабораторных условиях, где создание 
необходимых уровней факторов внешней сре-
ды в настоящее время не представляет техни-
ческих трудностей. При решении задач опти-
мизации процессов, интенсивность которых 
зависит от многих факторов, и осуществле-
нии системного подхода к их изучению нашел 
применение метод планирования эксперимен-
тов [Максимов, 1980]. Эффективность мето-
да определяется возможностью варьирования 
совокупностью факторов и возможностью уче-
та влияния каждого из них во взаимодействии 
с остальными.

Одним из способов реализации такого под-
хода в экологической физиологии растений 
является постановка активных, поскольку про-
водится в искусственных условиях с взаимно 
независимым регулированием факторов сре-
ды, многофакторных, так как исследуется од-
новременно влияние группы факторов, плани-
руемых – сочетания уровней напряженностей 
факторов выбираются по определенным пла-
нам – экспериментов (АМПЭ) [Курец, Попов, 
1991]. Сдерживающим фактором в развитии 
этого направления в физиологии растений было 
отсутствие методик многофакторных экспери-
ментов, позволяющих получать функциональ-
ные характеристики растений, выраженные в 
форме математических моделей интегральных 
биологических процессов в зависимости от ис-
следуемых факторов среды для определения 
потенциальных, оптимальных и компенсатор-
ных уровней исследуемых процессов и обеспе-
чивающих их условий среды. Разработанные 
для этих целей и апробированные к настоя-
щему времени многофакторные статистиче-
ские модели взаимосвязей растение – среда 
[Курец, Попов, 1991], которые можно рассма-
тривать как эколого-физиологические харак-
теристики интегрального процесса, принятого 
при моделировании в качестве показателя «от-
клика» растения на комплекс условий среды, 
могут быть получены как в лабораторных экспе-
риментах, так и в результате соответствующей 
обработки данных массовых измерений в есте-
ственных условиях.

Особое значение при разработке програм-
мы многофакторного планируемого экспери-
мента имеет выбор исследуемых показателей – 
«отклика», функция которого должна всесторон-

не отражать свойство объекта, определяться 
количественно, быть статистически эффектив-
ной, иметь физический смысл и легко вычислять-
ся. Наиболее достоверные показатели реакции 
растения на условия среды – продуктивность, 
биологический урожай и доля репродуктивной 
массы в нем. Процесс формирования урожая 
достаточно длительный, растение при этом про-
ходит ряд этапов онтогенеза, в каждом из кото-
рых его реакции на условия среды могут значи-
тельно различаться. Поэтому применение на-
званных показателей весьма проблематич-
но. Критериями, отражающими реакцию рас-
тения на условия среды в каждый период вре-
мени и его первичную продуктивность, служат 
нетто-фотосинтез и темновое дыхание, которые 
могут регистрироваться непрерывно и дистан-
ционно, вне контакта с растением, с относитель-
но высокой точностью через измерение СО

2
-

газообмена.  
Основываясь на априорных сведениях об 

изучаемом процессе, исследователь выбира-
ет план оптимального расположения точек опы-
тов – сочетаний уровней факторов в пределах 
их варьирования в пространстве, для того что-
бы получить некоторое представление о по-
верхности отклика (реакции на совокупное дей-
ствие факторов) объекта при минимальном, но 
достаточном для получения статистически до-
стоверных результатов числе точек измерений. 
Однако радиус обследуемого пространства не 
должен выходить за пределы технических воз-
можностей установки и биологических осо-
бенностей объекта – его зональной реакции на 
влияние интенсивности факторов внешней сре-
ды, что наиболее обстоятельно изучено на при-
мере температурных воздействий [Дроздов, 
Курец, 2003].

Анализ литературных данных и проведенные 
исследования показали, что диапазон действу-
ющих в природе температур по влиянию на рас-
тения подразделяется на пять зон – фоновую и 
по две закаливающие и повреждающие в обла-
стях повышенных и пониженных их значений. 
Границы зон и потенциальная терморезистент-
ность растений находятся под контролем гено-
ма и специфичны для генотипа, но изменяются 
в онтогенезе и под влиянием условий внешней 
среды.

Изменения температуры в пределах фоно-
вой зоны не оказывают влияния на направлен-
ность метаболизма и терморезистентность 
растений и не имеют последействия. Колебания 
температуры в пределах фоновой зоны сопро-
вождаются адекватными изменениями сос-
тавляющих СО

2
-газообмена, не проявляя по-

следействия; уровень нетто-фотосинтеза при 



20

прочих благоприятных условиях достигает 90 % 
от возможного максимума; дыхательный ко-
эффициент, характеризующий эффективность 
затрат дыхательного материала, близок к еди-
нице.

Действие более низких или высоких, чем 
фоновой зоны, температур индуцирует изме-
нение метаболизма растений и повышение их 
терморезистентности. Величина этих измене-
ний и их последействие зависят от дозы воз-
действия и биологических особенностей ге-
нотипа. Эффект действия закаливающих тем-
ператур возрастает по мере удаления от гра-
ницы фоновой зоны, а по мере повышения 
устойчивости растений происходит расшире-
ние этой зоны. 

Температуры зоны холодового закаливания 
повышают устойчивость тканей. Интенсивность 
СО

2
-газообмена снижается, но дыхательный ко-

эффициент повышается, сохраняется высокий 
уровень энергообеспеченности. Замедление 
окислительных процессов при температурах 
холодовой закалки компенсируется увеличени-
ем мембранной поверхности, на которой лока-
лизованы ферменты электронно-транспортной 
цепи, и в итоге длительных (несколько суток) 
экспозиций температур холодовой закалки ин-
тенсивность дыхания возрастает. Происходит 
перераспределение дыхательных затрат – сни-
жается доля дыхания роста и возрастает адап-
тационная составляющая – дыхание поддержа-
ния. 

Закаливание растений в тепловой зоне со-
провождается увеличением содержания водо-
растворимых белков и расширением их изо-
электрической зоны, рН тканей смещается в 
сторону нейтральных значений. Повреждающие 
температуры вызывают нарушение метаболиз-
ма растений и в конечном итоге их гибель.

Закономерности реакции нетто-фото-
синтеза и темнового дыхания на изменения 
условий среды существенно нелинейны. С 
большим приближением их отдельные участки 
(область оптимума, у компенсационных пунктов 
и т. п.) могут быть описаны квадратичными (па-
раболическими) зависимостями, уравнениями 
регрессии второй степени. Такие зависимости 
могут быть получены по данным трехуровне-
вых (предусматривающих варьирование фак-
торов на трех уровнях) планов. При определе-
нии коэффициентов регрессии точность повы-
шается с увеличением расстояния между точ-
ками измерений (разницы уровней факторов). 
Однако вследствие зональности действия фак-
торов [Дроздов и др., 1984] расстояния меж-
ду точками измерений не могут быть больши-
ми – все уровни плана желательно размещать в 

пределах одной зоны действия фактора. И, тем 
не менее, применение многофакторных планов 
с оперированием одновременно всеми факто-
рами повышает точность измерений по сравне-
нию с однофакторными опытами.

Уравнения регрессии, полученные в ре-
зультате обработки данных многофакторных 
планируемых экспериментов, можно рассма-
тривать как модели влияния ведущих факто-
ров среды на растение. Математический (чис-
ленный) анализ моделей позволяет опреде-
лять величину и условия проявления макси-
мума процесса, который является показате-
лем реакции – «отклика» – растения (группы 
растений) на действие среды, пределы опти-
мальных уровней факторов [Лархер, 1978], 
исследовать взаимное и раздельное влия-
ние факторов на изучаемый процесс, опре-
делить потенциальные возможности устой-
чивости растений к их отклонениям и дру-
гие эколого-физиологические показатели. 
Все это позволяет рассматривать регресси-
онные модели зависимости реакции расте-
ний на условия среды, полученные в много-
факторных планируемых экспериментах, как 
эколого-физиологические характеристики ге-
нотипа (сорта, популяции, вида).

Таким образом, математическое модели-
рование может быть использовано для оценки 
эффективности применения новых агротехни-
ческих приемов, режимов управления средой, 
а получение экологических характеристик ге-
нотипов (сортов) – в селекционной работе, ин-
тродукции растений и изучении биологическо-
го разнообразия растительного мира для про-
гноза возможного последствия изменений кли-
мата на границы распространения видов.
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Введение

Эмиссия углекислого газа обусловлена не-
сколькими процессами, протекающими в по-
чве. К основным относят процессы газопере-
носа и генерирования газа. Генерирование 
СО

2
 в почве происходит при дыхании корней 

растений и продуцировании газа в результа-
те жизнедеятельности почвенных микроорга-

низмов. Интенсивность процесса продуциро-
вания СО

2
 в почве зависит, в первую очередь, 

от разнообразия почвенных микроорганиз-
мов, от их количественного и качественного 
состава. 

При освоении торфяников эмиссия СО
2
 из 

почвы увеличивается, что приводит к поте-
рям углерода болотной экосистемой [Silvola, 
1986; Саковец и др., 2000]. Ранее нами было 
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ИНТЕНСИВНОСТЬ ПРОДУЦИРОВАНИЯ СО
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В ТОРФАХ НЕОСУШЕННОГО И ОСУШЕННОГО 

МЕЗООЛИГОТРОФНОГО БОЛОТА

Е. Н. ИККОНЕН 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Выполнена сравнительная оценка интенсивности продуцирования углекислого 
газа в торфах неосушенного и осушенного (период осушения 20 лет) участков ме-
зоолиготрофного болота района южной Карелии. Для обоих участков определено 
пространственное распределение интенсивности продуцирования газа по профи-
лю исследуемых почв до глубины 50 см. Работа выполнена в лабораторных услови-
ях методом инкубирования образцов торфа в контролируемых условиях темпера-
туры и влажности почвы. Максимальное продуцирование углекислого газа отме-
чено на глубине 0–10 см, общая стабилизация процесса происходит на 15-ти см, и 
далее с глубиной интенсивность меняется незначительно. Показано влияние тем-
пературы, влажности и степени разложения торфа на процесс продуцирования СО

2
 

в торфяной почве.
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2
, осушение болот, температура, 

влажность торфа. 

E. N. Ikkonen. THE INTENSIVITY OF CO
2
 PRODUCTION IN UNDISTURBED 

AND DRAINED PEAT OF A MESOOLIGOTROPHIC MIRE

We made a comparative study of the intensity of carbon dioxide production by Sphagnum 
peats of an undisturbed and a drained (20 years since drainage) sites of a mesooligotro-
phic mire in southern Karelia. The spatial distribution of the intensity of gas production at 
different depths down to 50 cm was determined in both sites. The study was done under 
laboratory conditions by incubating peat samples under controlled temperature and soil 
moisture. Maximal carbon dioxide production was detected at a depth of 0–10 cm. The 
process generally stabilized at the depth of 15 cm, without further significant changes in 
the intensity with depth. It is shown that the temperature, moisture and degree of peat 
decomposition influence the process of CO

2
 production in peat soils.
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определено, что осушение в течение 10 лет 
безлесного мезоолиготрофного болотно-
го участка района южной Карелии повысило 
интенсивность валового дыхания болотной 
экосистемы и эмиссию углекислого газа из 
торфяной залежи [Икконен и др., 2001]. На 
данный момент остается невыясненным во-
прос, вызвано ли усиление эмиссии угле-
кислого газа из почвы при осушении мезо-
олиготрофного болота повышением проду-
цирования СО

2
 за счет развития микробно-

го компонента или оно связано с усилением 
объемов корневого дыхания при повышении 
продуктивности фитоценозов осушенного бо-
лота. Для ответа на поставленный вопрос было 
проведено исследование, целью которого яв-
лялась сравнительная оценка интенсивности 
продуцирования углекислого газа почвенны-
ми микроорганизмами в торфах неосушенно-
го и осушенного участков мезоолиготрофного 
болота. В задачи работы входило исследова-
ние влияния температуры, влажности и степе-
ни разложения торфа на продуцирование СО

2
 

в торфяных почвах. 

Объекты

Отбор образцов выполняли на неосушен-
ном и осушенном участках открытого мезо-
олиготрофного кустарничково-пушицево-сфаг-
нового болота района стационара «Киндасово» 
в южной Карелии (61°50΄ с. ш.). 

В микрорельефе исследуемого мезооли-
готрофного болотного участка кочки занима-
ют 15 % площади, равнинные участки – 85 %. 
В травяно-кустарничковом ярусе повышений 
доминируют Andromeda polifolia L., Eriophorum 
vaginatum L. На равнинных пространствах пре-
обладают A. polifolia L., Carex pauciflora L., 
E. vaginatum L. В меньшем обилии присутству-
ют Betula nana L., C. rostrata L., Menyanthes 
trifoliata L. Сплошной моховой покров на повы-
шениях образует Sphagnum balticum L. с неболь-
шой примесью S. magellanicum L., Aulacomnium 
palustre (Hedw.) Schwaegr., на равнинных ме-
стах – S. balticum L. с примесью S. magellani-
cum L., S. papillosum L. В 1983 г. часть изуча-
емого болотного участка была осушена кана-
лами глубиной 1 м с межканальным рассто-
янием 40 м. Мощность торфяной залежи не-
осушенной части болотного участка составляет 
2,2 м. Торфяная залежь подстилается лен-
точными глинами. Мощность торфяной зале-
жи осушенного участка – 1,60 м, подстилаю-
щая порода – суглинок. Тип торфов, степень 
его разложения и плотность представлены в 
таблице. 

Тип, степень разложения и плотность торфа

Глубина
залега-
ния, см

Тип торфа

Степень
разложе-

ния торфа,
% 

Плотность 
торфа, 
г·см-3

А. Неосушенный участок болота
0–10 Сфагновый, 

мочажинный, верховой
0–5 0,02

10–20 Сфагновый, 
мочажинный, верховой

5–10 0,04

20–40 Сфагновый, 
мочажинный, верховой

10–15 0,04

40–50 Сфагновый, переходный 15–20 0,05
Б. Осушенный участок болота

0–10 Сфагновый, 
мочажинный, верховой

10 0,04

10–40 Сфагновый, 
мочажинный, верховой

10–15 0,05

40–50 Сфагновый, переходный 15–20 0,05

Методы 

На неосушенном и осушенном участках бо-
лота специально разработанным пробоотбор-
ником вырезали по два торфяных монолита 
(D = 20 см, h = 50 см), не содержащих корне-
вых систем растений. Монолиты транспорти-
ровали в лабораторию, где их разрезали на пя-
тисантиметровые пласты и до начала экспери-
мента хранили при температуре +2 °С. В нача-
ле эксперимента из каждого пласта торфа вы-
резали, стараясь не нарушать почвенной струк-
туры, 6–7 цилиндрических образцов объемом 
около 100 см3. Каждый образец был помещен в 
стеклянную цилиндрическую емкость так, что-
бы только верхняя плоскость торфяного цилин-
дра имела прямой контакт с окружающей ат-
мосферой. Для определения влияния влажно-
сти торфа на интенсивность продуцирования 
углекислого газа часть образцов каждого слоя 
была искусственно увлажнена дистиллирован-
ной водой. В течение всего эксперимента об-
разцы торфа каждого слоя инкубировали при 
постоянной температуре из диапазона +2 … 
+25 °С. Измерение интенсивности продуциро-
вания газа проводили начиная с 3-го дня инку-
бации. Образец почвы в стеклянной емкости по-
мещали в металлическую камеру, соединенную 
системой трубок с газоанализатором на СО

2
 

(DX6000, RMT Ltd, Россия). Камеру герметично 
закрывали крышкой со встроенным в нее вен-
тилятором, необходимым для установки равно-
мерной концентрации углекислого газа во всем 
объеме системы и быстрой подачи продуциру-
емого газа к измерительному устройству газо-
анализатора. Объем воздушного пространства 
в замкнутой системе «камера – соединитель-
ные трубки – газоанализатор» строго фиксиро-
вали. После помещения почвенного образца в 
камеру для измерения и полной герметизации 
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системы одну минуту выделяли на выравнива-
ние содержания СО

2
 во всем воздушном объ-

еме системы. Далее регистрировали измене-
ние концентрации газа в течение трех минут с 
частотой два измерения в секунду. Интенсив-
ность потока газа определяли по скорости уве-
личения концентрации СО

2
 в замкнутом воз-

душном пространстве известного объема. Для 
каждого образца почвы измерения продуциро-
вания в нем СО

2
 выполняли в трехкратной по-

вторности.
Для определения абсолютно сухого веса и 

весовой влажности использованные в экспери-
менте образцы торфа высушивали при темпе-
ратуре 104 °С. 

Статистическая обработка результатов экс-
перимента была выполнена в пакете STAT-
GRAPHICS Plus. 

 
Результаты и обсуждение

Максимальные скорости продуцирования 
углекислого газа отмечены в верхних (0–10 см) 
слоях торфяной залежи (рис. 1) и достигали 
1,58 ± 0,26 и 0,97 ± 0,17 мг СО

2
·д-1·г-1 соответ-

ственно на неосушенном и осушенном участ-
ках болота. В ряде работ [Hogg, 1993; Moore, 
Dalva, 1993] также отмечается, что в слоях тор-
фа, близких к поверхности, наблюдается наи-
большее продуцирование СО

2
, с глубиной же 

интенсивность процесса снижается. Отбор об-
разцов торфа был выполнен в осенний период, 
когда в почву поступает свежий растительный 
опад. Осенью в активности микроорганизмов 
происходит подъем, объяснимый попаданием 
в почву большого количества легкогидролизи-
руемых органических соединений опада, что и 
определяет максимальную интенсивность про-
дуцирования углекислого газа в верхних слоях 
торфяной залежи.
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Рис. 1. Продуцирование СО
2
 по глубине торфяной за-

лежи 0–50 см неосушенного (круглые, с заливкой) и 
осушенного (квадратные, без заливки) участков ме-
зоолиготрофного болота

На обоих участках исследования на глубине 
0–10 см торфяная залежь представлена сфаг-
новым, мочажинным верховым типом торфа, 

однако степень разложения и плотность тор-
фов различна (табл.). Ранее было показано, 
что увеличение степени разложения снижает 
интенсивность разложения в торфах верхово-
го вида, так как торф меньшей степени разло-
жения содержит больше доступных для микро-
организмов веществ [Инишева, Дементьева, 
2000]. Низкая степень разложения поверхност-
ного торфа неосушенного участка обусловила 
более высокое, по сравнению с торфами осу-
шенного участка, продуцирование углекислого 
газа в слое 0–10 см (рис. 1). При температуре 
15 °С повышение степени разложения торфа с 5 
до 20 % снизило продуцирование в нем газа от 
0,70 до 0,35 мг СО

2
·д-1·г-1. 

В результате осушения происходит пере-
распределение почвенных частиц, обрушение 
крупных пор, уплотнение торфяной залежи и, 
как следствие, увеличение твердого вещества 
в единице объема [Paivanen, 1982]. Плотность 
торфа глубины 0–10 см осушенного болотного 
участка в два раза превышает плотность торфа 
неосушенного участка. Далее с глубиной плот-
ность торфов двух участков различается незна-
чительно (табл.). Из-за существенной разницы 
в плотности торфов поверхностного слоя будет 
более корректным сравнивать продуцирование 
СО

2
 для глубины 0–10 см в расчете не на 1 г, а 

на 1 см3. Пересчет показал, что значения интен-
сивности продуцирования газа в естественных 
и осушенных торфах слоя 0–10 см, выражен-
ные на единицу объемного веса торфов, ста-
тистически не различны (P > 0,05) и составля-
ют в среднем по всему диапазону исследован-
ных температур и влажности почвы 0,038 мг 
СО

2
·д-1·см-3. Таким образом, в единичном объ-

еме неосушенного торфа меньшей степени раз-
ложения и плотности в результате микробиоло-
гических процессов продуцируется столько же 
углекислого газа, сколько и в единичном объ-
еме осушенного торфа более высокой степе-
ни разложения и плотности. Если бы в проду-
цировании газа торфами участвовал только ми-
кробиологический комплекс, то можно было бы 
предположить, что результатом данного соот-
ветствия является равенство эмиссии углекис-
лого газа из почвы исследуемых участков. Од-
нако углекислый газ поступает в почву и при 
дыхании корней растений. Следовательно, по-
казанное ранее [Саковец и др., 2000; Икконен 
и др., 2001] усиление эмиссии СО

2
 при осуше-

нии переходного торфяника можно объяснить 
повышением объемов генерирования газа в 
почве при корневом дыхании растений. Под 
влиянием осушения возрастает видовое раз-
нообразие растительности, особенно напо-
чвенного покрова, повышается продуктивность 
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фитоценозов [Саковец и др., 2000]. В частно-
сти, при осушении торфяника растет фитомас-
са подземной части растений [Германова, Сако-
вец, 2004], следствием чего является бóльшая 
выработка СО

2
 корнями растений на осушен-

ном болоте по сравнению с неосушенным.
Снижение активности СО

2
 продуцирова-

ния от поверхности торфяной залежи до глу-
бины 15 см более резко выражено в торфах 
неосушенного болота. Относительно глубины 
5 см на глубине 15 см в неосушенных торфах 
скорость процесса снизилась на 60 %, в то вре-
мя как в осушенных торфах – на 30 %. Далее с 
глубиной процесс стабилизировался на уров-
не 0,58 ± 0,15 и 0,47 ± 0,11 мг СО

2
·д-1·г-1 для 

неосушенного и осушенного участков боло-
та соответственно. Различия в интенсивности 
продуцирования газа на глубине 10–50 см меж-
ду исследуемыми участкам статистически не-
достоверны (P > 0,05). Исключение составили 
глубины 20 см неосушенного и 25 см осушенно-
го участков, в которых наблюдалось некоторое 
усиление СО

2
 продуцирования. На обоих иссле-

дованных торфяниках на глубине 40 см сфагно-
вый, мочажинный верховой тип торфа сменил-
ся на сфагновый переходный, но данный пере-
ход не отразился на скорости продуцирования 
в нем углекислого газа. В ряде работ также не 
выявлены значимые различия в интенсивно-
сти СО

2
 продуцирования торфами разного типа 

[Hogg, 1993; Moore, Dalva, 1993]. 
Температурная зависимость интенсивно-

сти продуцирования углекислого газа в тор-
фе близка к линейной (рис. 2). Статистический 
анализ результатов показал, что в неосушен-
ных торфах температура объясняет 23 % ва-
риаций скорости выработки СО

2
, в осушенных 

торфах – 29 %. В условиях низких температур 
(2 °С) интенсивность продуцирования газа не 
различалась статистически достоверно ни по 
глубине торфяной залежи, ни между иссле-
дованными болотными участками и состави-
ла 0,23 ± 0,08 мг СО

2
·д-1·г-1. Экстраполяция 

температурной зависимости СО
2
 потоков сте-

пенной функцией показала, что при нулевых 
и ниже температурах процесс продуцирова-
ния газа продолжается на уровне 0,16–0,18 мг 
СО

2
·д-1·г-1. В работе N. S. Panikov [1999] также 

показано, что при промерзании почвы до –16 °С 
микробиологическая активность не подавляет-
ся полностью и продолжается процесс проду-
цирования углекислого газа. 

Прогревание почвы до 25 °С усиливало про-
дуцирование СО

2
 до 2,02 ± 0,34 мг СО

2
·д-1·г-1 в 

слое 0–10 см неосушенного болота, 1,09 ± 0,22 
мг СО

2
·д-1·г-1 в слое 10–50 см неосушенного бо-

лота и 0,89 ± 0,09 мг СО
2
·д-1·г-1 на осушенном 

болоте по всей исследованной глубине. Полу-
ченные результаты подтверждают выводы ряда 
авторов о повышении интенсивности проду-
цирования СО

2
 в торфах с ростом температу-

ры [Прозорова, 1988; Hogg, 1993; Moore, Dalva, 
1993]. 

Рис. 2. Температурная зависимость интенсивности 
продуцирования СО

2
 в торфах неосушенного болота 

на глубине 0–10 см (1), неосушенного болота на глу-
бине 15–50 см (2) и в торфах осушенного мезоолиго-
трофного болота на глубине 15–50 см (3)

Рис. 3. Продуцирование СО
2
 в сфагновом, переход-

ном торфе различного уровня увлажнения. Темпера-
тура торфа 15 °С

Весовая влажность экспериментальных об-
разцов торфа варьировала в пределах 200–
1700 %. Коэффициент корреляции влажно-
сти торфа и продуцирования в нем углекислого 
газа равен 0,46, что показывает значимое вли-
яние влажности на интенсивность процесса. 
Близкие к нулю значения продуцирования газа 
отмечены в торфе с низким содержанием вла-
ги (300 вес.% и менее) (рис. 3). По мере увлаж-
нения торфа до 600 вес.% продуцирование СО

2
 

резко повышается и далее с увлажнением тор-
фа до уровня полного насыщения влагой не из-
меняется. 

Выводы

Максимальное продуцирование углекислого 
газа отмечено в верхнем (0–10 см) слое торфя-
ной залежи болота. На глубине 15 см продуци-
рование газа снижается в 2 раза и далее с глу-
биной интенсивность процесса не меняется. 
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Исключение составляет слой 20 см на осушен-
ном и 25 см на неосушенном участках, где про-
дуцирование усиливается по отношению к об-
щему фону скорости процесса в торфах ниже 
15 см.

Продуцирование СО
2
 в сфагновом, моча-

жинном, верховом типе торфа интенсивнее на 
неосушенном болоте по сравнению с осушен-
ным, что объясняется его низкой степенью раз-
ложения. Однако вследствие более низкой 
плотности поверхностного торфа неосушенно-
го болота в единичном объеме торфов обоих 
болотных участков продуцируется равное коли-
чество углекислого газа. Следовательно, уси-
ление эмиссии углекислого газа из торфяной 
почвы осушенного мезоолиготрофного боло-
та не обусловлено повышением его продуци-
рования в результате жизнедеятельности по-
чвенных микроорганизмов, а связано с ростом 
объемов корневого дыхания растительного 
покрова, развивающегося после осушения бо-
лота. 

Температура почвы является основным фак-
тором, определяющим интенсивность проду-
цирования СО

2
. С ростом температуры про-

дуцирование углекислого газа усиливается. В 
сфагновых торфах процесс разложения орга-
нического вещества и связанное с ним проду-
цирование газа продолжается при темпера-
турах, близких к нулевым значениям. В торфе 
низкой влажности (менее 300 вес.%) продуци-
рование СО

2 
минимально. Увлажнение торфа 

до 600 вес.% активизирует жизнедеятельность 
микробного комплекса и выработку в нем газа. 
Дальнейшее повышение влажности почвы сла-
бо влияет на интенсивность процесса. 

Работа выполнена при поддержке гранта 
РФФИ № 01-04-48154. Автор благодарит Н. В. 
Стойкину за определение ботанического соста-

ва торфов, С. И. Грабовик за описание расти-
тельного покрова исследуемых болот.
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ 

НА НЕКОТОРЫЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ 

РАСТЕНИЙ ЯЧМЕНЯ В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ИХ ВОЗРАСТА

Н. М. Казнина, А. Ф. Титов, Г. Ф. Лайдинен, Ю. В. Батова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучали влияние кадмия на ряд параметров роста (прирост корня и побега, пло-
щадь листовой пластинки), фотосинтетической активности (содержание фото-
синтетических пигментов, квантовая эффективность фотосистемы II, скорость 
электронного транспорта, интенсивность фотосинтеза), а также водного режи-
ма (количество и размеры устьиц, ширина устьичной щели, интенсивность транс-
пирации и устьичная проводимость) растений ячменя в зависимости от их воз-
раста. Установлено, что кадмий в концентрации 100 мкМ задерживает рост корня 
3-дневных проростков, подавляет их фотосинтетическую активность, нарушает 
водный режим, при этом торможение роста надземных органов не наблюдается. 
У 9-дневных растений в присутствии металла замедляется рост побега и умень-
шаются размеры листа, тогда как фотосинтетические процессы и водный режим 
сохраняются на высоком уровне. Ингибирование роста корня при этом также не 
происходит. Высказаны предположения относительно возможных причин обнару-
женных возрастных различий в ответной реакции растений ячменя на действие 
кадмия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Hordeum vulgare L., кадмий. физиологические показатели, 
возраст растений.

N. M. Kaznina, A. F. Titov, G. F. Laidinen, Yu. V. Batova. CADMIUM 

EFFECT ON SOME PHYSIOLOGICAL PARAMETERS OF BARLEY PLANTS 

DEPENDING ON THEIR AGE

The effect of cadmium on some parameters of growth (root and shoot increment, leaf 
area), photosynthetic activity (content of photosynthetic pigments, quantum efficiency 
of the photosystem II, electron transport rate, photosynthetic rate) and the water re-
gime (number and size of stomata, stomatal aperture width, transpiration intensity, and 
stomatal conductance) in barley plants was studied in relation to plant age. Cadmium at 
a concentration of 100 μM was found to inhibit root growth in 3-day-old plants, suppress 
their photosynthetic activity, and disturb the water regime, but no delays in the growth of 
above-ground parts are observed. In 9-day-old plants, stem growth in the presence of 
the metal is inhibited, and leaves are smaller, whereas photosynthetic processes and the 
water regime remain quite active. Neither is root growth inhibited in them. Conjectures 
have been made concerning potential causes of the age-related differences in the 
response of barley plants to cadmium.

K e y  w o r d s :  Hordeum vulgare L., cadmium, physiological parameters, plant age.
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Введение

Кадмий является для растений одним 
из наиболее токсичных тяжелых металлов 
[Алексеев, 1987; Prasad, 1995; Heiss et al., 2003]. 
Возрастание его содержания в почве, связан-
ное с хозяйственной деятельностью человека, 
сопровождается значительным увеличением 
количества токсичных ионов в растениях, что 
оказывает отрицательное воздействие на мно-
гие стороны их жизнедеятельности [Титов и др., 
2007]. Не случайно исследованию влияния кад-
мия на растения посвящено довольно большое 
число работ [Мельничук, 1990; Sanitа̀ di Toppi, 
Gabrielli, 1999; Серегин, Иванов, 2001; Vassilev, 
2002; Титов и др., 2007 и др.], анализ которых 
показывает, что степень ингибирования метал-
лом отдельных физиологических показателей 
зависит не только от его концентрации в кор-
необитаемой среде и продолжительности дей-
ствия, но и от видовой (сортовой) специфи-
ки растения. Кроме того, ряд авторов указыва-
ет на наличие определенной зависимости в ре-
акции растений на действие кадмия от их воз-
раста, однако экспериментальных данных, под-
тверждающих это, крайне мало. 

Исходя из вышеизложенного, целью нашего 
исследования явилось изучение влияния кадмия 
на некоторые показатели роста, фотосинтетиче-
ской активности листьев и водного режима рас-
тений ячменя в зависимости от их возраста.

Материалы и методы

Объектом исследования служил яровой яч-
мень (Hordeum vulgare L.) сорта Зазерский 85. 
Растения выращивали в песке при температу-
ре воздуха 20–22 °С, освещенности 10 клк, фо-
топериоде 14 ч. На 3-и и 9-е сут, после появле-
ния шильца соответственно первого или второ-
го листа, растения переносили на питательный 
раствор Кнопа половинной концентрации (кон-
трольный вариант). В опытном варианте к пита-
тельному раствору добавляли 100 мкМ кадмия 
в форме сульфата.

 Воздействие кадмия на растения оценива-
ли через 4 сут экспозиции по изменению (по 
отношению к контролю) ряда параметров ро-
ста (прирост корня и побега, площадь листовой 
пластинки первого или второго листа, сформи-
рованного за время экспозиции), фотосинте-
тической активности (содержание фотосинте-
тических пигментов, квантовая эффективность 
фотосистемы II, скорость электронного транс-
порта, интенсивность фотосинтеза), а также 
водного режима (количество и размеры устьиц, 
ширина устьичной щели, интенсивность транс-
пирации и устьичная проводимость). Помимо 

этого, был проведен химический анализ содер-
жания кадмия в органах опытных растений. 

Площадь листовой пластинки рассчитыва-
ли по формуле S = 0,66ld, где l – длина листа, 
d – ширина листа [Аникиев, Кутузов, 1961]. 
Содержание хлорофиллов (a и b) и каротинои-
дов в листьях растений определяли спектрофо-
тометрически, экстрагируя 80%-м ацетоном. 
Для расчета использовали формулы Вернона 
и Веттштейна [Шлык, 1971]. Измерение пара-
метров флуоресценции хлорофилла – кван-
товую эффективность фотосистемы II (Fv/Fm) 
и относительную скорость транспорта элек-
тронов (ETR) – проводили с использовани-
ем флуориметра MINI-PAM (Walz, Германия). 
Интенсивность фотосинтеза, транспирации и 
устьичную проводимость оценивали с помощью 
установки для исследования СО

2
-газообмена и 

концентрации водяных паров HСM-1000 (Walz, 
Германия). Подсчет числа устьиц на нижнем 
эпидермисе листа, измерение размеров замы-
кающих клеток и устьичной щели осуществля-
ли по общепринятой методике [Практикум..., 
1990] с использованием светового микроскопа 
Микмед 2 (ЛОМО, Россия) и окуляр-микрометра. 
Повторность в пределах одного варианта опы-
та составляла 15 растений. Содержание кад-
мия в корнях и листьях определяли в 3–5 анали-
тических повторностях методом инверсионной 
вольтамперометрии с использованием поля-
рографа АВС-1.1 (Вольта, Россия). В таблицах 
представлены средние значения и их стандарт-
ные ошибки. Достоверность различий оценива-
ли с помощью критерия Стьюдента. 

Результаты 

Проведенное исследование показало, что 
при воздействии кадмия на 3-дневные расте-
ния ячменя в большей степени тормозится рост 
корня: его прирост в опытном варианте был 
почти на 30 % меньше, чем в контроле, тогда как 
прирост побега снижался только на 10 % (рис.). 
При внесении же металла в корнеобитаемую 
среду 9-дневных растений заметных различий 
в приросте корня между опытными и контроль-
ными вариантами не было, хотя прирост побега 
уменьшался по сравнению с контролем на 25 %.

Поскольку известно, что степень ингибиро-
вания тяжелыми металлами процессов роста в 
значительной мере зависит от количества ток-
сичных ионов в органах растений [Herren, Feller, 
1996; Vassilev et al., 1998], нами был проведен 
анализ содержания кадмия в корне и побеге 
растений ячменя. Его результаты показали, что 
после 4-суточной экспозиции на растворе кад-
мия содержание металла в подземных органах 
9-дневных  проростков  было  в  1,3 раза  выше, 
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чем 3-дневных, что, однако, не отразилось на 
росте корня. Количество кадмия в сформиро-
ванных в присутствии металла листьях было 
практически равным (табл. 1).

Таблица 1. Содержание кадмия в корнях и листьях 
растений ячменя, мг/кг сырого веса

Возраст растений Корень Лист
3-дневные 20,50 ± 0,68* 2,42 ± 0,06
9-дневные 27,02 ± 0,51* 2,61 ± 0,37

Примечание. Концентрация кадмия в растворе 100 мкМ, 
экспозиция 4 сут.; * – различия между вариантами опытов 
достоверны при Р  0,05.

Тем не менее при изучении фотосинтетиче-
ской активности и водного режима листьев у рас-
тений разного возраста отмечена неодинако-
вая реакция на действие кадмия. Так, при воз-
действии металла на 3-дневные проростки пло-
щадь листа (сформированного за время экспо-
зиции на растворе металла) у опытных растений 
не отличалась достоверно от контрольных, хотя 

параметры, характеризующие фотосинтетиче-
скую активность, снижались. В частности, умень-
шалось содержание хлорофиллов и каротинои-
дов, замедлялась скорость электронного транс-
порта, а также заметно снижалась интенсивность 
фотосинтеза (на 23 % по сравнению с контролем) 
(табл. 2). Помимо этого, на нижнем эпидерми-
се листа образовывалось меньшее количество 
устьиц, уменьшались размеры замыкающих 
клеток и размер устьичной щели (табл. 3). 
В результате у опытных растений не толь-
ко замедлялся фотосинтез, но и снижа-
лись интенсивность транспирации (на 24 % 
по сравнению с контрольными растения-
ми) и устьичная проводимость (на 39 %). При 
воздействии металла на 9-дневные растения, 
наоборот, существенно уменьшалась площадь 
листа (в опыте она оказалась на 31 % меньше, чем 
в контроле), в то время как показатели фотосинте-
тической активности и водного режима остава-
лись на сравнительно высоком уровне. Отмечено 
лишь некоторое снижение содержания хлорофил-
лов, а также уменьшение длины замыкающих клеток 
устьиц, что, однако, не отразилось на скорости фото-
синтеза, транспирации и устьичной проводимости. 

Обсуждение

Исследования показали, что в условиях 
проведенного эксперимента в ответной реак-
ции растений ячменя на действие кадмия су-
ществуют отчетливо выраженные возрастные 
различия. При обработке металлом 3-дневных 
растений, в первую очередь, замедляется рост 
корня, снижается функциональная активность 
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Таблица 2. Влияние кадмия на некоторые показатели фотосинтетического аппарата растений ячменя

Показа-
тели 

3-дневные растения 9-дневные растения
Контроль Опыт % от контроля Контроль Опыт % от контроля

Sл 2,80 ± 0,13 2,65 ± 0,15 95 3,60 ± 0,11 2,50 ± 0,12 69*
Сhl a 0,695 ± 0,004 0,580 ± 0,001 83* 0,934 ± 0,010 0,821 ± 0,002 88*
Chl b 0,183 ± 0,007 0,151 ± 0,003 82* 0,259 ± 0,001 0,230 ± 0,004 89*
Car 0,284 ± 0,002 0,237 ± 0,001 83* 0,346 ± 0,002 0,333 ± 0,014 96
Fv/Fm 0,755 ± 0,007 0,755 ± 0,003 100 0,725 ± 0,011 0,716 ± 0,010 99
ETR 62,06 ± 2,90 47,22 ± 0,90 76* 52,56 ± 2,30 55,72 ± 2,32 106
ИФ 5,99 ± 0,17 4,64 ± 0,17 77* 10,20 ± 0,38 10,00 ± 0,35 98

Примечание. Sл – площадь листа (см2); Chl a – содержание хлорофилла а (мг/г сырого веса); Сhl b – содержание хлорофил-
ла b (мг/г сырого веса); Сar – содержание каротиноидов (мг/г сырого веса); Fv/Fm – квантовая эффективность фотосисте-
мы II; ETR – скорость электронного транспорта (условные единицы); ИФ – интенсивность фотосинтеза (мкМ/м2 · с); * – раз-
личия с контролем достоверны при Р  0,05.

Таблица 3. Влияние кадмия на некоторые показатели водного режима растений ячменя

Показа-
тели 

3-дневные растения 9-дневные растения
Контроль Опыт % от контроля Контроль Опыт % от контроля

Кол-во устьиц 278,0 ± 4,6 219,6 ± 4,9 79* 279,5 ± 4,7 279,5 ± 5,8 100
LS 50,38 ± 0,79 41,88 ± 0,79 83* 45,28 ± 0,65 39,75 ± 0,64 88*
SA 11,31 ± 0,17 7,03 ± 0,18 62* 7,50 ± 0,25 7,46 ± 0,20 99
ИТ 1,44 ± 0,10 1,07 ± 0,07 76* 1,69 ± 0,15 1,62 ± 0,10 96
УП 98,3 ± 7,6 72,02 ± 1,63 61* 120,9 ± 9,0 117,9 ± 3,5 98

Примечание. Количество устьиц – шт./мм2; LS – длина замыкающих клеток устьиц (мкм); SA – ширина устьичной щели 
(мкм); ИТ – интенсивность транспирации (мМ/м2 · с); УП – устьичная проводимость (мМ/м2 · с); * – различия с контролем до-
стоверны при Р  0,05.
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фотосинтетического аппарата и ряд показате-
лей водного режима. Вместе с тем ингибиро-
вание роста надземной части не происходит: 
высота побега опытных растений и площадь 
листа, сформированного в присутствии ме-
талла, не отличались от контрольных. При дей-
ствии кадмия на 9-дневные растения, наобо-
рот, замедляется рост побега и уменьшаются 
размеры листовой пластинки. Параметры же, 
характеризующие активность фотосинтетиче-
ского аппарата и водный обмен, сохранялись 
на уровне контрольного варианта. Торможения 
роста корня также не наблюдалось, несмотря 
на бóльшее количество металла, удерживае-
мого корневой системой. 

Необходимо сказать, что некоторые из выяв-
ленных нами различий в ответной реакции рас-
тений ячменя разного возраста на действие 
кадмия отмечались и на других объектах. В част-
ности, при внесении металла в концентрации 
100 мкМ в корнеобитаемую среду 5-дневных
проростков бобов за 4 сут экспозиции суще-
ственно уменьшался (по сравнению с контролем) 
прирост корня, а у 8-дневных растений подобных 
изменений не происходило [Shaw, Rout, 1998]. 
Заметное уменьшение содержания хлорофилла b 
и каротиноидов в присутствии кадмия в концен-
трации 400 мкМ отмечено у более молодых рас-
тений озимого ячменя, тогда как у растений бо-
лее старшего возраста эти показатели остава-
лись на уровне контрольного варианта [Vassilev et 
al., 1998]. У растений Cjanus cajan L., находящих-
ся на ранней фазе вегетации, при воздействии 
кадмия в концентрации 500 мкМ снижалась ско-
рость фотосинтеза, при внесении же металла в 
субстрат на более поздней фазе подобный эф-
фект не наблюдался [Sheoran et al., 1990]. 

Выявленные в нашем исследовании возраст-
ные различия в ответной реакции растений яч-
меня на действие кадмия по ряду показателей 
согласуются с хорошо известным фактом, что на 
разных этапах онтогенеза одинаковый по силе 
стресс может по-разному влиять на растения 
и их рост [Удовенко, Гончарова, 1982; Жученко, 
1988; Шевелуха, 1992; Воскресенская, 2009]. В 
частности, на ранних фазах развития растения 
в неблагоприятных условиях среды стремятся 
обеспечить рост подземных и надземных орга-
нов, снижая при этом интенсивность основных 
физиологических процессов. На более поздних 
этапах онтогенеза, когда происходит закладка 
генеративных органов, они стремятся сохранить 
на высоком уровне активность фотосинтетиче-
ского аппарата и водный режим за счет тормо-
жения роста надземных органов. 

Механизмы ингибирующего действия кад-
мия на фотосинтез и водный обмен, отмеченные 

у 3-дневных проростков ячменя, хорошо осве-
щены в литературе. Среди них и обнаружен-
ные в наших экспериментах – уменьшение раз-
меров устьичной щели и устьичной проводимо-
сти, замедление транспорта электронов в мем-
бранах тилакоидов, снижение количества фо-
тосинтетических пигментов. Чем именно была 
обусловлена более высокая устойчивость к ме-
таллу фотосинтетического аппарата 9-дневных 
растений, сказать сложнее. Поскольку возраст 
исследуемых листьев (соответственно первого 
и второго) почти одинаков и содержание кад-
мия в них также практически равное, отмечен-
ное повышение устойчивости можно, вероятно, 
объяснить возрастными изменениями в мета-
болизме растений, например, усилением у бо-
лее взрослых из них интенсивности фотосин-
теза листьев [Skórzyńska-Polit, Baszyński, 1997; 
Шерстнева и др., 2007], что отмечено и в наших 
экспериментах у контрольных растений, или 
более эффективной работой адаптационных 
механизмов. В частности, показано, что у более 
взрослых растений C. cajan металл в концен-
трации 500 мкМ в меньшей степени ингибиру-
ет активность ряда ферментов цикла Кальвина 
по сравнению с более молодыми [Sheoran et al., 
1990]. Обнаружено также значительное увели-
чение активности некоторых ферментов анти-
оксидантной защиты (например, каталазы) при 
добавлении кадмия в питательную среду рас-
тений бобов на более поздней фазе вегетации, 
тогда как при действии металла на более ран-
ней фазе этот эффект выражен слабее [Shaw, 
Rout, 1998]. Добавим, что у более взрослых 
растений Brassica juncea L. в присутствии кад-
мия в концентрации 100 мкМ активность фито-
хелатинсинтазы (отвечающей за синтез фито-
хелатинов, связывающих тяжелые металлы в 
клетках корня и листа) увеличивалась в гораздо 
большей степени, чем у более молодых расте-
ний [Heiss et al., 2003]. Однако более точный от-
вет на вопрос о причинах возрастных различий 
в реакции растений на действие кадмия требу-
ет дополнительных исследований.

Заключение

Результаты исследований показали, что в 
условиях проведенного опыта степень ингиби-
рования кадмием физиологических процессов 
(роста, фотосинтеза и транспирации) у расте-
ний ячменя зависит от их возраста. У 3-дневных 
растений металл в концентрации 100 мкМ за-
держивает рост корня, подавляет фотосинтети-
ческую активность и нарушает водный режим, 
рост надземных органов при этом почти не за-
трагивается. У 9-дневных растений в присут-
ствии кадмия тормозится рост побега и умень-
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шаются размеры листа, тогда как замедле-
ние роста корня не происходит, а скорость фо-
тосинтеза и транспирации сохраняется на вы-
соком уровне. Выявленные различия в ответ-
ной реакции растений ячменя разного возрас-
та на действие кадмия могут быть связаны с он-
тогенетическими различиями в металлоустой-
чивости, а также с неодинаковой эффективно-
стью адаптационных механизмов, вовлеченных 
в защитно-приспособительные реакции расте-
ний, находящихся на разных фазах развития.
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ОСОБЕННОСТИ ПОДГОТОВКИ РАССАДЫ 

ДЕКОРАТИВНЫХ ЦВЕТОЧНЫХ РАСТЕНИЙ 

ДЛЯ ОЗЕЛЕНЕНИЯ ГОРОДОВ СЕВЕРА

Е. Ф. Марковская, М. И. Сысоева, Е. Г. Шерудило 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучена реакция некоторых видов декоративных растений на суточные перепа-
ды температур и оценена перспективность обработки рассады кратковременным 
низкотемпературным воздействием на последующий рост растений в открытом 
грунте. Установлено, что использование приема ежесуточного кратковременно-
го снижения температуры (ДРОП) не только вызывает термоморфогенетический 
эффект, но и способствует усилению бокового ветвления (немезия, петуния), сти-
мулирует цветение (бархатцы), увеличивает количество цветков на растении (пе-
туния, бархатцы), а также общую цветочную продуктивность за сезон вегетации 
(немезия) и значительно повышает холодоустойчивость растений (немезия, пе-
туния, бархатцы). Ускорение развития, стимулирование процесса цветения и уве-
личение цветочной продуктивности в сочетании с повышенной устойчивостью к 
неблагоприятному температурному режиму обеспечивают преимущества такой 
рассады для выращивания в регионах с нестабильными условиями вегетацион-
ного периода.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Petunia x hybrida, Nemesia, Tagetes patula L., кратковремен-
ные снижения температуры, устойчивость, биомасса, развитие, цветение.

E. F. Markovskaya, M. I. Sysoeva, E. G. Sherudilo. HINTS FOR PREPARING 

SEEDLINGS OF FLOWERING ORNAMENTAL PLANTS FOR URBAN 

LANDSCAPING IN THE NORTH

The response of some ornamental plants to daily variations of the temperature was 
studied, and potential expediency of short-term exposure of the seedlings to low 
temperature to promote further growth of the plants after bedding them outdoor was 
assessed. The method of daily short-term exposure to low temperature (DROP) was 
found not only to have thermomorphogenetic effect, but also to intensify lateral branching 
(nemesia, petunia), enhance flowering (marigold), increase the number of flowers per plant 
(petunia, marigold) and overall flower production over the growing season (nemesia), and 
significantly raise the plants’ cold resistance (nemesia, petunia, marigold). Faster growth, 
intensified flowering and higher flower production coupled with higher resistance to 
unfavourable temperatures make such seedlings more suited to growing in regions where 
the conditions during the growing season are variable.

K e y  w o r d s :  Petunia x hybrida, Nemesia, Tagetes patula L., short-term temperature 
drops, resistance, biomass, development, flowering.
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В соответствии с одним из сценариев из-
менения климата на ближайшие десятилетия 
суточная нестабильность температуры, связан-
ная с резким переходом от оптимальных к суб-
оптимальным значениям, особенно в ранневе-
сенний период, будет усиливаться [Филатов и 
др., 2003]. В связи с этим возникает необходи-
мость подбора для озеленения городских тер-
риторий видов, устойчивых к перепадам темпе-
ратур. Декоративные цветочные растения в го-
родской среде северных регионов – это прак-
тически всегда интродуценты, выращенные из 
семян в условиях защищенного грунта и выса-
женные в открытый грунт. Поэтому подготовка 
рассады является одним из важных этапов вы-
ращивания декоративных растений, в процессе 
которого необходимо получить не только каче-
ственные по габитусу, но и устойчивые к небла-
гоприятным условиям открытого грунта расте-
ния. Одной из современных технологий подго-
товки рассады является технология ДРОП (от 
англ. drop – падение), в основе которой лежит 
прием ежесуточных кратковременных сниже-
ний температуры [Сысоева и др., 2001], причем 
короткодневные и длиннодневные растения су-
щественно различаются по реакции на ДРОП-
воздействия [Moe et al., 1995]. В последнее 
время значительное внимание уделяется изу-
чению влияния условий выращивания растений 
в рассадный период на последующий их рост 
и развитие. В частности, для ряда декоратив-
ных видов (Celosia, Impatiens, Salvia, Tagetes, 
Viola) показано, что суточный интеграл света в 
период подготовки рассады может оказать су-
щественное влияние на последующее развитие 
растений [Pramuk, Runkle, 2005]. Целью насто-
ящей работы было изучить реакцию некоторых 
видов декоративных растений на суточные пе-
репады температур и оценить перспективность 
обработки рассады кратковременным низко-
температурным воздействием на последующий 
рост растений в открытом грунте.

Материалы и методы

Растения петунии (Petunia x hybrida, cорт 
Hollow-Hoop), немезии (Nemesia, смесь) и бар-
хатцев (Tagetes patula L., сорт Gold) в фазе рас-
сады были получены от муниципального ком-
бината благоустройства г. Петрозаводска 
(61°5' с. ш., 34°3' в. д.), где они с марта по май 
выращивались в теплицах при естественной 
длине дня. По 50 экземпляров растений каждо-
го вида были высажены в почвенный субстрат, 
перенесены в камеры искусственного климата 
Института биологии КарНЦ РАН и адаптирова-
ны в течение недели к температуре 22 °С, фото-
периоду 16/8 ч, освещенности 135 μmol m-2 s-1. 

Затем в течение 7 сут растения были подвер-
гнуты действию трех температурных режимов: 
постоянной в течение суток низкой температу-
ры 12 °С (вариант ПНТ), кратковременному еже-
суточному снижению температуры с 23 до 12 °С 
на 3 ч в конце ночного периода (вариант ДРОП) 
и оптимальной суточной температуры 22 °С (ва-
риант контроль). Кратковременное снижение 
температуры достигалось путем перемещения 
растений между камерами.

Для изучения последействия эксперимен-
тальных температурных обработок по их завер-
шению в начале июня растения были высажены 
в открытый грунт, где они росли в течение трех 
месяцев.

Сухую массу растений и их органов, высо-
ту растений (от поверхности почвы до верхушки 
основного стебля), количество листьев, боковых 
побегов, цветков и бутонов определяли после за-
вершения температурных обработок и по окон-
чании всего эксперимента. Холодоустойчивость 
растений контролировали до начала низкотем-
пературных обработок, сразу после их заверше-
ния и в ходе вегетации в открытом грунте. О ве-
личине холодоустойчивости судили по темпе-
ратуре гибели паренхимных клеток листа (ЛТ

50
) 

после 5-мин промораживания листовых высе-
чек в термоэлектрическом микрохолодильнике 
[Дроздов и др., 1976]. В течение вегетационно-
го периода с июня по сентябрь вели регулярные 
фенологические наблюдения.

Данные о среднесуточной температуре воз-
духа и ее снижении в период выращивания 
растений в открытом грунте получены через 
Интернет © www.meteocenter.net.

Эксперименты проведены в 2005 и 2006 гг. 
Выявленные в разные годы закономерности ока-
зались схожими, что позволило представить в ста-
тье экспериментальные данные по 2005 г. Данные 
обработаны с использованием пакета статисти-
ческих программ Statgraphics. Достоверность от-
личий между вариантами опытов оценивали по 
критерию Фишера (Р < 0,05).

Результаты

Nemesia. Сразу после завершения темпера-
турных обработок перед высадкой в открытый 
грунт растения немезии всех вариантов нахо-
дились в фазе 4-х листьев (табл. 1). Согласно 
анализу биометрических показателей разли-
чия между контролем и вариантами низкотем-
пературных обработок по числу боковых побе-
гов, высоте и биомассе растений отсутствова-
ли. Действие постоянной низкой температуры 
несколько увеличило отток ассимилятов в кор-
ни (табл. 1). Низкотемпературная обработка 
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индуцировала рост холодоустойчивости расте-
ний по сравнению с контролем, при этом вели-
чина прироста устойчивости в варианте ДРОП 
значительно превышала аналогичный показа-
тель у растений варианта ПНТ (рис., А).

Через 2 недели после высадки растений не-
мезии в открытый грунт отмечено цветение 
13 % контрольных растений, 14 % растений 
варианта ПНТ и только 5 % растений вариан-
та ДРОП. Спустя месяц роста в открытом грун-
те в варианте ПНТ цвело 79 % растений, в кон-
троле и варианте ДРОП – по 50 и 37 %, соответ-
ственно, 100%-е цветение растений контро-
ля и варианта ПНТ зафиксировано в середине 
июля, а варианта ДРОП – лишь спустя две неде-
ли, к концу июля. К моменту завершения экспе-
римента в варианте ПНТ только 75 % растений 
оставались в фазе цветения, в то время как все 
растения в контроле и в последействии ДРОП-
обработки продолжали цвести (табл. 2), причем 
в варианте ДРОП отмечены были еще и нерас-
крывшиеся бутоны. Общая цветочная продук-
тивность за период вегетации у растений, под-
вергнутых в рассадный период кратковремен-
ным или длительным низкотемпературным об-
работкам, была одинаково высокой и превы-

шала контроль практически в 1,5 раза (табл. 3), 
при этом в варианте ДРОП на момент завер-
шения эксперимента количество цветков было 
значительно большим, чем в двух других вари-
антах опыта. Накопление сухой массы растени-
ями немезии было практически одинаковым в 
контроле и варианте ДРОП и значительно мень-
шим в варианте ПНТ (табл. 3). Различий по бо-
ковому ветвлению всех вариантов опыта к кон-
цу вегетации не выявлено. 

Характер изменения холодоустойчивости 
у растений немезии во всех вариантах опыта 
определялся флуктуациями температуры в ве-
гетационный период (рис., А). Существенные 
колебания температурного режима в начале 
июня с частыми кратковременными (до 3 ч) ее 
падениями до значений ниже +12 °С индуциро-
вали дальнейшее повышение устойчивости в 
варианте ДРОП и поддержание ее на повышен-
ном уровне в варианте ПНТ. К началу июля под 
влиянием резких перепадов температуры воз-
духа холодоустойчивость повысилась и в кон-
троле, однако величина ее прироста оказалась 
значительно ниже, чем в вариантах низкотем-
пературной обработки. Практически весь июль 
и первая половина августа характеризовались 

Таблица 1. Влияние предпосадочных низкотемпературных обработок (ДРОП – ежесуточных кратковременных 
снижений температуры и ПНТ – постоянной низкой температуры) на рассаду немезии, петунии и бархатцев 

Вариант 
опыта

Число 
листьев, шт.

Высота 
растения, 

см

Число боковых 
побегов, шт.

Число 
цветков, шт.

Число 
бутонов, шт.

Сухая масса 
растения, мг

Соотношение 
массы надземных 
органов и массы 

корней, %
Nemesia

Контроль 4,1 ± 0,1 13,3 ± 0,7 3,0 ± 0,3 0 0 110,3 ± 9,9 88 : 12
ДРОП 4,0 ± 0,3 12,0 ± 0,8 4,2 ± 0,5 0 0 113,7 ± 10,2 87 : 13
ПНТ 4,4 ± 0,2 11,4 ± 0,6 3,1 ± 0,5 0 0 114,8 ± 13,2 84 : 16

Petunia x hybrida
Контроль 14,5 ± 0,5 11,3 ± 0,7 1,1 ± 0,1 0,30 ± 0,02 1,5 ± 0,03 168,3 ± 17,0 90 : 10
ДРОП 13,4 ± 1,2 10,4 ± 1,0 2,8 ± 0,2* 0,60 ± 0,03* 1,8 ± 0,05* 183,1 ± 26,5 90 : 10
ПНТ 13,3 ± 0,6 9,9 ± 1,4* 1,3 ± 0,3 0,30 ± 0,02 1,1 ± 0,05 141,9 ± 42,3 90 : 10

Tagetes patula L.
Контроль 3,9 ± 0,3 14,2 ± 0,7 4,0 ± 0,4 0,60 ± 0,03 1,4 ± 0,02 392,4 ± 34,1 79 : 21
ДРОП 3,3 ± 0,2 14,3 ± 0,2 4,0 ± 0,5 1,00 ± 0,02* 1,6 ± 0,03* 450,1 ± 48,6* 79 : 21
ПНТ 4,3 ± 0,4 13,9 ± 0,6 3,0 ± 0,4 0,40 ± 0,04 1,8 ± 0,03* 367,1 ± 76,3 75 : 25

Примечание. * – статистически достоверные отличия от контроля (Р < 0,05).

Таблица 2. Динамика цветения растений немезии, петунии и бархатцев в период выращивания в условиях от-
крытого грунта, % цветущих растений от общего числа высаженных растений 

Дата
Nemesia Petunia x hybrida Tagetes patula L.

Контроль ДРОП ПНТ Контроль ДРОП ПНТ Контроль ДРОП ПНТ
06.06.05 0 0 0 30 30 29 63 100 28
22.06.05 13 5 14 30 30 36 70 100 70
29.06.05 13 11 43 33 36 40 84 100 74
08.07.05 50 37 79 63 70 56 100 100 100
18.07.05 100 63 100 65 72 70 100 100 100
01.08.05 100 100 100 70 77 70 100 100 100
15.08.05 100 100 82 93 80 88 100 100 100
02.09.05 100 100 75 100 85 93 100 100 100

Примечание. 06.06.05 – перед высадкой в открытый грунт.
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Влияние предпосадочных низкотемпературных обработок (ДРОП – ежесуточных кратковременных 
снижений температуры и ПНТ – постоянной низкой температуры) на рассаду немезии (А), петунии (Б) 
и бархатцев (В): 

линия – среднесуточная температура, точки – кратковременные (менее 3 ч) снижения температуры ниже 12 °С в 
ночной период
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высокой среднесуточной температурой возду-
ха и отсутствием ее кратковременных падений в 
ночной период, что привело к снижению устой-
чивости растений всех вариантов. Внезапное 
похолодание в середине августа с резким сни-
жением среднесуточной температуры и уча-
стившимися ее кратковременными падениями 
в суточном цикле вызвали быстрое повышение 
холодоустойчивости растений немезии во всех 
вариантах опыта, сохраняющееся до конца ве-
гетации (рис., А).

Petunia x hybrida. По завершению темпера-
турных обработок растения петунии находи-
лись в фазе 13–14 листьев (табл. 1), при этом в 
каждом варианте цвело около 30 % растений 
(табл. 2). Растения контроля и варианта ДРОП 
не различались по высоте, однако растения ва-
рианта ПНТ отличались наименьшей высотой 
(табл. 1). Кратковременные снижения темпера-
туры усилили более чем в 2 раза (по сравнению 
с контролем и вариантом ПНТ) боковое ветвле-
ние растений петунии (табл. 1). Анализ биомас-
сы растений и соотношения надземных и под-
земных органов не выявил различий между ва-
риантами опыта (табл. 1). К концу низкотемпе-
ратурных обработок, в момент высадки в откры-
тый грунт растения варианта ДРОП значитель-
но превышали по количеству цветков и бутонов 
растения вариантов контроля и ПНТ (табл. 1). 
Низкотемпературное воздействие существен-
но повышало холодоустойчивость растений по 
сравнению с контролем. Однако разные спосо-
бы низкотемпературной обработки вызывали не-
одинаковый прирост холодоустойчивости у рас-
тений петунии. Так, если в варианте ПНТ холодо-
устойчивость по сравнению с контролем выросла 
на 0,8°, то ДРОП-воздействие индуцировало при-
рост устойчивости растений уже в 2,0° (рис., Б). 

В ходе вегетации цветение растений пету-
нии не зависело от предшествующей темпе-
ратурной обработки рассады (табл. 2). К концу 
опыта не выявлено различий по высоте, боко-
вому ветвлению и накоплению биомассы между 
вариантами опыта (табл. 3). 

В начале вегетации растения варианта ДРОП 
реагировали дальнейшим повышением холо-
доустойчивости на естественные кратковре-
менные снижения температуры в суточном ци-
кле, в варианте ПНТ они отличались стабиль-
но высоким уровнем устойчивости, а контроль-
ные – незначительным ее повышением к концу 
июня (рис., Б). В ответ на повышение темпера-
туры воздуха в июле и первой половине авгу-
ста устойчивость растений всех вариантов опы-
та снизилась практически до первоначально-
го уровня контроля. Вслед за похолоданием в 
середине августа отмечено резкое повышение 
холодоустойчивости всех растений, при этом 
наиболее значительно возросла устойчивость 
в варианте ДРОП. К концу вегетации одинаково 
высокий уровень холодоустойчивости был за-
фиксирован для растений всех вариантов.

Tagetes patula L. Растения бархатцев были 
высажены в открытый грунт в фазе 3–4 листьев 
и не различались между вариантами по высо-
те и числу боковых побегов (табл. 1). Биомасса 
растений была наибольшей в варианте ДРОП. 
Низкая постоянная температура способство-
вала большему оттоку ассимилятов в корни 
(табл. 1). Оба варианта низкотемпературной 
обработки оказали стимулирующее действие 
на процесс бутонизации, но по количеству 
раскрытых цветков растения варианта ДРОП 
значительно опережали не только контроль, 
но и вариант ПНТ (табл. 1). Кратковременное 
снижение температуры ускорило наступление 

Таблица 3. Последействие предпосадочных температурных обработок (ДРОП – ежесуточных кратковремен-
ных снижений температуры и ПНТ – постоянной низкой температуры) рассады немезии, петунии и бархатцев 
на рост и развитие растений в конце вегетационного периода 

Вариант опыта
Высота рас-

тения, см

Число боко-
вых побегов, 

шт.

Сухая масса 
растения, г

Соотношение 
массы надземных 
органов и массы 

корней, %

Общее число
цветков

за период веге-
тации, шт.

Число
цветков на мо-

мент завершения 
эксперимента,

шт.
Nemesia

Контроль 43,3 ± 1,3 3,3 ± 0,7 11,2 ± 1,0 96 : 4 34,0 24,3
ДРОП 53,0 ± 2,0 10,7 ± 1,4 19,9 ± 2,7 93 : 7 54,4* 46,2*
ПНТ 42,0 ± 1,7 3,9 ± 0,7 9,6 ± 2,0* 95 : 5 59,4* 32,5

Petunia x hybrida
Контроль 20,8 ± 1,2 4,1 ± 0,8 4,2 ± 0,9 95 : 5 43,4 ± 10 4,6
ДРОП 21,7 ± 1,1 3,8 ± 0,8 3 ± 0,6 93 : 7 34,6 ± 8,6 3,6*
ПНТ 20,2 ± 1,1 4,2 ± 0,8 4,6 ± 2,4 96 : 4 32,3 ± 7 2,9

Tagetes patula L.
Контроль 26,3 ± 1,7 6,3 ± 0,5 21,6 ± 3,8 75 : 25 13,7 ± 1,8 47 ± 6
ДРОП 29,7 ± 1,0* 7,4 ± 0,5* 20,8 ± 1,3 81 : 19 14,6 ± 1,8 53,1 ± 4,3
ПНТ 27,6 ± 1,6 6,6 ± 0,4 24,2 ± 3,2 76 : 24 15,4 ± 3,1 46,8 ± 5,5

Примечание. * – статистически достоверные отличия (Р < 0,05).
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100%-го цветения растений, в то время как в 
контроле цвело 63 %, а в ПНТ – лишь 28 % рас-
тений (табл. 2). Прирост холодоустойчивости у 
растений варианта ДРОП превышал в два раза 
прирост устойчивости у растений, подвергну-
тых действию постоянной низкой температуры, 
и составил 2,1 и 1,1°, соответственно.

Через 2 недели после высадки в открытый 
грунт цвело 100 % растений варианта ДРОП и 
по 70 % растений вариантов ПНТ и контроля 
(табл. 2). 100%-е цветение растений этих вари-
антов зафиксировано только через месяц по-
сле высадки в открытый грунт. Процесс активной 
бутонизации у растений наблюдали в ходе всей 
вегетации во всех вариантах опыта. Ежесуточные 
кратковременные снижения температуры оказа-
ли стимулирующее влияние на высоту растений 
и боковое ветвление, но снизили отток ассими-
лятов в корни (табл. 3). К концу вегетации раз-
личий по накоплению биомассы растений между 
вариантами опыта не выявлено.

Растения бархатцев на флуктуации темпера-
туры в сезон вегетации реагировали, как и рас-
тения петунии: повышали свою устойчивость в 
ответ на резкие падения температуры в ночной 
период, снижали ее до уровня контроля при ста-
бильно высокой температуре воздуха и практи-
чески мгновенно и значительно повышали хо-
лодоустойчивость при внезапном, а затем ста-
бильном понижении температуры в конце веге-
тации. Следует отметить, что растения вариан-
та ДРОП отличались более быстрой реакцией и 
значительно большим приростом холодоустой-
чивости в ходе всей вегетации (рис., В).

Обсуждение

У исследуемых видов, относящихся как к 
длиннодневным (петуния), так и к нейтральным 
(немезия, бархатцы) растениям, при использо-
вании ежесуточных кратковременных снижений 
температуры в конце ночного периода не выяв-
лен морфогенетический эффект (уменьшение 
линейных размеров растений). Известно, что 
реакция растений на кратковременные низко-
температурные воздействия связана с их при-
надлежностью к определенной фотопериоди-
ческой группе. В частности, короткодневные 
и длиннодневные растения по-разному отве-
чают на кратковременное снижение темпера-
туры [Moe et al., 1995]. Большинство коротко-
дневных растений, таких, как эуфорбия, бего-
ния и др., имеют ярко выраженную термомор-
фогенетическую реакцию. Для них, как прави-
ло, достаточно 2–3-часового снижения темпе-
ратуры для уменьшения размеров растения. 
Длиннодневные растения (колокольчик, пету-

ния, мелисса и др.) столь однозначной реак-
цией не обладают, и для уменьшения их высо-
ты требуется более длительное низкотемпера-
турное воздействие – до 6–9 ч [Mortensen, Moe, 
1992; Moe et al., 1995]. Например, снижение 
температуры на 1,5 и 3 ч не вызывало ингибиру-
ющего морфогенетического эффекта (умень-
шения высоты) у 14 видов растений, выращен-
ных в условиях длинного (16 ч) фотопериода 
[Jensen, 1993]. Таким образом, 3-часового сни-
жения температуры, вероятно, было недоста-
точно для получения термоморфогенетическо-
го эффекта у исследованных видов растений. 
Ранее нами была обоснована необходимость 
введения понятия оптимального ДРОП, пара-
метры которого соответствуют наличию мор-
фогенетического эффекта и увеличению при-
роста биомассы [Sysoeva et al., 1997]. То, что 
в условиях нашего эксперимента не выявлен 
морфогенетический эффект, может свидетель-
ствовать о необходимости оптимизации усло-
вий ДРОП для выбранных видов декоративных 
растений. 

ДРОП-обработка не влияла на сухую массу у 
растений немезии и петунии и достоверно уве-
личила сухую массу бархатцев. Однако в после-
действии температурных обработок рассады, 
к концу вегетации, различий между варианта-
ми опыта по сухой массе у бархатцев уже не вы-
явлено. Биомасса растений немезии в после-
действии обработки постоянной низкой темпе-
ратурой была значительно меньше, чем в вари-
анте ДРОП и контроле, что может быть связано 
с более ранним старением растений варианта 
ПНТ, о чем свидетельствует наличие у них боль-
шого количества сухих побегов, а также сниже-
ние интенсивности цветения и уменьшение ко-
личества цветков. 

Оказалось, что разные способы низкотем-
пературной обработки рассады декоративных 
растений вызывают неодинаковое повышение 
холодоустойчивости растений. Наиболее эф-
фективной с точки зрения увеличения устой-
чивости была обработка растений ежесуточ-
ным кратковременным снижением темпера-
туры (вариант ДРОП). У всех изученных видов 
декоративных растений прирост холодоустой-
чивости в этом случае превышал аналогичный 
показатель в варианте ПНТ более чем в 2 раза. 
Ранее аналогичная закономерность была уста-
новлена для ряда сельскохозяйственных рас-
тений (огурец, пшеница, кукуруза, картофель), 
что позволило высказать гипотезу о различной 
природе реакций растений и механизмах фор-
мирования устойчивости при кратковременном 
и длительном низкотемпературных воздей-
ствиях [Марковская и др., 2000, 2008]. 
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Особый интерес представляют данные по 
изменению холодоустойчивости растений, вы-
саженных в открытый грунт после завершения 
низкотемпературных обработок. Анализ су-
точного изменения температуры в весенний и 
осенний периоды вегетации позволяет выде-
лить три основных типа температурных флук-
туаций (рис.), условно соответствующих раз-
личным низкотемпературным воздействиям на 
растения в эксперименте. Так, естественный 
режим стабильно низкой температуры в сут-
ках соответствует экспериментальному дли-
тельному низкотемпературному воздействию. 
Суточный температурный градиент со значени-
ями температуры ночи ниже температуры дня 
соответствует экспериментальному воздей-
ствию «положительный суточный температур-
ный градиент», а резкое падение температу-
ры в ночи при высоком уровне среднесуточной 
температуры – изученному нами приему ДРОП. 
Начальный период выращивания растений в от-
крытом грунте характеризовался значительны-
ми колебаниями температуры воздуха, причем 
в июне практически ежесуточно были зафикси-
рованы кратковременные (до 3 ч) ее падения 
ниже 12 °С. Вследствие этого с июня до нача-
ла июля холодоустойчивость растений, подвер-
гнутых в рассадный период действию низких 
температур, оставалась на повышенном уров-
не (рис.). Устойчивость контрольных растений 
в этот период также начала возрастать, реаги-
руя на естественные кратковременные низко-
температурные воздействия. В июле и в первой 
половине августа температура воздуха была 
высокой, без резких и внезапных падений в су-
точном цикле, что привело к снижению холодо-
устойчивости растений петунии и бархатцев до 
первоначального уровня контроля во всех ва-
риантах опыта. У более холодостойкой немезии 
устойчивость хотя и снизилась в этот период, 
но все-таки оставалась выше контроля (рис.). В 
середине августа наступило внезапное похоло-
дание с резким падением среднесуточной тем-
пературы ниже 12 °С. Растения всех изученных 
видов, подвергнутые в рассадный период дей-
ствию кратковременных снижений температу-
ры (вариант ДРОП), моментально отреагиро-
вали на такое похолодание значительным уве-
личением холодоустойчивости, прирост кото-
рой составлял 2,5–3,5°. Устойчивость контроля 
и растений в последействии обработки посто-
янной низкой температурой также повышалась, 
но постепенно, достигнув максимального уров-
ня лишь спустя 10 дней, к концу августа. Таким 
образом, недельная обработка декоративных 
растений на стадии рассады при помощи при-
ема ДРОП не только индуцировала более вы-

сокий прирост холодоустойчивости в сравне-
нии с контролем и вариантом ПНТ, но и позво-
лила растениям практически мгновенно ее по-
вышать в ответ на внезапное действие небла-
гоприятных температур в период их последую-
щей вегетации.

Помимо биологической продуктивности, 
морфогенетических показателей и устойчиво-
сти растений к действию неблагоприятных фак-
торов среды качество декоративных растений 
определяется числом боковых побегов и сро-
ками наступления цветения. Как отмечается 
в литературе, практически невозможно полу-
чить растения с оптимальным набором всех по-
казателей качества. Так, например, выращива-
ние растений петунии в условиях длинного фо-
топериода стимулирует раннее цветение, но 
не формирует боковые побеги, что значитель-
но ухудшает ее качество [Matson, Erwin, 2003]. 
К аналогичному выводу пришли исследователи, 
которые изучали действие различного суточно-
го интеграла света в рассадный период и его 
последействие на дальнейший рост и развитие 
растений в онтогенезе [Pramuk, Runkle, 2005]. 
Оказалось, что рассаде, выращенной при более 
низком суточном интеграле света, требовалось 
больше времени для наступления цветения. 
Подобное удлинение вегетативной фазы раз-
вития привело к увеличению накопления сухой 
массы растений и большим размерам цветков в 
момент наступления цветения. Качество расте-
ний улучшилось, однако цвести такие растения 
начинали позднее.

В нашем исследовании обработка рассады 
декоративных растений низкой температурой 
двух режимов – краткосрочным и постоянным 
воздействием – оказала влияние на качество 
не только самой рассады, но и на последующее 
развитие декоративных растений в ходе веге-
тации. Так, ДРОП-обработка способствовала 
усилению бокового ветвления рассады (неме-
зия), накоплению биомассы (бархатцы), увели-
чению общего количества цветков и бутонов в 
пересчете на одно растение (петуния, бархат-
цы). Ежесуточное краткосрочное действие низ-
кой температуры на рассаду не оказало вли-
яния на процесс цветения у петунии, ускори-
ло его у бархатцев и замедлило – у немезии. 
Постоянная низкая температура вызвала мор-
фогенетический эффект (уменьшение высоты 
растений) у петунии и стимулировала процесс 
бутонизации рассады бархатцев.

В последействии ежесуточной кратковре-
менной низкотемпературной обработки отме-
чено усиление бокового ветвления и увеличе-
ние высоты растений бархатцев. Кроме того, 
ДРОП-обработка в последействии увеличи-
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ла не только общее количество цветков и бу-
тонов у немезии и бархатцев, но и долю цвету-
щих растений в конце вегетационного периода. 
Несмотря на то что растения бархатцев вариан-
та ДРОП зацветали медленнее и позже контро-
ля и варианта ПНТ, в момент завершения экс-
перимента они продолжали 100%-е цветение и 
имели много бутонов. Постоянная низкотемпе-
ратурная обработка ускорила наступление цве-
тения у растений немезии, замедлила его у бар-
хатцев и не оказала влияния на процесс цвете-
ния растений петунии. К концу вегетации рас-
тения немезии в последействии ПНТ характе-
ризовались меньшей биомассой и пониженной 
интенсивностью цветения по сравнению с кон-
тролем и вариантом ДРОП. 

Таким образом, использование приема еже-
суточного кратковременного снижения тем-
пературы (ДРОП) не только вызывает термо-
морфогенетический эффект, но и способству-
ет усилению бокового ветвления, как установ-
лено в настоящем исследовании для немезии 
и петунии, стимулирует цветение (бархатцы), 
увеличивает количество цветков на растении 
(петуния, бархатцы), а также общую цветочную 
продуктивность за сезон вегетации (немезия) 
и значительно повышает холодоустойчивость 
растений (немезия, петуния, бархатцы).

Проведенное исследование показало, что 
использование технологии ДРОП при выращи-
вании рассады как декоративных, так и сель-
скохозяйственных растений обеспечивает по-
лучение растений не только заданного морфо-
логического качества, но и устойчивых для ро-
ста и развития в переменных условиях вегета-
ционного периода северных регионов. Особо 
перспективным является длительный эффект 
последействия различных способов низкотем-
пературной обработки рассады, оказывающий 
сильное влияние на процессы роста и разви-
тия растений. Ускорение развития, стимулиро-
вание процесса цветения и увеличение цветоч-
ной продуктивности в сочетании с повышенной 
устойчивостью к неблагоприятному темпера-
турному режиму обеспечивают преимущества 
такой рассады для выращивания в регионах с 
нестабильными условиями вегетационного пе-
риода.

Работа выполнена при финансовой под-
держке РФФИ (грант № 10-04-00097).
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Вве де ние

Про бле ма раз ра бот ки не хи ми че ских под-
хо дов для сни же ния за ра же ния кар то фе ля 
об ли гат ным па ра зи том кар то фель ной цис-
то об ра зую щей не ма то дой (КЦН) Globodera 
rostochiensis Woll. весь ма ак ту аль на. Од ним из 

на прав ле ний ис сле до ва ний в этой об лас ти яв-
ля ет ся ис поль зо ва ние тем пе ра ту ры [Wharton, 
Ramlov, 1995; Andreoglou et al., 2003; van Loenen 
et al., 2003]. В со вре мен ных тех но ло ги ях вы-
ра щи ва ния рас те ний в ус ло ви ях за щи щен но го 
грун та ши ро ко при ме ня ют ся еже су точ ные крат-
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ВЛИЯ НИЕ ЕЖЕ СУ ТОЧ НЫХ КРАТ КО ВРЕ МЕН НЫХ 

СНИ ЖЕ НИЙ ТЕМ ПЕ РА ТУ РЫ НА СО СТОЯ НИЕ 

ФО ТО СИН ТЕ ТИ ЧЕ СКО ГО АП ПА РА ТА 

РАС ТЕ НИЙ КАР ТО ФЕ ЛЯ В УС ЛО ВИ ЯХ 

ЗА РА ЖЕ НИЯ ФИ ТО ПА РА ЗИ ТИ ЧЕ СКОЙ НЕ МА ТО ДОЙ

М. И. Сы сое ва, В. В. Лав ро ва, Е. Ф. Мар ков ская, 
Е. М. Мат вее ва, Е. Г. Ше ру ди ло
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На вос при им чи вом и ус той чи вом к за ра же нию кар то фель ной цис то об ра зую щей 
не ма то дой сор тах кар то фе ля ис сле до ва но влия ние еже су точ ных крат ко вре мен ных 
сни же ний тем пе ра ту ры на функ цио наль ное со стоя ние фо то син те ти че ско го ап па-
ра та рас те ний с ис поль зо ва ни ем ме то да флуо ри мет рии. По ка за но, что мож но вы-
де лить два эта па в ре ак ции фо то син те ти че ско го ап па ра та рас те ний на за ра же ние: 
пер вый – до трех не дель, ко гда от сут ст ву ют ви ди мые на ру ше ния фо то хи ми че ских 
ре ак ций, вы зван ные за ра же ни ем, и вто рой – до по лу то ра ме ся цев, ко гда эти на ру-
ше ния вы яв ля ют ся.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  фи то па ра зи ти че ская не ма то да Globodera rostochiensis 
Woll., ETR, qP, NPQ, кван то вый вы ход фо то сис те мы II, ДРОП – крат ко вре мен ное 
сни же ние тем пе ра ту ры.

M. I. Sysoeva, V. V. Lavrova, E. F. Markovskaya, E. M. Matveeva, 

E. G. Sherudilo. EFFECT OF DAILY SHORT-TERM TEMPERATURE DROPS 

ON THE FUNCTIONAL CONDITION OF THE POTATO PLANT PHOTOSYNTHETIC 

APPARATUS INVASION BY PHYTOPARASITE NEMATODE

The effect of daily short-term temperature drops on the functional condition of the plant 
photosynthetic apparatus was studied by fluorimetry in potato varieties susceptible and 
resistant to the potato cyst nematode. Two phases can be distinguished in the response 
of the photosynthetic apparatus to the infection: the first one – up to three weeks, when 
no infection-induced disturbances of photochemical reactions are visible, the second 
one – up to a month and a half, when such disturbances become detectable.

K e y  w o r d s :  phytoparasitic nematode Globodera rostochiensis Woll., ETR, qP, NPQ, 
quantum yield of photosystem II, DROP – short-term temperature reduction.
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ко вре мен ные сни же ния тем пе ра ту ры (ДРОП-
воз дей ст вие), кон тро ли рую щие га би тус рас-
те ний [Moe, Heins, 2000], а так же уве ли чи ваю-
щие их ус той чи вость и уро жай [Мар ков ская и 
др., 2008]. В пре ды ду щих ис сле до ва ни ях на ми 
бы ло по ка за но, что ДРОП-воз дей ст вие сни жа-
ет от ри ца тель ное дей ст вие па ра зи та на уро-
жай рас те ний кар то фе ля [Мат вее ва и др., 2007; 
Matveeva et al., 2007; Сы сое ва и др., 2008]. Во-
прос о ме ха низ мах дей ст вия ДРОП ос та ет ся 
от кры тым. Из вест но, что од ним из пер вых дей-
ст вие низ кой тем пе ра ту ры вос при ни ма ет фо-
то син те ти че ский ап па рат рас те ния и за дол го 
до про яв ле ния ви ди мых при зна ков за ра же ния 
мо гут от ме чать ся из ме не ния на уров не от дель-
ных ре ак ций фо то син те за [Кли мов, 1987; Кли-
мов и др., 1999; Де ря бин и др., 2007]. Для изу-
че ния влия ния за ра же ния на рас те ния ус пеш но 
ис поль зу ют ся раз лич ные по ка за те ли флуо-
рес цен ции, по зво ляю щие оце нить на прав лен-
ность из ме не ний на уров не све то вых ре ак ций 
фо то син те за. В ча ст но сти, ус та нов ле но, что 
ско рость элек трон но го транс пор та и ко эф фи-
ци ент фо то хи ми че ско го ту ше ния пер спек тив-
ны для оцен ки ус той чи во сти рас те ний сор-
го к за ра же нию рас те ни ем-па ра зи том Striga 
hermonthica (Del.) Benth., вы зы ваю щим зна чи-
тель ные по те ри уро жая зер но вых [Rodenburg 
et al., 2008]. При ви рус ном за ра же нии рас те-
ний та ба ка [Ryslava et al., 2003] и он ци диу ма 
[Chia, 1999] от ме че но сни же ние мак си маль-
ной фо то хи ми че ской ак тив но сти фо то сис те мы 
II (по ка за тель Fv/Fm). В то же вре мя у гор чи цы 
[Guo et al., 2005] и по скон ни ка [Funayama et al., 
1997] ве ли чи на Fv/Fm под дей ст ви ем за ра же-
ния не из ме ня лась. Дан ные по влия нию за ра-
же ния КЦН на со стоя ние фо то син те ти че ско го 
ап па ра та рас те ний кар то фе ля в дос туп ной нам 
ли те ра ту ре от сут ст ву ют. 

Це лью на стоя щей ра бо ты яв ля ет ся ис сле до-
ва ние с ис поль зо ва ни ем ме то да флуо ри мет рии 
влия ния ДРОП-воз дей ст вия на функ цио наль-
ное со стоя ние фо то син те ти че ско го ап па ра та 
рас те ний кар то фе ля при за ра же нии КЦН. 

Ма те риа лы и ме то ды

Ра бо та вы пол не на на двух сор тах кар то фе ля 
в фа зе трех ли сть ев: сор те Нев ский, вос при им-
чи вом к за ра же нию КЦН, и ус той чи вом сор те 
Су да ры ня. Рас те ния ка ж до го сор та вы ра щи ва-
ли 7 сут при тем пе ра ту ре 23 °С и фо то пе рио де 
12 ч, а за тем в те че ние 6 сут под вер га ли еже-
су точ но му сни же нию тем пе ра ту ры до 5 °С на 
2 ч в кон це но чи (ва ри ант ДРОП) или ос тав ля ли 
при оп ти маль ных ус ло ви ях (ва ри ант кон троль). 
Да лее рас те ния ка ж до го ва ри ан та де ли ли на 
две груп пы, од ну из ко то рых за ра жа ли КЦН 

(10 цист/рас те ние), а дру гую вы ра щи ва ли без 
за ра же ния в оп ти маль ных ус ло ви ях. 

Флуо рес цен цию хло ро фил ла из ме ря ли при 
ком нат ной тем пе ра ту ре 22 °С по сле адап та ции 
ли сть ев в тем но те в те че ние 20 мин с по мо щью 
ана ли за то ра вы хо да фо то син те за с им пульс но-
мо дуль ным ос ве ще ни ем MINI-PAM (Walz, Гер-
ма ния). Из ме ре ния про во ди ли сра зу по за вер-
ше нии низ ко тем пе ра тур ных об ра бо ток не по-
сред ст вен но пе ред за ра же ни ем (0 сут), а так же 
на 20-е и 45-е су тки по сле за ра же ния. Оп ре де-
ля ли сле дую щие по ка за те ли флуо рес цен ции: 
мак си маль ный (по тен ци аль ный) кван то вый вы-
ход фо то хи ми че ской ак тив но сти фо то сис те мы 
II (ФСII) (Fv/Fm), эф фек тив ный (ре аль ный) кван-
то вый вы ход фо то хи ми че ской ак тив но сти ФСII 
(yield), ко эф фи ци ен ты фо то хи ми че ско го (qP) и 
не фо то хи ми че ско го (NPQ) ту ше ния, ско рость 
элек трон но го транс пор та (ETR). Из ме ре ния 
про во ди ли в 6–8-крат ной по втор но сти. Дан ные 
об ра бо та ны ста ти сти че ски с ис поль зо ва ни ем 
па ке та про грамм Statgraphics for Windows 7.0.

Ре зуль та ты и об су ж де ние

По окон ча нии низ ко тем пе ра тур ных об ра бо-
ток, пе ред за ра же ни ем по ка за те ли функ цио-
наль но го со стоя ния фо то син те ти че ско го ап па-
ра та рас те ний, об ра бо тан ных ДРОП, не от ли ча-
лись от кон тро ля (рис.). Ис клю че ние со ста вил 
по ка за тель ско ро сти транс пор та элек тро нов 
(ETR) у ус той чи во го сор та, зна че ния ко то ро го в 
кон тро ле бы ли не сколь ко вы ше, чем у опыт ных 
рас те ний (рис., З). 

На 20-е су тки по сле за ра же ния ве ли чи на 
Fv/Fm у рас те ний всех ва ри ан тов опы та и 
кон тро ля со хра ня лась на ис ход ном уров не, что 
мо жет сви де тель ст во вать об от сут ст вии стрес-
со во го со стоя ния рас ти тель но го ор га низ ма 
(рис., А, Е). Од на ко раз но на прав лен ные из ме-
не ния дру гих по ка за те лей сви де тель ст ву ют об 
из ме не нии функ цио наль но го со стоя ния рас те-
ний. Так, у кон троль ных рас те ний обо их сор тов, 
как за ра жен ных, так и не за ра жен ных, от ме че но 
сни же ние по ка за те ля эф фек тив но го кван то во-
го вы хо да ФСII (yield) (рис., Б, Ж), ETR (рис., В, 
З) и ве ли чи ны фо то хи ми че ско го ту ше ния (qP) 
(рис., Д, К). При чем на фо не сни же ния фо то-
хи ми че ской ак тив но сти от ме че но уси ле ние не-
фо то хи ми че ско го ту ше ния (NPQ) (рис., Г, И). 
Эти про цес сы по на прав лен но сти из ме не ний 
сход ны у изу чен ных сор тов, од на ко бо лее су-
ще ст вен ные ко ли че ст вен ные раз ли чия вы яв ле-
ны ме ж ду за ра жен ны ми и не за ра жен ны ми рас-
те ния ми ус той чи во го сор та. Как у за ра жен ных, 
так и у не за ра жен ных рас те ний, под верг ну тых 
ДРОП-об ра бот ке, по ка за те ли yield (рис., Б, Ж) и 
qP (рис., Д, К) со хра ня лись на вы со ком уров не 
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Влияние ежесуточных кратковременных снижений температуры (ДРОП) на показатели флуорес-
ценции хлорофилла у здоровых и зараженных картофельной цистообразующей нематодой (КЦН) 
растений картофеля:

А–Д – восприимчивый сорт Невский, Е–К – устойчивый сорт Сударыня

контроль
дроп

контроль + зараж.
дроп +  зараж.

  q
P

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

 N
P

Q
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

  E
T

R
 (

m
o

l m
-2

s-1
) 

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

Yi
e

ld
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

 F
v/

F
m



44

и от сут ст во ва ла ак ти ви за ция про цес сов не фо-
то хи ми че ско го ту ше ния (рис., Г, И). Од на ко ско-
рость транс пор та элек тро нов в ва ри ан те ДРОП 
сни жа лась у за ра жен ных и у не за ра жен ных рас-
те ний, со став ляя око ло 30 % от ис ход но го уров-
ня (рис., В, З). Раз ли чий ме ж ду ус той чи вым и 
вос при им чи вым сор том при этом не об на ру же-
но. Со хра няю щий ся к 20-м сут кам за ра же ния 
вы со кий уро вень фо то хи ми че ской ак тив но сти в 
ва ри ан те ДРОП сви де тель ст ву ет об от сут ст вии 
у них, в от ли чие от кон тро ля, ин ги би ро ва ния 
про цес сов на уров не пер вич ных ре ак ций фо то-
син те за. Пре ды ду щие ис сле до ва ния по ка за ли, 
что в по сле дей ст вии ДРОП рас те ния (огу рец, 
ка пус та, зла ки, де ко ра тив ные ви ды) пе ре хо дят 
в со стоя ние по вы шен ной жиз не дея тель но сти, 
ус той чи во сти и бо лее вы со кой про дук тив но сти 
[Sysoeva et al., 2005; Мар ков ская и др., 2008]. 
По лу чен ные ре зуль та ты ука зы ва ют на то, что в 
по сле дей ст вии ДРОП-об ра бот ки за ра жен ные 
рас те ния мо гут про ти во сто ять воз дей ст вию 
па ра зи та, со хра няя вы со кую фо то хи ми че скую 
ак тив ность ас си ми ля ци он но го ап па ра та. Од на-
ко сни же ние ско ро сти транс пор та элек тро нов у 
этих рас те ний сви де тель ст ву ет об из ме не ни ях, 
свя зан ных с пе ре строй кой ме та бо лиз ма. По-
ви ди мо му, но вый уро вень ETR обес пе чи ва ет 
по вы шен ную функ цио наль ную ак тив ность ор-
га низ ма в ус ло ви ях дей ст вия па ра зи та. Вы яв-
ляе мые на ми из ме не ния в ра бо те фо то син те-
ти че ско го ап па ра та свя за ны с осо бен но стя ми 
раз ви тия па ра зи та на эн до тер маль ном эта пе, 
ко гда про ник шие в кор ни рас те ний ин ва зи он-
ные ли чин ки не ма то ды (ли чин ки 2 воз рас та J2) 
про хо дят раз ви тие до фа зы «ли чин ки 4 воз рас-
та J4». Этот пе ри од в раз ви тии па ра зи та ха рак-
те ри зу ет ся ак тив ным пи та ни ем не ма то ды за 
счет ме та бо ли тов и по треб ле ни ем энер гии хо-
зяи на [Мат вее ва и др., 1997]. 

По сле дую щий этап на ше го ис сле до ва ния 
(20–45-е су тки по сле за ра же ния) свя зан с изу-
че ни ем со стоя ния фо то син те ти че ско го ап па-
ра та рас те ний кар то фе ля на эк то дер маль ном 
эта пе раз ви тия па ра зи та, ха рак те ри зую щем ся 
со зре ва ни ем са мок, оп ло до тво ре ни ем и об-
ра зо ва ни ем яиц. Мо ло дые сам ки про ры ва ют 
эпи дер мис кор ня, оп ло до тво ря ют ся сам ца ми, 
по лость те ла их по сте пен но за пол ня ет ся яй-
ца ми, и они от ми ра ют [Мат вее ва и др., 1997]. 
Осо бен но стью раз ви тия па ра зи та в этот пе ри-
од яв ля ет ся от сут ст вие по треб но сти в боль шом 
ко ли че ст ве пи та тель ных ве ществ. Та кое сни-
же ние ме та бо ли че ской за ви си мо сти не ма то ды 
со пря же но с ин ги би ро ва ни ем фо то син те ти че-
ской функ ции рас те ния-хо зяи на. Имен но в этот 
пе ри од у не за ра жен ных и за ра жен ных рас те ний 
кон троль но го ва ри ан та ус та нов ле но сни же ние 

по ка за те лей yield, ETR и qP (рис., Б, В, Д) и уве-
ли че ние не фо то хи ми че ско го ту ше ния (рис., Г). 
Сле ду ет от ме тить, что у вос при им чи во го сор та 
Нев ский это сни же ние функ цио наль ной ак тив-
но сти ока за лось бо лее зна чи тель ным и од но-
на прав лен ным (рис., А–Д), чем у ус той чи во го 
сор та Су да ры ня (рис., Е–К). Ана ло гич ные за-
ко но мер но сти из ме не ний в ре ак ции фо то син-
те ти че ско го ап па ра та от ме че ны в этот пе ри од 
и у рас те ний, об ра бо тан ных ДРОП. Так, по ка за-
те ли yield (рис., Б, Ж) и qP (рис., Д, К) сни жа-
лись, а NPQ уве ли чи вал ся (рис., Г, И), дос ти гая 
наи боль ших зна че ний у за ра жен ных рас те ний. 
По лу чен ные дан ные мо гут сви де тель ст во вать 
об ин ги би ро ва нии фо то хи ми че ских про цес-
сов у рас те ний к 45-м сут кам за ра же ния, как в 
кон тро ле, так и при ДРОП-об ра бот ке. Од на ко 
не сколь ко иные дан ные по лу че ны для ско ро сти 
транс пор та элек тро нов. У рас те ний как вос при-
им чи во го, так и ус той чи во го сор тов, об ра бо-
тан ных ДРОП, к 45-м сут кам за ра же ния ве ли чи-
на ETR воз рас та ла (рис., В, З): на 10–20 % у за-
ра жен ных и на 30 % – у не за ра жен ных рас те ний. 
Воз мож но, в по сле дей ст вии ДРОП, на фо не 
пе ре рас пре де ле ния энер гии в сто ро ну не фо то-
хи ми че ских про цес сов, ак ти ви зи ру ют ся за щит-
ные ме та бо ли че ские пу ти, в том чис ле ан ти ок-
си дант ные сис те мы [По лес ская, 2007], пре пят-
ст вую щие на ру ше ни ям в ра бо те фо то син те ти-
че ско го ап па ра та рас те ний. Это обес пе чи ва ет 
бо лее эф фек тив ную за щи ту ас си ми ля ци он но го 
ап па ра та рас те ний от ин ва зии па то ге на, а так-
же при во дит к бо лее вы со кой про дук тив но сти 
рас те ний. В по ле вых ис сле до ва ни ях ра нее бы-
ло по ка за но, что к кон цу ве ге та ци он но го пе рио-
да уро жай клуб ней у рас те ний кар то фе ля, об ра-
бо тан ных ДРОП, при за ра же нии КЦН был зна-
чи тель но вы ше, чем без об ра бот ки [Сы сое ва и 
др., 2008]. Сни же ние боль шин ст ва ис сле до ван-
ных по ка за те лей флуо рес цен ции к кон цу экс пе-
ри мен та, осо бен но у за ра жен ных рас те ний обо-
их сор тов, мо жет быть свя за но и с ус ко ре ни ем 
про цес сов ста ре ния рас ти тель но го ор га низ ма.

По лу чен ные дан ные по зво ля ют вы де лить 
два эта па в ре ак ции фо то син те ти че ско го ап па-
ра та рас те ний кар то фе ля, об ра бо тан ных ДРОП, 
на за ра же ние КЦН: пер вый этап (до трех не-
дель), ко гда от сут ст ву ют ви ди мые на ру ше ния 
на уров не фо то хи ми че ских ре ак ций, вы зван ные 
за ра же ни ем, и вто рой этап (до по лу то ра ме ся-
цев), ко гда эти на ру ше ния вы яв ля ют ся. Впер-
вые про ве ден ное ис сле до ва ние по влия нию 
еже су точ ных крат ко вре мен ных сни же ний тем-
пе ра ту ры на ста нов ле ние свя зей ме ж ду рас-
те ни ем-хо зяи ном и па ра зи том по ка за ло, что 
до нор но-ак цеп тор ные от но ше ния, скла ды ваю-
щие ся ме ж ду рас те ни ем и па ра зи том, мо гут 
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кор рек ти ро вать ся при ме не ни ем ДРОП-воз дей-
ст вия. Так, на эн до тер маль ном эта пе раз ви тия, 
ко гда па ра зит по треб ля ет боль шое ко ли че ст во 
ме та бо ли тов, этот про цесс, по прин ци пу об рат-
ной свя зи, мо жет сти му ли ро вать фо то син те-
ти че скую функ цию. Рас те ния в по сле дей ст вии 
ДРОП-об ра бот ки ха рак те ри зу ют ся бо лее ак-
тив ным функ цио наль ным со стоя ни ем [Мар ков-
ская и др., 2008], обес пе чи ваю щим по вы ше ние 
ус той чи во сти и уве ли че ние на ко п ле ния ме та-
бо ли тов. Этот по вы шен ный ме та бо ли че ский 
уро вень ор га низ ма мо жет, по-ви ди мо му, рас хо-
до вать ся не толь ко на рост и раз ви тие са мо го 
рас те ния-хо зяи на, но и на по треб но сти па ра зи-
ти рую ще го на нем ор га низ ма. 

Ра бо та вы пол не на при фи нан со вой под-
держ ке гран та РФФИ-Ка ре лия (№ 08-04-98833) 
и гран та Фе де раль но го агент ст ва по об ра зо ва-
нию в рам ках ФЦП «На уч ные и на уч но-пе да го-
ги че ские кад ры ин но ва ци он ной Рос сии».
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ВЛИЯНИЕ НИЗКИХ ПОВРЕЖДАЮЩИХ 

И ЗАКАЛИВАЮЩИХ ТЕМПЕРАТУР НА АКТИВНОСТЬ 

ПРОТЕОЛИТИЧЕСКИХ ФЕРМЕНТОВ И ИНГИБИТОРОВ 

ПРОТЕИНАЗ В ЛИСТЬЯХ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

А. Ф. Титов, С. А. Фролова, В. В. Таланова

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В листьях проростков огурца (Cucumis sativus L.), подвергнутых действию низких 
повреждающих и закаливающих температур, изучали активность сериновых про-
теиназ (амидаз), цистеиновых протеиназ и ингибиторов трипсина. Показано, что 
под влиянием повреждающей температуры (5 °С) происходит быстрое и значитель-
ное увеличение активности амидаз, цистеиновых протеиназ и ингибиторов трип-
сина. При действии закаливающей температуры (10 °С) также отмечено некоторое 
усиление активности протеиназ и ингибиторов, которое предшествует во време-
ни повышению холодоустойчивости проростков. Однако при достижении макси-
мальной устойчивости активность амидаз и ингибиторов трипсина снижается, в то 
время как активность цистеиновых протеиназ сохраняется на достигнутом уровне 
в течение всего процесса закаливания растений. Полученные результаты свиде-
тельствуют об участии цистеиновых протеиназ, амидаз и ингибиторов трипсина в 
защитно-приспособительных реакциях растений огурца на действие как повреж-
дающих, так и закаливающих температур.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cucumis sativus L., амидазы, цистеиновые протеиназы, ин-
гибиторы трипсина, низкие закаливающие и повреждающие температуры.

A. F. Titov, S. A. Frolova, V. V. Talanova. EFFECT OF LOW DAMAGING 

AND HARDENING TEMPERATURES ON THE ACTIVITY OF PROTEOLYTIC 

ENZYMES AND PROTEINASE INHIBITORS IN CUCUMBER LEAVES

The activity of serine proteinases (amidases), cysteine proteinases and trypsin inhibi-
tors was studied in the leaves of cucumber (Cucumis sativus L.) plantlets exposed to low 
damaging and hardening temperatures. Exposure to a damaging temperature (5 °С) 
causes rapid and significant rise in the activity of amidases, cysteine proteinases and 
trypsin inhibitors. During exposure to a hardening temperature (10 °С) we also noted 
some intensification of the proteinase and inhibitor activity, preceding the rise in the 
plants’ cold resistance. After maximum resistance had been reached however, the 
activity of amidases and trypsin inhibitors decreases, whereas cysteine proteinase 
activity remains at the same high level throughout the hardening process. The re-
sults suggest cysteine proteinases, amidases and trypsin inhibitors participate in the 
protective and adaptive response of cucumber plants to both damaging and hardening 
temperatures.

K e y  w o r d s :  Cucumis sativus L., amidases, cysteine proteinases, trypsin inhibitors, 
low hardening and damaging temperatures.
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Введение

Как известно, в защитно-приспособитель-
ные реакции растений на действие неблагопри-
ятных факторов внешней среды вовлечены мно-
гие физиологические и биохимические процес-
сы [Тарчевский, 2001; Чиркова, 2002; Войников 
и др., 2004; Титов и др., 2006; Трунова, 2007]. 
Среди участников последних важную роль игра-
ют протеолитические ферменты, которые уча-
ствуют не только в деградации белковых моле-
кул, но и в регуляции многих внутриклеточных 
процессов посредством реакций ограниченно-
го протеолиза [Тарчевский, 2001]. Увеличение 
активности различных классов протеолити-
ческих ферментов отмечено при воздействии 
на растения биотических [Мосолов, Валуева, 
2006; Домаш и др., 2008] и абиотических факто-
ров, таких как тепловой стресс [Александрова и 
др., 1999], засоление [Parida et al., 2004; Домаш 
и др., 2008], водный дефицит [Cruz de Cavalho 
et al., 2001; Wisniewski, Zagdanska, 2001; Heing 
et al., 2004], тяжелые металлы [Домаш и др., 
2008]. Что касается аккумуляции в растениях 
ингибиторов протеолитических ферментов, вы-
ступающих в качестве регуляторов активности 
протеиназ, то их защитная роль хорошо изуче-
на только в отношении биотических факторов 
[Валуева, Мосолов, 2002; Мосолов, Валуева, 
2005, 2008]. Участие же ингибиторов протеиназ 
в реакции растений на действие абиотических 
факторов изучено слабо, и имеются лишь еди-
ничные сведения, касающиеся засоления и во-
дного стресса [Dowling et al., 1992; Dombrowski, 
2003]. Роль протеолитических ферментов и ин-
гибиторов протеиназ в реакции растений на 
действие низких повреждающих и закалива-
ющих температур также почти не исследова-
на, поэтому целью нашей работы стало изуче-
ние активности протеиназ и их ингибиторов в 
листьях проростков огурца, подвергнутых дей-
ствию указанных температур. 

Материалы и методы

Эксперименты проводили с проростками 
огурца (Cucumis sativus L.) сорта Зозуля, вы-
ращенными в рулонах фильтровальной бума-
ги на питательном растворе Кнопа в камере ис-
кусственного климата при температуре возду-
ха 25 °С, его относительной влажности 60–70 %, 
освещенности около 10 клк и фотопериоде 14 ч. 
По достижении недельного возраста проростки 
подвергали действию повреждающей (5 °С) или 
закаливающей (10 °С) температуры при неиз-
менных прочих условиях. 

Активность сериновых протеиназ (амидаз) 
определяли с помощью метода Эрлангера с 

соавт. [Erlanger et al., 1961] c использованием 
синтетического субстрата – Nα-бензоил-DL-
аргинин-4-нитроанилида гидрохлорида (БАПА). 
Активность цистеиновых протеиназ опреде-
ляли по модифицированному методу Кунитца 
[Sgarbieri et al., 1964]. Ингибиторную актив-
ность оценивали по подавлению активности 
протеолитических ферментов [Morichara et 
al., 1967]. Концентрацию белка определяли по 
Брэдфорду [Bradford, 1976], используя в каче-
стве контроля бычий сывороточный альбумин.

На рисунках приведены средние арифме-
тические значения по 2–3 независимым опы-
там, проведенным в 5–10-кратной биологиче-
ской повторности, и их стандартные ошибки. В 
статье обсуждаются величины, достоверные 
при P  0,05.

Результаты и обсуждение

Установлено, что уже в первые минуты и 
часы действия повреждающей температуры 
5 °С на проростки огурца в их листьях проис-
ходит значительное (в 2–2,5 раза) увеличение 
активности цистеиновых протеиназ и амидаз 
(рис. 1). Активность ингибиторов трипсина уже 
через 15 мин экспонирования проростков огур-
ца при 5 °С также возрастала в 2,5 раза, а в по-
следующие 5 ч действия холода постепенно 
снижалась (рис. 1). Существенно, что под влия-
нием указанного низкотемпературного воздей-
ствия холодоустойчивость проростков огурца 
снижалась [Фролова, 2008].

В начальный период действия на проростки 
закаливающей (10 °С) температуры также проис-
ходило повышение активности протеолитических 
ферментов и ингибиторов трипсина, хотя ампли-
туда этих изменений была заметно меньше, чем 
в условиях холодового повреждения (рис. 1). Тем 
не менее увеличение активности амидаз отмече-
но в течение первого часа действия закаливаю-
щей температуры, а усиление активности цисте-
иновых протеиназ и ингибиторов трипсина – че-
рез 0,5–5 ч от начала закаливания. 

Необходимо подчеркнуть, что в период суще-
ственного повышения активности протеолити-
ческих ферментов (первые 5 ч действия темпе-
ратуры 10 °С) холодоустойчивость проростков 
еще не изменялась, а ее заметный рост начи-
нался только через 8 ч от начала температурно-
го воздействия [Фролова, 2008]. Последующее 
действие температуры 10 °С вызывало даль-
нейшее возрастание устойчивости, которая до-
стигала своего максимума на 4-е сутки зака-
ливания. В связи с этим представляло интерес 
проследить характер изменения протеолитиче-
ской активности в период повышения холодо-
устойчивости растений. 
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Рис. 1. Динамика активности амидаз (А), цистеино-
вых протеиназ (Б) и ингибиторов трипсина (В) в ли-
стьях проростков огурца в начальный период дей-
ствия низкой повреждающей (5 °С) и закаливающей 
(10 °С) температуры: 

1 – действие температуры 5 °С, 2 – действие температуры 
10 °С

Установлено, что в условиях действия зака-
ливающей температуры 10 °С активность ци-
стеиновых протеиназ у огурца в течение 7 сут 
сохранялась на уровне, близком к исходно-
му, т. е. характерному для проростков, не под-
вергавшихся холодовому закаливанию (рис. 2). 
Изменения активности амидаз и ингибиторов 
трипсина  у  проростков  огурца  в целом имели 

сходную динамику: в течение первых суток 
закаливания их активность резко снижалась (в 
1,5 раза – для амидаз и в 2 раза – для ингиби-
торов трипсина) (рис. 2). Еще через сутки про-
теолитическая активность возвращалась к ис-
ходным значениям (амидазы) или несколько 
превышала их (ингибиторы трипсина), а затем, 
до момента выхода устойчивости на постоян-
ный уровень, активность амидаз и ингибиторов 
трипсина снижалась (рис. 2). 

Рис. 2. Влияние закаливающей температуры (10 °С) 
на активность амидаз (А), цистеиновых протеиназ 
(Б) и ингибиторов трипсина (В) в листьях проростков 
огурца

Очевидно, что увеличение активности амидаз 
и цистеиновых протеиназ в листьях проростков 
огурца, отмеченное уже в первые минуты и часы 
действия повреждающей температуры (5 °С), 
свидетельствует о начавшихся деструктивных 
процессах, которые необходимо блокировать 
и обеспечить восстановление нарушенных или 
поврежденных структур и функций. Вероятно, 
именно на это и направлено наблюдаемое в 
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начальный период действия холода повы-
шение активности ингибиторов протеиназ. 
Последующее увеличение активности протеиназ 
и снижение активности ингибиторов трипсина, 
уже не справляющихся в данных условиях с нарас-
тающим влиянием протеолиза, сопровождают-
ся снижением холодоустойчивости растений, на-
рушением различных физиолого-биохимических 
процессов и повреждением различных клеточных 
структур, которые в конечном итоге могут приво-
дить к гибели клеток, тканей и организма в целом.

Проведенные исследования также выяви-
ли особенности изменения активности проте-
олитических ферментов в процессе холодовой 
адаптации (закаливания) проростков огурца. 
В частности, в начальный ее период отмечено 
возрастание активности амидаз, в то время как 
при достижении максимального уровня устой-
чивости она снижалась. В отличие от этого, ста-
бильно высокий уровень активности цистеино-
вых протеиназ наблюдался на протяжении все-
го процесса закаливания, что, вероятнее все-
го, свидетельствует об их участии в процессах, 
связанных не только с ростом холодоустойчи-
вости растений, но и с поддержанием ее на по-
вышенном уровне. Отметим, что ранее значи-
тельное повышение активности цистеиновых 
протеиназ наблюдали при действии на расте-
ния пшеницы низкой [Фролова, Титов, 2008] и 
высокой [Александрова и др., 1999] закаливаю-
щих температур. 

В целом полученные нами результаты сви-
детельствуют о том, что реакция растений на 
действие низких повреждающих и закаливаю-
щих температур связана с усилением протео-
литических процессов. В частности, возраста-
ющая активность амидаз и цистеиновых про-
теиназ в начальный период воздействия холо-
да усиливает распад белков в клетках растений. 
Вероятно, контролируя концентрацию белков 
и пептидов, протеолитические ферменты уча-
ствуют в модификации и устранении биополи-
меров, уже не выполняющих (или выполняющих 
не в полной мере) в этих условиях необходи-
мые организму функции, а также обеспечива-
ют клетку мономерными субстратами для син-
теза стрессовых (шоковых) белков [Блехман, 
Шеламова, 1992; Тарчевский, 2001], которые 
являются важным фактором устойчивости кле-
ток [Войников и др., 2004; Титов и др., 2006; 
Трунова, 2007]. 

Отмеченное в процессе повышения устой-
чивости усиление активности ингибиторов 
трипсина, которое происходит на фоне неко-
торого снижения активности трипсиноподоб-
ных протеиназ, определяется их способно-
стью обратимо связывать ферменты и пере-

водить их в неактивное состояние [Валуева, 
Мосолов, 2002]. Следовательно, выступая 
в качестве регуляторов активности протеи-
наз, ингибиторы протеолитических фермен-
тов предотвращают преждевременный рас-
пад вновь синтезированных белков, способ-
ствуя тем самым поддержанию повышенной 
холодоустойчивости.

Таким образом, полученные нами резуль-
таты позволяют заключить, что изменения 
в активности цистеиновых протеиназ, ами-
даз и ингибиторов трипсина выступают в 
качестве одной из неспецифических защитно-
приспособительных реакций растений в на-
чальный период действия на них как закалива-
ющих, так и повреждающих температур. Однако 
в дальнейшем в условиях холодового повреж-
дения протеиназы и их ингибиторы играют 
важную роль в развитии необратимых (деструк-
тивных) процессов, а при закаливающих темпе-
ратурах – способствуют долговременной адап-
тации растений. 

Работа выполнена при финансовой под-
держке РФФИ (грант № 10-04-00650а).
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Введение

Известно, что для изучения наследствен-
ных аномалий особую ценность представля-
ют мутантные формы лабораторных животных 
[Бландова и др., 1983]. В биомедицинских ис-
следованиях могут быть использованы некото-
рые окрасы, полученные в результате мутаций 
в ходе одомашнивания американской норки 

(Mustela vison Schreber, 1777). В настоящее вре-
мя у норки уже зафиксировано 35 мутаций пиг-
ментации доминантной, полудоминантной и ре-
цессивной природы, на основе которых в усло-
виях клеточного разведения создано свыше 
ста комбинативных окрасочных форм [Ильина, 
Кузнецов, 1983; Колдаева и др., 2003; Трапезов, 
Трапезова, 2009]. При этом было показано, что 
мутации генов окраски, как правило, влияют на 
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МУТАНТНЫЕ НОРКИ КАК МОДЕЛЬ 

В БИОМЕДИЦИНСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ

Л. Б. Узенбаева1, А. Г. Кижина1, В. А. Илюха1, 2, Н. Н. Тютюнник1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Петрозаводский государственный университет

Представлены результаты исследования гранулогенеза в нейтрофильных и эози-
нофильных лейкоцитах у половозрелых норок трех генотипов – стандартной темно-
коричневой (+/+), монорецессивной серебристо-голубой (p/p) и дирецессивной 
сапфировой (a/ap/p). У норок сапфирового окраса наблюдается аномалия лейко-
цитов, сходная с синдромом Чедиак-Хигаши (СЧХ). Дефект гранул формируется в 
лейкоцитах костного мозга, находящихся как в митотическом, так и постмитотиче-
ском периоде созревания. Наибольшая степень нарушения (самая большая вели-
чина и наименьшее количество гранул) обнаружена в период функциональной зре-
лости в лейкоцитах запасного пула костного мозга и циркулирующих в перифери-
ческой крови. Норки, гомозиготные по гену алеутского окраса (a/a), в том числе и 
сапфировые, могут быть использованы в качестве модельных животных для иссле-
дования биологии и патологии клеточных органелл. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  лейкоциты, костный мозг, периферическая кровь, норки, 
устойчивость, генотипы.

L. B. Uzenbaeva, A. G. Kizhina, V. A. Ilukha, N. N. Tutyunnik. THE MUTANT 

MINKS AS A MODEL OF BIOMEDICAL INVESTIGATIONS

Granulogenesis in netrophil and eosinophil leucocytes of standard (+/+), monorecessive 
silver-blue (p/p) and direcessive sapphire (a/ap/p) adult mink were studied. The 
leucocyte abnormality like Chediak-Higashi syndrome (CHS) was demonstrated in 
sapphire mink. Defect of granules is formed in leucocytes of bone marrow at mitotic and 
post mitotic stages of maturations. The largest degree of disturbance (maximal size and 
minimal number of granules) was reveal in bone marrow and blood mature leucocytes. 
Minks with aleutian mutation (a/a), including sapphire mink can be used as model for 
research biology and pathology of cell organelles.

K e y  w o r d s :  leucocytes, bone marrow, peripheral blood, minks, resistance, 
genotypes.
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физиологические и биохимические признаки, в 
частности, на репродуктивные качества и жиз-
неспособность организма [Беляев и др., 1981]. 

Генетическая формула окраски стандарт-
ной темно-коричневой норки, близкой к дико-
му типу, может быть представлена формулой 
AABBCCddeeffGGHHIIJJKKMMnnOOPPRRQQssTTwwzz  

[Колдаева и др., 2003; Трапезов, Трапезова, 
2009]. Гены, определяющие другие наслед-
ственные качества, в ней не обозначены. С точ-
ки зрения влияния на устойчивость организма 
особый интерес представляет изучение рецес-
сивной алеутской мутации (a/a) и комбинатив-
ных форм норок, созданных на ее основе. 

Алеутские норки (прежние известные назва-
ния ганметалл, голубые Вариса, алеутские го-
лубые), имеющие почти черный с голубым от-
тенком мех, появились в 1939 г. в США [Ильина, 
Кузнецов, 1983; Beautiful Fur…, 1988; Трапезов, 
Трапезова, 2009]. Несмотря на повышенный 
спрос, норки этого генотипа вследствие по-
ниженной воспроизводительной способности 
и резистентности, а также небольших разме-
ров тела не получили широкого распростране-
ния. В той или иной степени гомозиготное со-
стояние гена алеутской окраски у комбинатив-
ных форм норок негативно влияет на жизне-
способность, устойчивость к ряду заболева-
ний и репродуктивную функцию. Более поздни-
ми исследованиями было показано, что норки, 
рецессивные по гену алеутского (a/a) окраса, 
имеют дефект лейкоцитов [Padgett et al., 1963], 
сходный с синдромом Чедиак-Хигаши (СЧХ) че-
ловека [Chediak, 1952; Higashi, 1954]. Согласно 
литературным данным, аналогичная СЧХ ге-
нетическая патология выявлена у животных из 
различных таксономических групп – герефорд-
ской породы крупного рогатого скота [Padget et 
al.,1964], бежевых мышей и крыс [Ozaki et al., 
1994], персидских кошек [Kramer et al., 1977] 

и дельфинов-косаток [Ridgway, 1979]. Из пуш-
ных зверей, разводимых в неволе, аномальные 
лейкоциты наблюдаются и у некоторых рецес-
сивных мутаций лисиц и песцов – жемчужной 
Мансфилда (b/b s/s) и сапфировой (p/p s/s), а 
также редкой формы голубых песцов – арктик 
блу (g/g) [Ness et al., 1985; Beautiful Fur…, 1988]. 

Кроме алеутских, атипичные лейкоциты со-
держатся в крови у некоторых ди- и трирецес-
сивных комбинативных форм мутантных но-
рок [Lutzner et al., 1966]. К ним относятся нор-
ки, гомозиготные по алеутскому гену, в частно-
сти – сапфировые (a/a p/p), лавандовые (m/m 
a/a), голубой ирис (a/a ps/ps или a/a p/ps), па-
стельсапфировые (b/b a/a p/p), виолет (m/m 
a/a p/p), жемчужные американские (k/k a/a p/p) 
и хоуп (r/r a/a p/p).

При этом заболевании у норок наблюдается 
повышение чувствительности к бактериальной 
и вирусной инфекции, ослабление пигмента-
ции, склонность к лимфоидной пролиферации, 
кровоизлияниям в слизистые оболочки, а так-
же анемия и высокая смертность в раннем воз-
расте. Рассматриваемая патология носит си-
стемный характер, о чем свидетельствует нали-
чие необычных «включений» или больших гранул 
в лейкоцитах и клетках различных органов: пече-
ни, поджелудочной железы, желудка, слизистой 
двенадцатиперстной кишки, надпочечников, ги-
пофиза и прианальных желез. Аномальные ор-
ганеллы в тканях «неалеутских» норок обнару-
живаются редко, что, возможно, связано с вли-
янием токсических факторов и возраста [Lutzner 
et al., 1966]. Параллельно с увеличением гранул 
и изменением их формы в лейкоцитах и тканях 
у норок с алеутской мутацией наблюдается на-
рушение пигментогенеза в волосах и радужной 
оболочке глаз [Lutzner et al., 1966]. 

В предыдущих исследованиях нами уста-
новлено, что в лейкоцитах крови сапфировых 
норок, гомозиготных по серебристо-голубому 
(p/p) и алеутскому (a/a) генам, содержатся уве-
личенные гранулы, которые, исходя из данных 
цитохимического анализа, являются морфоло-
гической разновидностью лизосом [Узенбаева 
и др., 2004, 2009]. Дефектные гранулы являются 
пероксидазопозитивными, и в них обнар ужена 
активность лизосомальных ферментов (альфа-
нафтилаце тат и нафтол-AS-D-хлорацетат эсте-
раза), а также катионный протеин. Вне этих гра-
нул сосредоточены ШИК-положительный мате-
риал, а в эозинофилах – и щелочная фосфатаза.

С целью изучения механизма формирова-
ния дефекта изучали процесс гранулогене-
за в лейкоцитах у сапфировых норок (a/ap/p). 
Сравнительный анализ проводили по отноше-
нию к стандартной темно-коричневой норке 
(+/+), близкой к исходному типу, и монорецес-
сивной серебристо-голубой (p/p). 

Материалы и методы

Исследование осуществлено на половозре-
лых норках обоего пола, разводимых в зверохо-
зяйстве Республики Карелия. На окрашенных по 
Паппенгейму мазках крови и костного мозга из 
эпифизов трубчатых костей на светомикроско-
пическом уровне оценивали морфологические 
особенности лейкоцитов при созревании от ми-
елоцита до зрелого нейтрофила и после выхода 
в периферическую кровь [Справочник…, 1975]. 
Для определения величины аномальных гранул 
в лейкоцитах и получения микрофотографий у 
сапфировых норок использовали компьютер-
ную систему анализа изображений (програм-



54

ма Видио-Тест-Мастер-4) с цветной цифровой 
видеокамерой. Обработку цифрового материа-
ла проводили общепринятыми методами вари-
ационной статистики.

Результаты и обсуждение

В постнатальном онтогенезе у млекопитаю-
щих и человека созревание эритроцитов, зер-
нистых лейкоцитов и мегакариоцитов происхо-
дит в костном мозге. Имеются единичные све-
дения о его составе и морфологии лейкоци-
тов у норок [Пономаренко, 2007]. Полученные 
нами микрофотографии клеточного соста-
ва костного мозга представлены на рис. 1. 

Рис. 1. Клетки костномозгового кроветворения: 

а – стандартной темно-коричневой (+/+), б – монорецес-
сивной серебристо-голубой (p/p), в – дирецессивной 
сапфировой (a/ap/p) норок. Здесь и на рис. 3, 4 окраска 
по Паппенгейму. Об. 100, ок. 10. Масштаб 10 мкм

Морфологический анализ показал, что у поло-
возрелых стандартных темно-коричневых (рис. 
1, а), серебристо-голубых (рис. 1, б) и сапфиро-
вых (рис. 1, в) норок костный мозг имеет обыч-
ный для млекопитающих клеточный состав, в 
котором наблюдаются элементы гранулоци-
тарного, эритроцитарного, мегакариоцитарно-
го рядов, находящихся на различных стадиях 
созревания (рис. 2). Среди гранулоцитов пре-
обладают нейтрофильные формы, в меньшей 
степени видны эозинофильные и совсем ред-
ко – базофильные лейкоциты. Мононуклеары – 
моноциты, макрофаги, лимфоциты и плазмати-
ческие клетки – обнаружены в незначительном 
количестве. Встречаются остеобласты, остео-
класты, фигуры митоза и апоптоза. Стволовые 
клетки, которые, как известно, в нормаль-
ных условиях также присутствуют в кроветвор-
ной ткани, по морфо-цитохимическим крите-
риям идентифицировать невозможно [Кисляк, 
Ленская, 1978; Козинец и др., 2004]. В перифе-
рической крови в норме, как правило, имеются 
зрелые лейкоциты и только в небольшом коли-
честве – палочкоядерные формы.

В костном мозге лейкоциты гранулоци-
тарного ряда (нейтрофилы, эозинофилы, ба-
зофилы) проходят путь от молодой незрелой 
до функционально-активной клетки (рис. 2). 
Различают следующие стадии созревания – 
миелобласты, промиелоциты, миелоциты, ме-
тамиелоциты, палочкоядерные и зрелые фор-
мы. Клеточные элементы первых трех стадий 
(миелобласты, промиелоциты, миелоциты) от-
носятся к пролиферирующему пулу, а последу-
ющие (метамиелоциты, палочкоядерные и зре-
лые формы) – составляют класс неделящих-
ся клеток. Зрелые лейкоциты представляют за-
пасной пул клеток, поступающих в циркуляцию, 
в связи с запросами организма. Начиная с про-
миелоцита, в зависимости от характера цио-
плазматической зернистости – эозинофиль-
ной, нейтрофильной и базофильной – созрева-
ние идет в трех направлениях. На представлен-
ной упрощенной схеме гранулогенеза видно, 
что при развитии от промиелоцита до зрелого 
гранулоцита происходит изменение величины 
клетки, свойств цитоплазмы и формы и струк-
туры ядра и формирование гранулярного аппа-
рата. Перечисленные признаки являются кри-
териями в оценке различных стадий грануло-
цитов. Мы в своих исследованиях опирались на 
рекомендации, имеющиеся в работах по гема-
тологии [Кисляк, Ленская, 1978; Козинец и др., 
2004; Соболева, Владимирская, 2004]. 

Важнейшим моментом в дифференци-
ровке лейкоцитов гранулоцитарного ряда, 
относящихся к высокоспециализированным 
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Рис. 2. Гранулоцитарный росток костного мозга 
(по Т. Н. Соболевой и Е. Б. Владимирской, 2004) 

клеткам, является образование органелл, име-
нуемых гранулами – первичными (азурофиль-
ные) и вторичными (специфические) в нейтро-
филах и специфическими в эозинофилах. В ис-
следованиях нейтрофилов показано присут-
ствие трех типов гранул [Алмазов и др., 1979; 
Козинец др., 2001], в эозинофилах – одного 

[Козинец др., 2001] или двух. Кроме относи-
тельно крупных эозинофильных гранул иногда 
наблюдаются еще более мелкие, которые об-
разуются на стадии метамиелоцита [Дроздов, 
Дроздова, 2008]. Первичные и вторичные гра-
нулы не идентичны по содержанию фермен-
тов и других биологически активных соеди-
нений. Согласно литературным данным, пер-
вичный гранулогенез в нейтрофилах осущест-
вляется в ранних промиелоцитах (иногда в 
миелобластах), вторичный – в миелоцитах. 
Цитоплазматическая сеть и комплекс Гольджи, 
участвующие в процессе образования гранул, 
особенно развиты на ранних этапах развития и 
редуцируются при созревании. В ранних лей-
коцитах норок наличие белоксинтезирующего 
аппарата продемонстрировано в электронно-
микроскопических исследованиях [Lutzner et 
al., 1966]. 

Стандартные темно-коричневые (генети-
ческий символ – (+/+) и серебристо-голубые 
норки (p/p). Зрелые нейтрофильные лейко-
циты и их предшественники у стандартных и 
серебристо-голубых норок имеют едва замет-
ную зернистость, а эозинофильные – относи-
тельно крупные специфические гранулы. В мор-
фологии этих двух типов клеток, находящихся 
на разных стадиях, обнаружено большое сход-
ство (рис. 3). Структурно-морфологических 
различий на свето-микроскопическом уровне 
в ранних и зрелых нейтрофилах и эозинофилах 
между стандартными и серебристо-голубыми 
норками не выявлено. Однако ультрацитохи-
мический анализ свидетельствует о некото-
рых особенностях гранулогенеза и морфоло-
гии лейкоцитов у норок по сравнению с други-
ми хорошо изученными животными, в частно-
сти кроликами и морскими свинками [Davis et 
al., 1971a, b]. К одной из ранних морфологиче-
ски распознаваемых стадий гранулоцитов от-
носятся промиелоциты – самые крупные клет-
ки с бобовидным или округлым ядром, с види-
мыми нуклеолами, базофильной цитоплазмой 
и розовой или розовато-фиолетовой зернисто-
стью. Ранние нейтрофильные и эозинофиль-
ные промиелоциты иногда трудно различимы 
между собой. В миелоцитах сохраняется ба-
зофилия цитоплазмы, иногда заметны нуклео-
лы, снижено ядерно-цитоплазматическое отно-
шение (рис. 3, а, д). Последующие изменения в 
метамиелоцитах (рис. 3, б, е), палочкоядерных 
(3, в, ж), а также зрелых нейтрофилах и эозино-
филах направлены на уменьшение базофилии 
цитоплазмы и сегментацию ядра (рис. 3, з, г). 

Эозинофильные лейкоциты проходят те 
же стадия развития, что и нейтрофильные 
(рис. 3, а–г). При созревании от миелоцита до 
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зрелого эозинофила исчезают ядрышки, снижа-
ется степень базофилии цитоплазмы и ядерно-
цитоплазматическое соотношение, происходит 
сегментация ядра. Для миелоцитов характер-
на обильная оранжево-красная зернистость, ко-
торая образуются в промиелоцитах. В молодых 
миелоцитах встречаются незрелые гранулы, бо-
лее темного цвета, чем в зрелых эозинофилах. В 
цитоплазме зрелых эозинофилов и их предше-
ственников у темно-коричневых и серебристо-
голубых норок, так же как и у других видов мле-
копитающих, имеется многочисленные отно-

сительно однородные по форме и размеру 
оранжево-розовые гранулы. Величина их при 
созревании эозинофилов у норок этих геноти-
пов если и изменяется, то очень незначительно. 

Сапфировые норки (a/a p/p). В грануло-
цитах костного мозга у сапфировых норок 
формируются аномально большие гранулы. 
Микрофотографии клеточных элементов кост-
ного мозга сапфировых норок представлены на 
рис. 4, а морфометрические параметры гранул 
при созревании нейтрофилов и эозинофилов – 
на рис. 5 и 6. 

Рис. 3. Костный мозг темно-коричневой стандартной норки: 

эозинофильные миелоцит (а) и метамиелоцит (б), палочкоядерный (в) и сегментоядерный (г) эозинофилы, нейтрофильные 
миелоцит (д) и метамиелоцит (е), палочкоядерный (ж) и сегментоядерный (з) нейтрофилы (отмечены стрелками) 

Рис. 4. Костный мозг сапфировой норки: 

эозинофильные миелоцит (а) и метамиелоцит (б), палочкоядерный (в) и сегментоядерный (г) эозинофилы, нейтрофильные 
миелоцит (д) и метамиелоцит (е), палочкоядерный (ж) и сегментоядерный (з) нейтрофилы. В цитоплазме видны «гигант-
ские» гранулы (отмечены стрелками) 
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Рис. 5. Количество (а), площадь (б) и суммарная площадь гранул (в) в эозинофилах сапфировых 
норок: 

представлены средние значения (столбики), моды (точки) и границы колебаний. Различия достоверны по срав-
нению с эозинофильным * – миелоцитом,  – метамиелоцитом,  – палочкоядерным эозинофилом и # – со зре-
лым эозинофилом костного мозга (критерий Вилкоксона – Манна – Уитни)
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Рис. 6. Количество (а), площадь (б) и суммарная площадь (в) в нейтрофилах сапфировой норки: 

различия достоверны по сравнению с нейтрофильным * – миелоцитом и  – метамиелоцитом (критерий 
Вилкоксона – Манна – Уитни)
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Особенно демонстративны изменения ко-
личества, величины, формы и структуры гра-
нул, происходящие в эозинофилах (рис. 4, а–г; 
5). На ранних стадиях, в частности в миелоци-
тах, обнаружены сравнительно крупные, поч-
ти однородные гранулы, без заметных в све-
товом микроскопе признаков слияния (рис. 
4, а). Иногда среди них присутствуют и более 
мелкие, соизмеримые с нормальными грану-
лами, характерными для темно-коричневых но-
рок. По-видимому, в процессе гранулогенеза в 
миелоцитах у сапфировых норок по сравне-
нию со стандартными и серебристо-голубыми, 
как правило, формируются гранулы большей 
величины. В последующие стадии выявлено 
их укрупнение, которое усиливается по мере 
созревания (рис. 4, б–г). Полученные данные 
согласуются с электронно-микроскопическими 
исследованиями, в которых показано, что нару-
шения нарастают в процессе развития [Davis et 
al., 1971b]. 

Помимо образования «гигантских» гранул 
наблюдается уменьшение их количества (рис. 
5, а). В пролиферирующем пуле это может быть 
связано с распределением между дочерними 
клетками в ходе митоза, в остальные периоды – 
в метамиелоцитах, палочкоядерных и сегмен-
тоядерных эозинофилах за счет слияния гранул 
в конгломераты. Об объединении отдельных 
эозинофильных гранул и образовании единой 
сложной структуры, ограниченной мембраной, 
свидетельствуют морфологические признаки. 
В ходе дифференцировки количество гранул 
уменьшается в 3 или немногим больше раза – 
от 41,9 в эозинофильном миелоците до 14,6 в 
зрелом эозинофиле костного мозга и до 12,4 в 
периферической крови (рис. 5, а). Причем раз-
личия в более зрелых формах – палочкоядер-
ных и зрелых эозинофилах – достоверны по 
сравнению с ранними – миелоцитами и мета-
миелоцитами. 

Объединение и слияние гранул, а возмож-
но, и их деструкция приводят к тому, что об-
щая площадь, занимаемая гранулами в зрелых 
клетках, ниже, чем в молодых (рис. 5, в). В зре-
лых эозинофилах костного мозга и крови вели-
чина одной гранулы достоверно выше, по срав-
нению с предыдущими стадиями (рис. 5, б). 
Различия между зрелыми эозинофилами крови 
и костного мозга также достоверны. Из иссле-
дованных нами стадий наиболее крупные гра-
нулы обнаружены в зрелых эозинофилах пери-
ферической крови, а относительно мелкие – в 
миелоцитах. Границы колебаний морфометри-
ческих параметров, как правило, особенно ве-
лики на ранних этапах развития и в сегменто-
ядерных нейтрофилах крови. 

Изменение морфометрических параметров 
аномальных гранул в процессе созревания 
нейтрофильных лейкоцитов носит иной, более 
сложный характер, хотя направленность изме-
нений одинакова (рис. 6). В нейтрофилах нару-
шение процесса формирования гранул проис-
ходит на более ранних стадиях, чем в эозино-
филах. Об этом свидетельствует наличие ано-
мальных структур в клеточных элементах мито-
тического пула – миелоцитах (рис. 4, д). В них 
наблюдаются скопления крупных гранул, по-
видимому ограниченных мембраной в общую 
структуру, что не свойственно стандартным и 
серебристо-голубым норкам. Конгломераты 
в световом микроскопе имеют сложное стро-
ение, они состоят из мелких гранул кирпично-
красного цвета и менее плотного, светлого ма-
трикса. Электронно-микроскопическими ис-
следованиями подтверждено наличие в лейко-
цитах у мутантных алеутских норок неправиль-
ной формы «гигантских включений», состоя-
щих из электронно-плотных тел и ламеллярных 
структур. Патологически измененные гранулы 
присутствуют наряду с нормальными, имеющи-
ми округлую, овальную или гантелеобразную 
форму [Lutzner et al., 1966]. 

Наибольшее количество аномальных гра-
нул выявлено на ранних стадиях развития – в 
миелоцитах и метамиелоцитах (рис. 4, д–е; 6, 
а). В зрелых элементах – нейтрофилах и па-
лочкоядерных формах – содержание гранул 
по сравнению с миелоцитами и метамиелоци-
тами уменьшается, но величина их становит-
ся больше (рис. 4, ж–з; 6, б). При созревании 
от миелоцита до зрелого нейтрофила кост-
ного мозга и периферической крови количе-
ство гранул соответственно снижается в 3,7 и 
3,1 раза, а площадь одной гранулы в сред-
нем увеличивается в 1,5 раза. Различие в со-
держании гранул в палочкоядерных и зрелых 
нейтрофилах существенно ниже, а величина 
отдельной гранулы выше, чем в миелоцитах и 
метамиелоцитах.

В результате нарушения гранулогенеза в пе-
риферическую кровь поступают нейтрофилы с 
патологически измененными гранулами, состо-
ящими из гомогенного материала, окрашиваю-
щегося менее интенсивно, чем на ранних ста-
диях созревания. 

Заключение 

Таким образом, в костном мозге у норок ис-
ходного типа, стандартных темно-коричневых 
(генетический символ – +/+), и монорецессив-
ных мутантных серебристо-голубых норок (p/p) 
выявлены сходные морфологические измене-
ния в процессе созревания от миелоцита до 
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зрелого нейтрофила и эозинофила. У дирецес-
сивных сапфировых норок (a/ap/p), содержа-
щих в гомозиготном состоянии ген алеутской 
окраски, наблюдается нарушение гранулоге-
неза. Дефект заключается в формировании в 
лейкоцитах гранулоцитарного ряда – нейтро-
филах, эозинофилах и базофилах – аномаль-
но увеличенных цитоплазматических гранул за 
счет уменьшения их количества. Укрупнение 
гранул обнаружено на всех этапах созрева-
ния, включая клеточные элементы пролифери-
рующего пула и в постмитотическом периоде. 
На светооптическом уровне в части нейтрофи-
лов и во всех эозинофилах наблюдается обра-
зование единой структуры, которая состоит из 
мелких гранул и менее плотного, светлого ма-
трикса. Характер изменений развития аномаль-
ных гранул в гранулоцитах – нейтрофилах и эо-
зинофилах – неодинаков. Если в нейтрофилах 
процесс укрупнения отдельных гранул происхо-
дит, как правило, уже в миелоцитах, то в эози-
нофилах наиболее интенсивно на последующих 
стадиях развития – в палочкоядерных и зрелых 
нейтрофилах. Различия в формировании ано-
мальных гранул в нейтрофилах и эозинофилах, 
по-видимому, объясняются функциональными 
особенностями этих типов гранулоцитов и, воз-
можно, временем прохождения отдельных ста-
дий в процессе клеточной дифференцировки. 
Результаты наших исследований и литератур-
ные данные свидетельствуют о том, что анома-
лия лейкоцитов имеет сходство с редким врож-
денным заболеванием – СЧХ человека и неко-
торых животных. Норки, гомозиготные по гену 
алеутского окраса (a/a), в том числе и сапфи-
ровые, могут быть использованы в качестве мо-
дельных животных как для исследования ме-
ханизма патологии лизосом, характерной для 
СЧХ, так и вообще для изучения биологии кле-
точных органелл. 

Работа выполнена при финансовой под-
держке грантов Президента РФ НШ–306.2008.4 
и НШ–3731.2010.4.
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Введение

Открытие чуть более полувека назад мела-
тонинсекретирующей роли эпифиза приве-
ло к интенсивному изучению физиологических 
функций этого органа, ранее считавшегося ру-
диментарным. Установленные для мелатонина 
уникальные антиоксидантные свойства позво-

лили возвести эпифиз в ранг органов, контро-
лирующих не только формирование различных 
биологических ритмов, но и процесс старения, 
по крайней мере, у млекопитающих [Pierpaoli, 
Bulian, 2001]. Несмотря на то что свет являет-
ся практически единственным экологическим 
фактором, обладающим четко выраженной су-
точной и сезонной периодичностью, физиоло-

Труды Карельского научного центра РАН
№ 2. 2010. С. 62–67

УДК 591.542: 591.1: 599.323.4

ВЛИЯНИЕ ПОСТОЯННОГО ОСВЕЩЕНИЯ 

НА АНТИОКСИДАНТНУЮ СИСТЕМУ КРЫС 

ЗАВИСИТ ОТ ВОЗРАСТА ЖИВОТНЫХ

Е. А. Хижкин1, Т. Н. Ильина1, Т. А. Лотош2, 
В. А. Илюха1, 2, И. А. Виноградова2, В. Н. Анисимов3

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Петрозаводский государственный университет
3 НИИ онкологии им. проф. Н. Н. Петрова Росмедтехнологий

Исследована активность антиоксидантных ферментов и содержание токоферо-
ла в различных органах, а также продолжительность жизни крыс, подвергавших-
ся воздействию постоянного освещения с месячного и четырнадцатимесячного 
возраста. Установлено, что влияние постоянного освещения начиная с 14-месяч-
ного возраста способно приводить к более позднему «старению» антиоксидант-
ной системы, что, возможно, является одной из причин продления жизни живот-
ных. Содержание животных с месячного возраста при постоянном освещении ока-
зывает противоположное воздействие на компоненты АОС и сопровождается со-
кращением жизни крыс.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  постоянное освещение, антиоксидантная система, продол-
жительность жизни.

E. A. Khizhkin, T. N. Ilyina, T. A. Lotosh, V. A. Ilukha, I. A. Vinogradova, 

V. N. Anisimov. EFFECT OF CONTINUOUS LIGHT ON RATS ANTIOXIDANT 

SYSTEM IS DEPEND ON ANIMALS AGE

We evaluated the effect of exposure to constant light started at the age of 1 month and 
at the age of 14 months on the survival, life span and age-related dynamics of activity 
antioxidant enzymes and level of -tocopherol in various organs in comparison to the rats 
maintained at the standard (12 : 12) light/dark regimen. The exposure to constant light 
started at the age of 14 months delayed aging of enzymatic and non-enzymatic compo-
nent of antioxidant defence system that, probably, is one of the reasons of prolongation 
of a life span of animals. Circadian disruption induced by light-at-night started at the age 
of 1 month accelerates aging.

K e y  w o r d s :  light-at-night, antioxidant enzymes, life span.
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гические механизмы его влияния на организм 
млекопитающих выяснены слабо [Анисимов, 
2008]. Практически одновременно с открытием 
мелатонина получила свое распространение, 
а чуть позже и подтверждение свободноради-
кальная теория старения Хармана – Эмануэля 
[Harman, 1956; Эмануэль, 1975]. Два открытия 
позволили модулировать с помощью различ-
ных световых режимов как состояние антиокси-
дантной системы (АОС), так и влияние на про-
должительность жизни. Было обнаружено, что 
продолжительность жизни животных отрица-
тельно коррелирует с уровнем основного мета-
болизма и аутоокисляемостью тканей [Dowling, 
Simmons, 2009], а одним из способов защиты 
клеток от действия активных форм кислорода 
является повышение или восстановление ак-
тивности антиоксидантных ферментов (АОФ), 
в том числе и в результате их синтеза de novo 
[Gutteridge, 1995].

Однако нерешенным остается вопрос, свя-
занный, прежде всего, с моментом начала воз-
действия постоянного освещения, вызывающе-
го функциональное «выключение» пинеальной 
железы. В литературе имеются сведения о том, 
что эпифиз в определенные возрастные перио-
ды способен запускать внутреннюю «програм-
му» старения организма [Pierpaoli, Bulian, 2001, 
2005].

Целью нашего исследования было изучение 
влияния постоянного освещения, воздействие 
которого начиналось в возрасте одного (пери-
од становления репродуктивной функции) и че-
тырнадцати (время начала снижения синтеза 
половых гормонов и «старения» многих физи-
ологических функций) месяцев, на активность 
АОФ – супероксиддисмутазы (СОД) и каталазы, 
содержание токоферола в органах, а также на 
продолжительность жизни крыс.

Материалы и методы

Опыт проводили на самцах и самках крыс ли-
нии ЛИО, содержавшихся на стандартном ра-
ционе вивария со свободным доступом к воде. 
Были сформированы 3 группы животных: пер-
вая содержалась в стандартных условиях осве-
щения в течение всей жизни (12 часов свет/
12 часов темнота; LD) и являлась контрольной, 
вторая и третья – при постоянном освещении 
с возраста одного месяца (LL-1) и 14 месяцев 
(LL-14), соответственно. 

У крыс первых двух групп (LD и LL-1) образ-
цы тканей печени, почек, сердца отбирали по-
сле декапитации в 6, 12, 18 и 24 месяца, у жи-
вотных третьей группы (LL-14) – в 15, 18, 24 и 
30 месяцев. Определение активности фермен-

тов проводили спектрофотометрически: СОД 
по модифицированной адренохромной мето-
дике [Misra, Fridovich, 1972], каталазы – по коли-
честву разложенной перекиси водорода [Bears, 
Sizer, 1952]. Концентрацию токоферола опре-
деляли методом ВЭЖХ [Скурихин, Двинская, 
1989]. Оценивали различные показатели, ха-
рактеризующие продолжительность жизни в 
каждой из групп: среднюю продолжительность 
жизни (СПЖ), СПЖ последних 10 % крыс и мак-
симальную продолжительность жизни (МПЖ) 
животных. Полученные данные обрабатывали 
общепринятыми методами вариационной ста-
тистики, сравнение проводили с применени-
ем непараметрического критерия Вилкоксо-
на – Манна – Уитни, влияние факторов оцени-
вали с использованием дисперсионного ана-
лиза [Коросов, Горбач, 2007]. Работа выполне-
на с соблюдением международных принципов 
Хельсинкской декларации о гуманном отноше-
нии к животным, принципов гуманности, изло-
женных в директиве Европейского Сообщества 
(86/609/ЕС), «Правил проведения работ с ис-
пользованием экспериментальных животных», 
«Биоэтических правил проведения исследова-
ний на человеке и животных».

Результаты и обсуждение

Установлено, что с возрастом происходит в 
разной степени выраженное рассогласование в 
работе ферментов антиоксидантной системы у 
крыс первых двух групп. В печени и почках крыс 
групп LD и LL-1 отмечено снижение активности 
СОД к 12 месяцам с последующим увеличени-
ем к 18-месячному возрасту, тогда как актив-
ность каталазы, наоборот, повышалась у 12-ме-
сячных крыс и снижалась к 18 месяцам. В отли-
чие от этого, у крыс, содержавшихся при посто-
янном освещении с 14 месяцев, наблюдалась 
синхронность изменений активности фермен-
тов – при увеличении активности СОД возрас-
тала и активность каталазы. Для этих фермен-
тов в обоих органах зарегистрирована сезон-
ная цикличность изменений активности. При 
сохранении этой цикличности у группы LL-14 
наблюдалась и более высокая активность обо-
их ферментов, причем ее максимальные значе-
ния отмечались в двухлетнем возрасте, а не в 
12 и 18 месяцев, как это происходило в первых 
двух группах (рис. 1, 2).

В сердечной мышце у крыс, содержавшихся 
в условиях стандартного и постоянного осве-
щения с месячного возраста, активность СОД 
снижалась уже к первому году и сохранялась 
на этом уровне в течение дальнейшей жизни. У 
крыс, находившихся при постоянном освеще-
нии с 14 месяцев, активность этого фермен-
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та начиная с 18 месяцев резко увеличивалась 
и среднее ее значение к 30 месяцам более чем 
в 7 раз превышало таковое у 15-месячных жи-
вотных (рис. 3). Активность каталазы в сердце 
крыс группы LL-1 несколько увеличивалась к 
18 месяцам, тогда как ее активность у крыс 
группы LL-14 повышалась к 24 месяцам.

Рис. 1. Возрастные изменения активности СОД (А), 
каталазы (Б) и содержания токоферола (В) в печени 
крыс, содержавшихся в различных режимах освеще-
ния:

LD – стандартное освещение, LL-1 – постоянное освеще-
ние с месячного возраста, LL-14 – постоянное освещение 
с 14 месяцев; * – различия достоверны по сравнению с жи-
вотными, содержавшимися при LD,  – различия достовер-
ны по сравнению с животными, содержавшимися при LL-1

Снижение активности АОФ, свидетель-
ствующее о «старении» АОС, в органах крыс, с 
14 месяцев содержавшихся в условиях посто-
янного освещения, происходило позже (24 ме-
сяца), чем у животных, которые находились при 

стандартном и постоянном освещении с месяч-
ного возраста. Активность как СОД, так и ката-
лазы в большинстве органов 24-месячных крыс 
группы LL-1 была ниже по сравнению с их ак-
тивностью  у животных того же возраста груп-
пы LL-14.

При изучении состояния АОС необходимо не 
только учитывать изменения, касающиеся ан-
тиоксидантных ферментов, но и принимать во 
внимание ее неферментативный компонент. 
Было установлено, что содержание токоферо-
ла в органах крыс, так же как и активность АОФ, 
различалось в зависимости от сроков нача-
ла экспериментальных воздействий. При этом 
возрастное снижение концентрации токоферо-
ла в органах крыс, находившихся в группах LD и 
LL-1, наступало раньше, чем у животных LL-14 
(рис. 1–3).

Рис. 2. Возрастн  ые изменения активности СОД (А), ка-
талазы (Б) и содержания токоферола (В) в почках крыс, 
содержавшихся в различных режимах освещения:
усл. обозн. см. на рис. 1

                 0          5
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Одним из интересных, на наш взгляд, фак-
тов была обнаруженная сезонность в измене-
нии активности АОФ, с учетом того, что кры-
сы достаточно долгое время разводятся в ла-
бораторных условиях. Влияние сезона на ак-
тивность СОД наблюдалось в сердце, а катала-
зы – в печени и почках. Содержание витамина Е 
под влиянием этого фактора изменялось толь-
ко в сердце. Кроме того, как и предполагалось, 
существенное влияние оказывало время нача-
ла светового воздействия (табл. 1).

Таблица 1. Оценка влияния различных факторов на 
активность антиоксидантных ферментов и содержа-
ние токоферола

Органы

Факторы

Воз-
раст

Сезон
Режим 

освеще-
ния

Время нача-
ла светового 
воздействия

СОД
Печень

– –
9,1 %
11,01

0,0016

25,5 %
26,02

0,0001
Сердце

–
17,6 %

6,67
0,0025

– –

Каталаза
Печень 9,1 %

15,2
0,0003

30,8 %
25,58

0,0001

20,1 %
33,34

0,0001

32,2 %
53,47

0,0001
Почки

–
14,0%
7,84

0,001
– –

Витамин Е
Печень 12,2 %

8,03
0,007

–
8,1%
5,33
0,03

–

Почки 11,8 %
8,53

0,005
– –

24,3 %
17,59

0,0001
Сердце 9,4 %

8,09
0,006

8,1%
7,02
0,01

–
21,6 %
18,61

0,0001

Примечание. Данные представлены в виде степени влия-
ния, в %, критерия Фишера и уровня значимости. Указаны 
только достоверно влияющие факторы.

В целом возрастные изменения можно оха-
рактеризовать как рассогласование в работе 
антиоксидантных ферментов, а также как по-
степенное снижение уровня антирадикальной 
защиты неферментативными антиоксиданта-
ми в изученных органах. Снижение функцио-
нальной активности пинеальной железы с по-
мощью постоянного освещения влияло как на 
динамику, так и на уровень активности фермен-
тов. Однако изменения в значительной степени 
зависели от возраста животного, включаемо-
го в эксперимент с постоянным освещением: 
если применение постоянного освещения с ме-
сячного возраста влияло, в основном, лишь на 
уровень активности, то у крыс группы LL-14, 
прежде всего, на динамику, а не только на абсолют-
ные значения активности ферментов (рис. 1–3).

Рис. 3. Возрастные изменения активности СОД (А), ка-
талазы (Б) и содержания токоферола (В) в сердце крыс, 
содержавшихся в различных режимах освещения:
усл. обозн. см. на рис. 1

Полученные данные по активности фермен-
тов согласуются с показателями продолжи-
тельности жизни экспериментальных живот-
ных. Установлено, что крысы, с одномесячного 
возраста находившиеся при постоянном осве-
щении, характеризовались более низкой сред-
ней (самки – на 22,1 % и самцы – на 3 %) и мак-
симальной продолжительностью жизни (сам-
ки – на 18 %, самцы – на 4 %) по сравнению 
с крысами, находившимися при стандартном 
освещении (табл. 2). СПЖ самок в группе LL-
14 на 4% ниже, тогда как МПЖ на месяц боль-
ше, чем у самок крыс при стандартном осве-
щении. Самцы в группе LL-14 имели более вы-
сокие показатели продолжительности жизни 
по сравнению с животными, находившимися 
в стандартных световых условиях. Показатели 
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продолжительности жизни самцов и самок в 
группе LL-14 превышают таковые у крыс, со-
державшихся в группе LD.

Таблица 2. Влияние различных режимов освещения 
на продолжительность жизни самцов и самок крыс

Показатели

Световой режим

Стандарт-
ное осве-

щение (LD)

Постоян-
ное осве-

щение 
(LL-1)

Постоянное 
освещение 

(LL-14)

С
ам

ц
ы

Количество 
крыс 57 50 88
СПЖ, сут 766 ± 25,3 744 ± 28,0 818 ± 18,0
МПЖ, сут 1045 1005 1198
СПЖ 
последних 
10 % крыс, 
сут 994 ± 9,2 1002 ± 1,8 1087 ± 8,3

С
ам

ки

Количество 
крыс 40 54 59
СПЖ, сут 844 ± 33,6 658 ± 22,8 811 ± 20,0
МПЖ, сут 1167 956 1198
СПЖ 
последних 
10 % крыс, 
сут 1129 ± 18,9 921 ± 19,7 1113 ± 24,9

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о более позднем старении как фер-
ментативного, так и неферментативного ком-
понента антиоксидантной системы крыс, со-
державшихся при постоянном освещении с 14 
месяцев, по сравнению как с LL-1, так и с LD. 
Обычно изменения активности антиоксидантных 
ферментов, вызванные воздействием светово-
го режима, связывают с нарушением синтеза и 
секреции мелатонина эпифизом [Simonneaux, 
Ribelayga, 2003]. Для протекторного влияния 
мелатонина при перекисном окислении липидов 
возможны как минимум два механизма действия 
[Меньщикова и др., 2006], включающие непо-
средственное улавливание активных форм кис-
лорода и/или торможение их генерации в клет-
ке, а также регуляцию экспрессии генов АОФ.

Косвенным подтверждением участия эндо-
генного мелатонина в наблюдаемых процессах 
является различная степень выраженности из-
менений каждого из ферментов, а также орга-
носпецифичность установленных сдвигов ак-
тивности. Степень изменений активности СОД 
и каталазы обусловлена не только спецификой 
антиоксидантных ферментов, но и особенно-
стями взаимодействия мелатонина с активны-
ми формами кислорода. Мелатонин может ре-
агировать с перекисью водорода, являющейся 
субстратом для каталазы, и не реагирует с су-
пероксидным анион-радикалом, являющимся 
субстратом для СОД [Allegra et al., 2003].

Снижение активности АОФ и содержания ви-
тамина E в исследованных органах крыс, нахо-
дившихся в условиях постоянного освещения с 
месячного возраста, хорошо согласуется с со-

кращением времени жизни крыс. Полученные 
результаты позволяют утверждать, что воздей-
ствие постоянного освещения может не только 
приводить к снижению продолжительности жиз-
ни крыс, как было показано ранее [Vinogradova 
et al., 2009], но и способствовать увеличению 
выживаемости животных. Фактором, обуслов-
ливающим эти различия, как и в ранее прове-
денных экспериментах на мышах [Pierpaoli, 
Bulian, 2005], является срок начала экспери-
ментальных воздействий. Удаление эпифиза 
на разных этапах постнатального онтогенеза 
(3, 5, 7, 9, 14 и 18 месяцев) приводит как к со-
кращению, так и к увеличению продолжитель-
ности жизни животных [Pierpaoli, Bulian, 2005]. 
Эпифизэктомия в 14-месячном возрасте зна-
чительно увеличивала выживаемость мышей 
и поддерживала их гормональный и метабо-
лический статус на уровне 5-месячных живот-
ных. Авторы считают, что именно в этом возрас-
те эпифиз запускает «программу» старения ор-
ганизма. Воздействие постоянного освещения 
с 14 месяцев у крыс, так же как и эпифизэкто-
мия в этом возрасте у мышей [Pierpaoli, Bulian, 
2005], оказывает сходное влияние на продол-
жительность жизни животных. Нами установ-
лено, что у самок крыс, находившихся в груп-
пе LL-14, СПЖ, МПЖ и СПЖ последних 10 % 
животных и у самцов этой группы МПЖ досто-
верно выше, чем у крыс, содержавшихся при 
стандартном и постоянном освещении с одно-
го месяца. Средняя и максимальная продол-
жительность жизни крыс, содержавшихся при 
постоянном освещении с месячного возраста, 
были значительно ниже по сравнения с живот-
ными других групп.

Заключение

Проведенное исследование является еще 
одним подтверждением свободнорадикаль-
ной теории старения, выдвинутой Д. Харманом 
[Harman, 1956] и Н. М. Эмануэлем [Эмануэль, 
1975] более полувека назад. Воздействие по-
давляющего функциональную активность эпи-
физа постоянного освещения с возраста 
14 месяцев способно приводить к более позд-
нему «старению» ферментативного и нефер-
ментативного компонентов антиоксидантной 
системы крыс, что, возможно, является одной 
из причин продления жизни животных, а также 
подтверждает предположение [Pierpaoli, Bulian, 
2005] о ключевой роли эпифиза в запуске «про-
граммы» старения организма.

Работа выполнена при финансовой под-
держке РФФИ (грант № 07-04-00546) и 
Грантов Президе     нта РФ НШ–306.2008.4 и НШ–
3731.2010.4.
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Ключевым моментом большинства иссле-
дований в области энзимологии является 
определение концентрации белка в образце 
ткани, так как этот показатель необходим для 
оценки относительной активности различных 
ферментов, а также косвенно свидетельству-
ет о состоянии белкового метаболизма в це-
лом. 

Существует метод прямого спектрофо-
тометрического определения белка, в осно-
ве которого лежит проявление в диапазоне 
длин волн 230–300 нм оптической активно-
сти аминокислотами, имеющими в составе 
молекулы циклические структуры (фенил-
аланин, триптофан, тирозин, гистидин), а так-
же при образовании дисульфидных связей 
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между молекулами цистеина. Однако этот 
метод (определение концентрации белка по 
экстинкции при 280 нм) обладает значитель-
ными ограничениями, обусловленными тем, 
что его нельзя с равной эффективностью 
применять для определения разных белков, 
так как содержание ароматических амино-
кислот в них широко варьирует. Кроме того, 
анализ белков осложняет присутствие ну-
клеиновых кислот, мочевой кислоты и неко-
торых других соединений, оптически актив-
ных в этом диапазоне [Дэвени, Гергей, 1976; 
Козлов, Слепышева, 2005]. Поэтому прямое 
спектрофотометрическое определение в вы-
шеуказанных пределах уступает по популяр-
ности калориметрическим методам, осно-
ванным на измерении интенсивности цвет-
ных реакций, развивающихся при взаимодей-
ствии белков с тем или иным специфическим 
реагентом. В настоящее время при опреде-
лении количества белка в растворе исполь-
зуются, в основном, два калориметриче-
ских метода – по Лоури, в котором осущест-
влена реакция белка с ионами Cu2+ в при-
сутствии фосфорномолибденовой кислоты 
(реактив Фолина) [Lowry et al., 1951], и окра-
ски белка красителем Coomassie G-250, 
предложенный Мерион Бредфорд [Bradford, 
1976]. Диапазон пропорциональной зави-
симости экстинкции от концентрации бел-
ка составляет 10–100 мкг/мл, а по уточнен-
ным данным для метода Бредфорд состав-
ляет 1–50 мкг/мл [Noble, Bailey, 2009]. Тем не 
менее метод Бредфорд является доминиру-
ющим, поскольку менее «капризен». Но у него 
есть минусы, один из которых заключается в 
том, что краситель Кумасси G-250 связывает-
ся только с теми белками, которые имеют в 
своем составе аргинин и в гораздо меньшей 
степени – лизин, триптофан, тирозин, фенил-
аланин и гистидин [Compton, Jones, 1985]. 
Если полипептидная цепь не имеет этих ами-
нокислот, то цветная реакция не развивается. 
И второй минус – это содержание основного 
красителя в исходном препарате, которое ко-
леблется в пределах ~60–90 % и может раз-
личаться не только у разных производителей, 
но и зависеть от номера партии, что может 
привести к ошибкам при определении кон-
центрации белка, если готовить стандартные 
растворы без учета этого обстоятельства. 

Известно, что белки оптически активны не 
только при 230–300 нм, но и в более коротко-
волновом диапазоне, что обусловлено химиче-
ским строением этих биополимеров [Козлов, 
Слепышева, 2005], в частности, процесс про-
тонирования пептидной связи оптически акти-

вен при 205 нм [Noble, Bailey, 2009]. Исходя из 
этого, можно предположить, что диапазон 200–
220 нм может быть использован для измерений 
концентрации белка. 

Цель данной работы – изучение возмож-
ности использования прямого спектрофо-
тометрического определения концентрации 
белка по поглощению в области 200–220 нм, в 
которое входили поиск оптимальных длин волн 
и концентраций, которые могли бы быть ис-
пользованы для построения калибровочного 
графика, выбор параметров спектрофотоме-
трии для работы с неизвестными концентраци-
ями, а также сравнение с калориметрическим 
методом Бредфорд для обнаружения сходства 
и различия между этими методами и выявления 
преимуществ одного метода над другим.

Материал и методы

Для исследования были использованы вос-
становленный глутатион (GSH) и бычий сыво-
роточный альбумин (БСА). Растворы полипеп-
тидов с концентрацией исследуемого веще-
ства в диапазоне 10–200 мкг/мл готовили на 
0,125 М фосфатной буферной системе (pH 6,5). 
Определение концентрации белков проводи-
ли на спектрофотометре СФ-2000 («Спектр», 
СПб.). Оптическую плотность раствора измеря-
ли в диапазоне 200–220 нм в кварцевых кюве-
тах с длиной оптического пути 1 см. Полученные 
данные использовали для построения калибро-
вочных графиков. Результаты прямого спектро-
фотометрического определения сравнивали с 
таковыми, полученными методом Бредфорд.

Результаты и обсуждение

Проведенные нами измерения оптической 
плотности растворов белка в пределах 10–
200 мкг/мл показали активность исследован-
ных полипептидов в диапазоне 200–230 нм, 
и по их результатам были построены графи-
ки. Прирост оптической плотности при 205 нм 
(рис., А) был наиболее сильным. Диапазон кон-
центраций, при которых изменение экстинк-
ции было пропорциональным, составил 20–
70 мкг/мл, при этом показания для GSH и БСА 
почти совпали и были выше значений для ана-
логичных концентраций, полученных методом 
Бредфорд. При увеличении длины волн значе-
ния оптической плотности приближаются к та-
ковым, получаемым калориметрическим ме-
тодом. Так, при 210 нм (рис., Б) обнаружилось 
совпадение графиков, построенных для GSH 
и метода Бредфорд, при 215 и 220 нм (рис., В 
и Г) – для БСА и Бредфорд. Оптическая плот-
ность растворов GSH при 215 и 220 нм была 
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ниже, чем у БСА и Бредфорд. На рисунке видно, 
что понижение экстинкции связано с увеличе-
нием длины волны от 210 до 220 нм. Интересно 
отметить, что размах пропорциональной зави-
симости экстинкции от концентрации пептида 
был выше, чем при 205 нм, и составлял 20–
200 мкг/мл, в то время как для БСА не превысил 
140 мг/мл. При 215 и 220 нм показатели оптиче-
ской плотности растворов БСА совпали с тако-
выми, полученными методом Бредфорд.

Проведенное нами определение оптической 
плотности разных концентраций БСА методом 
Бредфорд на спектрофотометре СФ-2000 по-
казало, что пропорциональная зависимость на-
ходилась в диапазоне от 20 до 140 мкг/мл, в от-
личие от данных других авторов [Bradford, 1976; 
Noble, Bailey, 2009]. 

При обсуждении полученных результатов 
стоит еще раз вернуться к вопросу о необхо-
димости учета некоторых отрицательных мо-
ментов при использовании метода Бредфорд. 

Кроме тех, о которых уже было сказано, на опре-
деление белка этим методом могут оказывать 
влияние технические и конструктивные особен-
ности спектрофотометров, поскольку, напри-
мер, при изготовлении серии дифракционных 
решеток очень трудно добиться их абсолютной 
идентичности. Но самой серьезной проблемой 
применения метода для оценки суммарного ко-
личества белков в экстрактах из клеток остает-
ся, на наш взгляд, взаимодействие Кумасси с 
боковыми цепями строго определенных ами-
нокислот, входящих в состав белковой молеку-
лы. Белки, не несущие в своем составе аргини-
на и в меньшей степени – циклических амино-
кислот, остаются вне поля зрения исследова-
теля. Стоит отметить, что со свободным арги-
нином краситель не взаимодействует. Отсюда 
следует, что данные определения общей кон-
центрации белка в экстрактах из животных 
или растительных тканей, полученные мето-
дом Бредфорд, будут заведомо заниженными. 
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Измерение концентрации белка методом прямой спектрофотометрии при разных длинах волн и 
методом Бредфорд (графики построены по усредненным данным из 5 измерений):

А – при 205 нм, Б – при 210 нм, В – при 215 нм, Г – при 220 нм; 1 – глутатион, 2 – БСА, 3 – БСА (по Бредфорд); по 
оси абсцисс – концентрация белка (мкг/мл); по оси ординат – оптическая плотность раствора
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В настоящее время в качестве стандарта при 
количественной оценке суммарного белкового 
состава чаще всего используется БСА, что, по 
нашему мнению, не всегда оправданно. В раз-
личных руководствах рекомендуется для полу-
чения достоверных результатов использовать 
при построении калибровочных графиков бел-
ки, с которыми предстоит работать, либо близ-
кие по составу [Kruger, 1994; Simonian, Smyth, 
2006; Noble, Bailey, 2009]. 

Как нам представляется, прямое спектрофо-
тометрическое определение концентрации рас-
творенных белков в диапазоне длин волн 200–
220 нм лишено этого недостатка, поскольку оце-
нивает оптическую активность самой пептидной 
связи. При 205 нм наблюдалось совпадение кали-
бровочных графиков, построенных по GSH и БСА. 
Размах линейной зависимости оптической плот-
ности от концентрации белка был не очень широ-
ким (20–70 мкг/мл), тем не менее в этих пределах 
можно надежно определять все белковые компо-
ненты клеточного экстракта и оценка других по-
казателей в пересчете на белок будет соответ-
ствовать реальности. Проведенные нами экспе-
рименты показали, что зависимость экстинкции 
от концентрации для GSH при 210–220 нм име-
ла наибольший прямолинейный отрезок графи-
ка. Это положительный момент, который может 
быть использован для определения концентра-
ции низкомолекулярных соединений пептидной 
природы, причем это может быть любая длина 
волны в указанном диапазоне, которая подбира-
ется в зависимости от спектральных характери-
стик того или иного спектрофотометра.

Данная работа выполнена при поддерж-
ке гранта Президента РФ «Ведущие научные 
школы Российской Федерации» 306.2008.4; 
программы ОБН РАН «Биологические ресур-
сы России: оценка состояния и фундаменталь-
ные основы мониторинга» на 2009–2011 гг.; 
программы фундаментальных исследований 
Президиума РАН «Биологическое разнообра-
зие» на 2009–2011 гг.
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С 10 по 11 фев ра ля 2010 г. в Ин сти ту те био-
ло гии Ка рель ско го на уч но го цен тра РАН был 
про ве ден рос сий ско-нор веж ский ра бо чий се-
ми нар и круг лый стол по те ме «Био тех но ло ги че-
ский по тен ци ал мор ских ор га низ мов Се вер ных 
тер ри то рий – пер спек ти вы со вме ст ных ис сле-
до ва ний и соз да ния тех но ло гий», ор га ни зо ван-
ный со труд ни ка ми ла бо ра то рии эко ло ги че ской 
био хи мии. Со сто ял ся об мен ин фор ма ци ей о 
ре зуль та тах ис сле до ва ний сто рон в об лас ти 
био хи мии и фи зио ло гии мор ских ор га низ мов 
Арк ти ки и о воз мож но стях со труд ни че ст ва в 
пла не раз ви тия ин но ва ци он ных био тех но ло гий. 
В ра бо те се ми на ра при ня ли ак тив ное уча стие 
бо лее 30 пред ста ви те лей на уч ных ор га ни за ций 
Рос сии: на уч ные со труд ни ки ла бо ра то рии эко-
ло ги че ской био хи мии, груп пы мо ле ку ляр ной 
био хи мии и ла бо ра то рии эко ло ги че ской фи-
зио ло гии жи вот ных ИБ КарНЦ РАН, со труд ни ки 
био ло ги че ско го и ме ди цин ско го фа куль те тов 
Пет ро за вод ско го го су дар ст вен но го уни вер си-
те та, ПИНРО (г. Мур манск), а так же 7 экс пер тов 
из цен тра био тех но ло ги че ских ис сле до ва ний 
MabCent-SFI Уни вер си те та г. Тром се, Нор ве-
гия. Нор веж ский про фес сор Тронд Йор ген -
сен – со ру ко во ди тель на уч но го ко ми те та се-
ми на ра, ди рек тор цен тра био тех но ло ги че ских 
ис сле до ва ний MabCent-SFI – воз глав ля ет нор-
веж скую го су дар ст вен ную про грам му Marbio 
по изу че нию и сис те ма ти за ции мо ле кул и ге нов 
мор ских ор га низ мов, на се ляю щих вы со кие ши-
ро ты. Экс пер ты и ис сле до ва те ли Цен тра био-
тех но ло гий MabCent-SFI вы де ли ли и изу чи ли 
сот ни био мо ле кул из арк ти че ских ор га низ мов, 
ко то рые в по тен циа ле мо гут быть ис поль зо ва-
ны при ле че нии раз лич ных па то ло гий, на при мер, 

ра ко вых за бо ле ва ний, для по вы ше ния им мун-
ной за щи ты ор га низ ма, в пи ще вой и кос ме ти-
че ской про мыш лен но сти. На при мер, са мый 
до ро гой про дукт, ко то рый се го дня экс пор ти ру-
ет Нор ве гия, – ре зуль тат про ек та Marbio. Это 
мо ле ку ла CodUNG, от кры тая в пе че ни трес ки. 
Она об ла да ет спо соб но стью об на ру жи вать и 
эф фек тив но «чи нить» не боль шие раз ру ше ния 
в струк ту ре ДНК, в том чис ле и че ло ве ка. Це на 
CodUNG на ми ро вом рын ке – око ло 4 млн ев ро 
за грамм.

Од ним из ос нов ных бо гатств арк ти че ско го 
ре гио на яв ля ют ся био ло ги че ские ре сур сы, ко-
то рые в от ли чие от дру гих ви дов ре сур сов вос-
про из во ди мы и обес пе чи ва ют ог ром ный по тен-
ци ал для раз ви тия био тех но ло гий. Про дук ция, 
по лу чае мая с по мо щью ме то дов про мыш лен-
ной био тех но ло гии, име ет вы ход прак ти че ски 
во все от рас ли на род но го хо зяй ст ва – ме ди ци ну 
и фар ма ко ло гию, пи ще вую про мыш лен ность, 
сель ское хо зяй ст во, хи ми че ское про из вод ст во 
и эко ло гию. Не смот ря на это, мор ские ор га низ-
мы арк ти че ских ре гио нов ос та ют ся прак ти че ски 
не изу чен ны ми, хо тя со дер жат ог ром ный по тен-
ци ал для ис сле до ва те лей. При вле ка тель ным и 
пер спек тив ным рай оном ис сле до ва ния в этом 
на прав ле нии яв ля ет ся шельф о. Шпиц бер ген, 
где и пла ни ру ет ся про ве де ние боль шо го чис-
ла ис сле до ва ний мор ских гид ро био нтов вы со-
ких ши рот. До на стоя ще го вре ме ни про из вод-
ст во био ло ги че ски ак тив ных ве ществ (БАВ) из 
мор ско го сы рья на Се ве ро-За па де Рос сии 
прак ти че ски от сут ст ву ет, по это му дан ное ме ро-
прия тие мож но рас смат ри вать как эф фек тив-
ный шаг в соз да нии но во го на прав ле ния в этом 
ре гио не – мор ской био тех но ло гии. Кро ме то го, 
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про ве ден ное и на ме чен ные в даль ней шем ме-
 ро прия тия со гла су ют ся с от дель ны ми по ло же-
ния ми «Кон цеп ции дол го сроч но го со ци аль но-
эко но ми че ско го раз ви тия РФ до 2020 го да», 
при ня той Ми ни стер ст вом эко но ми ческо го 
раз ви тия и тор гов ли РФ, и про ек том для Пра ви -
тель ст ва РФ «Стра те гия разви тия био тех но ло-
ги че ской про мыш лен но сти Рос сий ской Фе де ра -
ции до 2020 го да», раз ра бо тан ным Об ще ст вом 
био тех но ло гов Рос сии им. Ю. А. Ов чин ни ко ва.

В рам ках се ми на ра пред ста ви те ли MabCent-
SFI вме сте с ди рек то ром ИБ КарНЦ РАН про ве-
ли ра бо чую встре чу с рек то ром Петр ГУ про фес-
со ром А. В. Во ро ни ным, пред се да те лем КарНЦ 
РАН чл.-корр. РАН А. Ф. Ти то вым. Кро ме то го, 
же лаю щие смог ли по зна ко мить ся с го ро дом и 
по се тить не сколь ко куль тур ных ме ро прия тий в 
г. Пет ро за вод ске.

В ре зуль та те про ве ден но го ме ро прия тия 
ме ж ду ИБ КарНЦ РАН и MabCent-SFI UiT на ме-

че ны пу ти взаи мо дей ст вия и со труд ни че ст ва по 
об ме ну опы том, про ве де нию ста жи ро вок мо-
ло дых уче ных в уни вер си те те г. Тром се, ор га-
ни за ции со вме ст ных кон фе рен ций и школ для 
мо ло де жи, об су ж де ны пер спек ти вы ор га ни за-
ции со вме ст ных ис сле до ва тель ских про ек тов и 
экс пе ди ций. Бы ло при ня то ре ше ние об ор га ни-
за ции и про ве де нии в пе ри од с 6 по 9 сен тяб ря 
2010 го да в г. Пет ро за вод ске Ме ж ду на род но го 
на уч но-прак ти че ско го се ми на ра с эле мен та ми 
на уч ной шко лы для мо ло дых уче ных «Био ло ги-
че ские ре сур сы Арк ти ки и Суб арк ти ки – по тен-
ци ал для био тех но ло гий: ис сле до ва ния и ин но-
ва ции» с при вле че ни ем спе циа ли стов из раз-
лич ных рос сий ских, нор веж ских и дру гих ме ж-
ду на род ных на уч ных и про из вод ст вен ных ор га-
ни за ций к об су ж де нию за тро ну тых про блем. 

Сек ре тарь се ми на ра
С. А. Мур зи на
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Нина Николаевна Немова – хорошо извест-
ный и признанный в стране и за рубежом ис-
следователь в области экологической биохи-
мии. Основное научное направление – изуче-
ние фундаментальных и прикладных аспектов 
биохимии, биологии развития, токсикологии и 
экологии водных организмов, механизмов их 
адаптаций с использованием сравнительно-
эволюционного и экологического подходов. 
Благодаря многолетним исследованиям в этой 
области Нина Николаевна и руководимый ею 
коллектив внесли большой вклад в разработку 
принципов и методов эколого-биохимического 
тестирования и мониторинга природных сред 
и обитающих в них видов. Разработана кон-
цепция комплексной биохимической системы, 
которая может с успехом использоваться для 
оценки различных отклонений в физиологиче-
ском состоянии организмов, возникающих под 
влиянием тех или иных неблагоприятных фак-
торов внешней среды, в том числе антропоген-
ных. Полученные материалы многократно апро-
бированы и широко представлены в научных из-
даниях, используются в учебных пособиях и при 
чтении лекций по общей и экологической био-
химии и экологии в вузах страны.

По результатам исследований Н. Н. Немовой 
опубликовано в различных отечественных и 
международных изданиях самостоятельно и в 
соавторстве более 400 научных работ, в том чис-
ле 5 монографий в академическом издательстве 
«Наука» («Биохимическая индикация состояния 
рыб», 2004; «Биохимическая индикация нако-
пления ртути у рыб», 2005; «Внутриклеточная 
Са2+-зависимая протеолитическая систе-
ма животных», 2006; «Молекулярные меха-
низмы апоптоза лейкозной клетки», 2006; 
«Лизосомы и лизосомальные ферменты рыб», 
2008), 2 монографии в Карельском НЦ РАН 

(«Внутриклеточные протеолитические фермен-
ты рыб», 1994 и «Перспективы использования 
фуллеренов в терапии болезней органов дыха-
ния», 2009) и 3 учебных пособия («Введение в 
экологическую биохимию», 1996; «Введение в 
энзимологию», 2004; «Протеолитические фер-
менты», 2005). Она – соавтор патента «Штамм 
бактерии Aeromonas sobria – продуцент протек-
тивного антигена» (SU183948A1 23.01.1995). 
Эта разработка имеет важное практическое 
значение в борьбе с опасным заболеванием 
рыб при их искусственном воспроизводстве.

Исследования, проводимые Н. Н. Немовой, 
постоянно поддерживаются грантами россий-
ских научных фондов и организаций и входят 
составной частью во многие крупные федераль-
ные программы (ФЦНТП «Исследования и раз-
работки по приоритетным направлениям раз-
вития науки и техники на 2002–2006 годы», ФЦП 
«Исследования и разработки по приоритетным 
направлениям научно-технологического ком-
плекса России на 2007–2012 годы»); РФФИ, 
Программы фундаментальных исследований 
Президиума РАН («Биологическое разнообра-
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зие» (2009–2011 гг.), «Фундаментальные науки – 
медицине») и Программы фундаментальных 
исследований ОБН РАН («Биологические ре-
сурсы России: фундаментальные основы ра-
ционального использования», «Биологические 
ресурсы России: оценка состояния и фунда-
ментальные основы мониторинга»), а также 
международные проекты.

Наряду с активной научно-исследова-
тельской работой Н. Н. Немова уделяет боль-
шое внимание подготовке кадров высшей ква-
лификации: под ее руководством защище-
но 11 кандидатских и 4 докторских диссер-
тации. С 1992 г. Н. Н. Немова читает лекции в 
Петрозаводском государственном университе-
те, а с 1999 г. возглавляет там же кафедру моле-
кулярной биологии, биологической и органиче-
ской химии эколого-биологического факульте-
та этого вуза. Научная школа по экологической 
биохимии, возглавляемая ею с 2003 г., входит в 
число ведущих научных школ России, получаю-
щих государственную поддержку в форме гран-
та Президента РФ.

Научную и педагогическую деятельность 
Н. Н. Немова успешно сочетает с большой 
научно-организационной работой. С 1996 г. она 
является директором ИБ КарНЦ РАН и пред-
седателем Ученого совета института, членом 
Президиума КарНЦ РАН, членом бюро научно-
го совета по ихтиологии и гидробиологии РАН, 
проблемной комиссии «Эволюционная и эколо-
гическая физиология» научного совета РАН по 
физиологическим наукам, с 2002 г. осуществля-
ет руководство лабораторией экологической 
биохимии. Входит в состав Редакционных сове-
тов и редколлегий таких изданий, как энцикло-
педия «Карелия», журналы «Биология внутрен-
них вод» и «Прикладная биохимия и микробио-
логия», «Труды Карельского научного центра 
РАН», «Ученые записки Петрозаводского госу-
дарственного университета».

Научная, научно-организационная и педаго-
гическая деятельность Н. Н. Немовой неодно-
кратно отмечалась наградами различного уров-
ня. Ей присвоено почетное звание «Заслужен-
ный деятель науки Республики Карелия» 
(2000 г.), почетное звание «Заслуженный деятель 
науки Российской Федерации» (2003 г.), она на-
граждена Почетной грамотой Совета Министров 
Республики Карелия (1993 г.), Почетной грамо-
той РАН и Профсоюза работников РАН (2000 г.), 
Почетной грамотой РАН (2010 г.), Почетной гра-
мотой Минпромнауки РФ (2003 г.), Почетной гра-
мотой Министерства образования Российской 
Федерации (2000 г.), Почетными грамотами 
Карельского научного центра РАН (1996, 2000, 
2010 гг.), орденом Дружбы (2010 г.).

Искренне поздравляем Нину Николаевну с 
юбилейной датой со дня рождения и 40-лети-
ем научной деятельности. Желаем ей крепкого 
здоровья, реализации всех творческих замыс-
лов, талантливых учеников и новых последова-
телей.

А. Ф. Титов, О. Н. Лебедева
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В 2010 г. ис пол ня ет ся 100 лет со дня ро ж де-
ния не за уряд но го че ло ве ка, боль шо го уче но го, 
вос пи тав ше го та лант ли вых уче ни ков, пре крас-
но го ор га ни за то ра нау ки Все во ло да Пет ро ви-
ча Да ды ки на. Он был свет лым, при вле ка тель-
ным, энер гич ным, доб ро же ла тель ным и прин-
ци пи аль ным че ло ве ком. Твор че ское на сле дие 
В. П. Да ды ки на со став ля ет око ло 200 на уч ных 
ра бот, мно гие из ко то рых по лу чи ли дос той ное 
при зна ние как в на шей стра не, так и за ру бе-
жом. Все во лод Пет ро вич Да ды кин во шел в ис-
то рию нау ки как вы даю щий ся фи зио лог рас те-
ний, ис сле до ва тель осо бен но стей адап та ции 
рас те ний в ус ло ви ях Се ве ра, как один из ос но-
во по лож ни ков и ор га ни за то ров ис сле до ва ний в 
об лас ти кос ми че ско го рас те ние вод ст ва. 

В. П. Да ды кин ро дил ся 16 ап ре ля 1910 г. в 
г. Виль но (Лит ва) в се мье пре по да ва те лей гим-
на зии Пет ра Оси по ви ча Ра би но ви ча и Гла фи-
ры Ива нов ны Да ды ки ной. Дет ст во про вел в 
г. Виль но и в г. Ар хан гель ске, в 1924 г. се мья пе-
ре еха ла в Мо ск ву, где и за кан чи вал шко лу. В 
1931 г. по сле окон ча ния Ти ми ря зев ской сель-
ско хо зяй ст вен ной ака де мии был на прав лен 
на ра бо ту на Даль ний Вос ток в бух ту На гае во 
в пе ри од строи тель ст ва г. Ма га да на. В 1934 г. 
В. П. Да ды кин уже со сво ей семь ей воз вра ща-
ет ся в Мо ск ву и по сту па ет на ра бо ту в Ко ми тет 
Се ве ра ВЦИК, в 1935–1937 гг. уча ст ву ет в со-
ста ве Ин ди гир ской экс пе ди ции Глав сев мор пу-
ти, ко то рая за ни ма лась раз ра бот кой ос вое ния 
Се вер но го мор ско го пу ти. В этой экс пе ди ции 
и оп ре де лил ся ос нов ной на уч ный ин те рес – 
обос но ва ние зем ле де лия в ус ло ви ях Край-
не го Се ве ра и Суб арк ти ки. В на ча ле 1938 г. 
В. П. Да ды кин по сту па ет в ас пи ран ту ру Все-
со юз но го ин сти ту та рас те ние вод ст ва (ВИР), а 
в на ча ле 1941 г. по ре зуль та там ис сле до ва ний 
он ус пеш но за щи ща ет кан ди дат скую дис сер-
та цию «Из ме не ния ор га но мерз лот ных свойств 
почв Коль ско го по лу ост ро ва и эф фек тив но сти 
ми не раль ных удоб ре ний на этих поч вах в свя зи 
с их окуль ту ри ва ни ем». За тем он пе ре ез жа ет в 

Яку тию и по сту па ет на ра бо ту на вновь ор га ни-
зо ван ную в 1941 г. мерз лот ную стан цию, ко то-
рую воз гла вил П. И. Мель ни ков. В. П. Да ды кин 
на чи на ет пла но мер ные ис сле до ва ния тем пе-
ра ту ры поч вы как од но го из важ ных фак то ров, 
оп ре де ляю щих эф фек тив ность ис поль зо ва ния 
удоб ре ний в се вер ных ре гио нах. На ос но ва нии 
этих ис сле до ва ний в даль ней шем бы ла до ка за-
на оши боч ность тео рии фи зио ло ги че ской су хо-
сти хо лод ных почв, пред ло жен ной Шим пе ром 
(1898), и вы дви ну ты пред став ле ния о ве ду щей 
ро ли в ус ло ви ях Край не го Се ве ра низ кой тем-
пе ра ту ры поч вы. Это на прав ле ние на мно го лет 
ока за лось ак ту аль ным для фи зио ло ги че ских 
ла бо ра то рий се вер ных био ло ги че ских ин сти-
ту тов Коль ско го, Ка рель ско го и Ко ми на уч ных 
цен тров АН СССР. 

Ра бо ту пре ры ва ет Ве ли кая Оте че ст вен-
ная вой на, и с 23 сен тяб ря 1941 г. по 15 ию ля 
1946 г. он на хо дит ся в дей ст вую щей ар мии: 
мар ше вой ба таль он МГВК, са пер ный ба таль он, 
строе вая ди ви зия, и в де каб ре 1942 г. он по лу-
ча ет тя же лое ос ко лоч ное ра не ние груд ной клет-
ки на Ка ли нин ском фрон те. С этим ос кол ком он 
про дол жа ет уча ст во вать в во ен ных дей ст ви ях, а 
за тем и жи вет. За уча стие в во ен ных дей ст ви ях 
В. П. Да ды кин по лу ча ет Ор ден «Крас ной звез-
ды» (1944) и ме да ли «За взя тие Бер ли на», «За 
ос во бо ж де ние Вар ша вы», «За по бе ду над Гер-
ма ни ей». 

В ию ле 1946 г., по сле де мо би ли за ции, 
В. П. Да ды кин воз вра ща ет ся уже в Ин сти тут 
мерз ло то ве де ния АН СССР, где про дол жа-
ет ис сле до ва ния по взаи мо дей ст вию почв и 
рас ти тель но сти в ус ло ви ях рас про стра не ния 
мерз лот ных поч вог рун тов. По ре зуль та там ис-
сле до ва ния в 1952 г. он за щи ща ет док тор скую 
дис сер та цию и пуб ли ку ет мо но гра фию «Осо-
бен но сти по ве де ния рас те ний на хо лод ных 
поч вах», за ко то рую в 1952 г. по лу ча ет пре мию 
им. К. А. Ти ми ря зе ва. В этой ра бо те впер вые в 
Рос сии сис те ма ти зи ру ют ся пред став ле ния о 
био ло гии и эко ло го-фи зио ло ги че ских осо бен-
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но стях рас те ний, про из ра стаю щих на мерз лот-
ных поч вог рун тах. Обоб щая фи зио ло ги че ские 
ис сле до ва ния на Се ве ре (1958), В. П. Да ды кин 
под ни ма ет во прос о не об хо ди мо сти рас ши ре-
ния этих ра бот, в том чис ле и с про дви же ни ем 
в суб арк ти че ские рай оны, важ но сти соз да ния 
и со вре мен но го ос на ще ния ста цио на ров в ти-
пич ных по ляр ных тун д рах, а так же об ор га ни-
за ции изу че ния фи зио ло ги че ских осо бен но-
стей рас те ний по еди ной ме то ди ке на гео гра-
фи че ских по се вах «по ме ри диа ну – с Край не го 
Се ве ра и до да ле ко го Юга». В этот пе ри од, с 
1947 г., в со ста ве Якут ской ба зы АН СССР соз-
да ва лись ла бо ра то рии, став шие ос но вой бу ду-
щих НИИ, а в 1951 г. от крыл ся Ин сти тут био ло-
гии, его воз гла вил д. б. н. В. П. Да ды кин, ко то-
рый од но вре мен но был за мес ти те лем, а за тем 
и пред се да те лем Пре зи диу ма ЯФ АН СССР. В 
1955 г. он пе ре да ет ру ко во дство Ин сти ту та 
но во му ди рек то ру – из вест но му ге не ти ку 
Я. Л. Глем боц ко му. Это был бес пре це дент ный 
и сме лый шаг, так как ру ко во дить кол лек ти вом 
мо ло до го ин сти ту та до ве ри ли «опаль но му» 
уче но му. Ав гу стов ская сес сия ВАСХ НИЛ 1948 г. 
за клей ми ла его как од но го из круп ных мен де-
ли стов-мор га ни стов, и что бы из бе жать ре прес-
сий, он пе ре ехал в Яку тию и су мел про дол жить 
свои ис сле до ва ния. 

 В 1962 г. Пре зи ди ум АН СССР пред ло жил 
В. П. Да ды ки ну воз гла вить ка рель скую нау ку, 
и с 1960 по 1962 г. он яв лял ся пред се да те лем 
Пре зи диу ма Ка рель ско го фи лиа ла АН СССР. 
Это был этап фор ми ро ва ния струк ту ры на уч-
ных под раз де ле ний. Так, в 1961 г. был ор га ни-
зо ван Ин сти тут гео ло гии, шло даль ней шее раз-
ви тие ма те ри аль ной ба зы, под го тов ка на уч ных 
кад ров, боль шой объ ем фун да мен таль ных и 
при клад ных ис сле до ва ний. В Ин сти ту те био-
ло гии в ла бо ра то рии фи зио ло гии и эко ло гии 
рас те ний Ка рель ско го фи лиа ла АН СССР под 
ру ко во дством В. П. Да ды ки на фор ми ру ет ся ак-
тив ная груп па ис сле до ва те лей (Е. В. По тае вич, 
Е. А. Аку ло ва, Б. Н. Гру шев ский, Е. П. Не чае -
ва, Б. А. Крас но яр ский, А. И. Груз дев, С. А. Чер-
но мор ский, Р. П. Ива но ва, Д. За кры жев ский, 
А. С. Се ме нен ко и мно го чис лен ные сту ден ты 
ПГУ) и раз во ра чи ва ют ся раз но пла но вые ис сле-
до ва ния осо бен но стей спек траль ных ха рак те-
ри стик рас те ний в ус ло ви ях Се ве ра. Ин те рес к 
это му на прав ле нию, как пи шет сам В. П. Да ды-
кин (1959), был обу слов лен вы даю щи ми ся ра-
бо та ми Г. А. Ти хо ва (1947, 1949) по про бле ме 
на ли чия жиз ни на дру гих пла не тах, по ло жив ши-
ми на ча ло но вой нау ке – ас т ро бо та ни ке. Ре шая 
во прос о на ли чии рас ти тель но сти на Мар се, 
Г. А. Ти хов по лу чил спек тры от ра же ния оп ре де-
лен ных уча ст ков по верх но сти Мар са и со пос-

та вил их со спек тра ми от ра же ний зе ле ной рас-
ти тель но сти. Ока за лось, что наи бо лее бли зок 
к мар си ан ско му кли ма ту кли мат арк ти че ских 
и суб арк ти че ских рай онов Зем ли. Это об стоя-
тель ст во обу сло ви ло по ста нов ку ис сле до ва ний 
оп ти че ских свойств рас те ний в гео гра фи че ском 
раз ре зе от юж ных и до са мых се вер ных ре гио-
нов на шей стра ны. Это на прав ле ние по тре бо-
ва ло но вых ме то ди че ских раз ра бо ток, и под ру-
ко во дством В. П. Да ды ки на (1962) был соз дан 
уни каль ный при бор, ко то рый по зво лял по лу чать 
спек траль ные ха рак те ри сти ки зе ле ных ли сть ев 
в те че ние 20 се кунд и ра бо тать в по ле вых ус ло-
ви ях. Раз ра бот ка кон ст рук ции и ра бо чих чер те-
жей бы ла осу ще ст в ле на со труд ни ка ми Ин сти-
ту та био фи зи ки АН СССР А. П. Ан д рей це вым и 
М. И. Мек шен ко вым, а из го тов лен при бор в Ка-
рель ском фи лиа ле АН СССР при уча стии ин же-
не ра Б. Н. Гру шев ско го. Ра бо ты с его ис поль-
зо ва ни ем бы ли вы пол не ны на раз лич ных ви-
дах рас те ний и в раз ных кли ма ти че ских зо нах 
вплоть до Па ми ра. Вы яв ле ны пу ти хро ма ти че-
ской адап та ции на зем ных рас те ний, ус та нов-
ле ны за ко но мер но сти из ме не ния оп ти че ских 
свойств рас те ний под влия ни ем внеш них ус-
ло вий и по ка за на ве ду щая роль К-ДК све та для 
жиз не дея тель но сти рас те ний в ус ло ви ях Се ве-
ра. Сфор ми ро ван ная ис сле до ва тель ская груп-
па про дол жа ет ра бо тать по дан ной те ма ти ке, а 
В. П. Да ды кин уез жа ет в Мо ск ву, где его при гла-
ша ют воз гла вить но вое в Рос сии на прав ле ние 
ис сле до ва ний, свя зан ное с кос ми че ским рас-
те ние вод ст вом. Меч ты ос но ва те лей кос мо нав-
ти ки К. Э. Ци ол ков ско го и Ф. А. Цан де ра о не-
об хо ди мо сти ис поль зо ва ния выс ших рас те ний 
для обес пе че ния ды ха ния и пи та ния лю дей в 
дли тель ных вне зем ных по ле тах ста ли пре тво-
рять ся в жизнь под ру ко во дством С. П. Ко ро-
ле ва. В 1962 г. Глав ный кон ст рук тор на ме тил 
це лую про грам му бо та ни че ских и аг ро тех ни че-
ских ис сле до ва ний в кос мо се. Он пи сал: «На до 
бы на чать раз ра бот ку „Оран же реи по Ци ол ков-
ско му“, с на ра щи вае мы ми по сте пен но звень я-
ми или бло ка ми, и на до на чи нать ра бо тать над 
кос ми че ски ми уро жая ми». Экс пе ри мен ты по 
воз дей ст вию фак то ров кос ми че ско го по ле та 
на рас ти тель ные объ ек ты на ча лись в 1960 г. на 
вто ром кос ми че ском ко раб ле-спут ни ке, ко гда 
со вер ши ли по лет и впер вые ус пеш но воз вра-
ти лись на Зем лю тра де скан ция, хло рел ла, се-
ме на раз лич ных сор тов лу ка, го ро ха, пше ни цы, 
ку ку ру зы. С мар та 1964 г. на чал ся «кос ми че ский 
пе ри од» в ис сле до ва тель ской ра бо те В. П. Да-
ды ки на. В Мо ск ве бы ла соз да на ор га ни за ция 
п/я 3452 (бу ду щий Ин сти тут ме ди ко-био ло ги-
че ских про блем ИМБП), где под ру ко во дством 
С. П. Ко ро ле ва на ча лись сис тем ные ис сле до-
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ва ния по куль ти ви ро ва нию выс ших рас те ний 
в за кры тых сис те мах по про грам ме ос вое ния 
кос мо са. Все во лод Пет ро вич ра бо тал до 1970 г. 
Это бы ла раз ра бот ка рас те ние вод че ско го бло-
ка ис поль зо ва ния выс ших рас те ний в ка че ст ве 
од но го из звень ев сис те мы жиз не обес пе че-
ния на кос ми че ских ко раб лях при дли тель ных 
по ле тах. На ря ду с уда ча ми бы ли и слож ные не 
ре шае мые на дан ном эта пе ис сле до ва ния во-
про сы, свя зан ные, пре ж де все го, с от сут ст ви-
ем гра ви та ции, ко то рая управ ля ет по то ка ми 
ве ще ст ва и энер гии в рас те ни ях на Зем ле. По-
лу чен ные раз ли чия фи зио ло го-био хи ми че ских 
про цес сов у рас те ний в ус ло ви ях не ве со мо сти 
да ли ос но ва ние В. П. Да ды ки ну пред по ло жить 
фор ми ро ва ние но во го на уч но го на прав ле ния в 
фи зио ло гии рас те ний – кос ми че ской фи зио ло-
гии рас те ний. 

 В мар те 1970 г. В. П. Да ды кин ухо дит на пе-
да го ги че скую ра бо ту и по кон кур су из би ра ет ся 
за ве дую щим ка фед рой бо та ни ки и фи зио ло гии 
рас те ний Мо с ков ско го Ле со тех ни че ско го ин-
сти ту та (МЛИ), где и про ра бо тал до по след них 

дней жиз ни. Мно го пла но вый ин те рес к про бле-
мам фи зио ло гии рас те ний сра зу при влек к про-
фес со ру В. П. Да ды ки ну мно же ст во сту ден тов и 
ас пи ран тов. Бла го да ря ши ро кой из вест нос ти в 
об лас ти фи зио ло гии рас те ний В. П. Да ды ки ну 
уда лось убе дить чле нов ВАК СССР о при свое-
нии ас пи ран там по лес ной фи зио ло гии рас те-
ний уче ной сте пе ни кан ди да та био ло ги че ских 
на ук (вме сто сель ско хо зяй ст вен ных). Ра бо та 
Все во ло да Пет ро ви ча по ли нии Ака де мии на ук 
вклю ча ла и член ст во в До ме уче ных АН СССР, 
где он ак тив но ру ко во дил сек ци ей био ло ги че-
ских про блем, яв лял ся чле ном Со ве та и чле ном 
Пре зи диу ма ДУ. 

Все во лод Пет ро вич ско ро по стиж но скон-
чал ся в день сво его ро ж де ния 16 ап ре ля 1976 г. 
Умер он от ос кол ка сна ря да, ко то рый он но сил 
в серд це со вре мен вой ны: в один мо мент ос ко-
лок сдви нул ся, и серд це ос та но ви лось. Ему бы-
ло 66 лет. По хо ро нен на Хим кин ском клад би ще 
г. Мо ск вы.

Е. Ф. Мар ков ская
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Марина Ивановна Сысоева родилась 
20 апреля 1960 г. в Петрозаводске в семье пре-
подавателей Карельского государственно-
го педагогического института И. Н. Хариной и 
И. О. Сысоева. В 1982 г. после окончания «с от-
личием» физико-математического факульте-
та Петрозаводского государственного универ-
ситета по специальности «математика» она по-
ступила на работу в Институт биологии КФ АН 
СССР, в лабораторию моделирования биоло-
гических процессов. Работа в филиале нача-
лась еще в студенческие годы, в отделе мат-
методов, где под руководством Ю. Л. Павлова 
была выполнена дипломная работа. В биоло-
гической лаборатории, куда пришла Марина 
Ивановна, под руководством великого энту-
зиаста профессора В. К. Курца и при активной 
поддержке профессора С. Н. Дроздова собра-
лись для совместной работы физики, матема-
тики и биологи. М. И. Сысоева включилась в 
направление, связанное с использованием ма-
тематических методов и методологии иссле-
дования в области экологической физиологии 
растений. Для математика с «красным дипло-
мом» в лаборатории, где вся работа начинается 
с выращивания растительного материала, это 
был хороший «урок». Марина Ивановна легко и 
с удовольствием при участии опытных биологов 
Л. А. Обшатко и Л. А. Кучко осваивала много-
численные биологические методы, а совмест-
но с уже опытными математиками и физиками 
Э. Г. Поповым и А. В. Талановым – методы мо-
делирования – многофакторный планируе-
мый эксперимент и различные методы мно-
гомерной статистики. Большую роль в ее ста-
новлении, особенно на первых этапах, сыграл 
В. Н. Харин, который к этому времени был основ-
ным консультантом биологов КарНЦ по различ-
ным аспектам применения математических ме-
тодов для обработки биологических данных. 

В лаборатории шла активная исследова-
тельская работа, работал научный семинар, 
шел процесс взаимного образования и обмена 

информацией между физиками, математика-
ми и физиологами растений. Все это создава-
ло творческую атмосферу, в которой шла под-
готовка будущих кандидатов и докторов биоло-
гических наук. Почти сразу Марина Ивановна 
примкнула к биологическому направлению, 
связанному с исследованиями онтогенеза 
растений, возглавляемому профессором 
Е. Ф. Марковской. КФАН в это время активно 
сотрудничал с Вычислительным центром АН 
СССР. Возможность консультаций у академи-
ка Ю. М. Свирежева, участие в семинарах этого 
центра – все это сыграло большую роль в ста-
новлении и подготовке молодого специалиста. 
Это сотрудничество продолжалось около трех 
лет и завершилось успешной защитой канди-
датской диссертации «Влияние факторов внеш-
ней среды на рост и развитие растений огур-
ца на ранних этапах онтогенеза: многомерный 
подход» (1991 г.). Освоенный метод многофак-
торного планируемого эксперимента позволил 
значительно ускорить исследовательскую ра-
боту и получение экспериментальных резуль-
татов. Интерес от поведения растений в об-
ласти оптимальных условий, где в основном 
работал весь коллектив лаборатории моделиро-
вания биологических процессов, стал смещать-
ся в область суб- и супероптимальных условий, 
где с моделями практически не работали. Этот 
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переход привел Марину Ивановну к необходи-
мости более активного освоения методов мно-
гомерной статистики, с применением которых в 
физиологии растений не только в России, но и 
мире были лишь единичные работы. Диапазон 
экспериментальных условий расширился, и в 
исследование были включены температуры из 
зоны теплового и холодового закаливания, а 
также градиентные температурные условия. 
В. К. Курец в период его работы в Иркутске ак-
тивно сотрудничал с С. И. Радченко – основопо-
ложником исследования роли температурных 
градиентов в жизни растений, и это направление 
также разрабатывалось в лаборатории. Однако 
с участием Марины Ивановны его удалось 
совместить с современной прикладной про-
блемой термопериодизма, и на данном этапе 
работы она внесла большой вклад в разработ-
ку этого направления с двух сторон: теорети-
чески – на основании анализа современной за-
падной литературы и практически – разработ-
кой новых методологических подходов при по-
становке опытов и обработке результатов. Это 
позволило подготовить и успешно защитить в 
ГНЦ ВИР им. Н. И. Вавилова докторскую дис-
сертацию «Феноменология онтогенетических 
реакций растений на суточные переменные 
температуры» (2003 г.). С подготовкой этой ра-
боты в Институте биологии не только появился 
новый молодой доктор биологических наук, но 
и доброжелательный грамотный консультант по 
различным направлениям использования мате-
матических методов в биологии. Консультации 
и совместная обработка данных с ихтиологами, 
биохимиками и учеными других направлений 
стало нормой научной жизни исследователя. 

Спектр активности д. б. н. М. И. Сысоевой 
очень широк. Она является членом между-
народного общества растениеводов (ISHS), 
Европейского общества биологов растений 
(FESPB), в рамках которых принимает участие в 
работе международных конгрессов, совещаний 
и семинаров в различных странах. Ее хорошо 
знают коллеги из Финляндии, Норвегии, Дании 
и Канады, с которыми она ведет активную пере-
писку и обмен научной информацией. 

М. И. Сысоева осуществляет научное руко-
водство фундаментальными исследованиями 
по разделу госбюджетных тем, является руко-
водителем фундаментальных исследований по 
грантам РФФИ, руководителем международ-
ных проектов. Ею опубликовано, в том числе и 
в соавторстве, более 180 научных работ и полу-
чен патент на изобретение. 

В настоящее время под руководством 
М. И. Сысоевой выполняются две аспирантские 
работы, она читает спецкурсы «Системный ана-

лиз в биологии» и «Термопериодизм у расте-
ний» для студентов эколого-биологического 
факультета ПетрГУ, осуществляет руководство 
курсовыми и дипломными работами студентов.

М. И. Сысоева  ежегодно участвует в ор-
ганизации и проведении научных конферен-
ций и семинаров, является ответственным 
секретарем редакции Трудов КарНЦ РАН (се-
рия «Экспериментальная биология»), чле-
ном Ученого совета ИБ КарНЦ РАН, секрета-
рем Карельского отделения Общества физио-
логов растений России, в течение нескольких 
лет входила в состав диссертационного совета 
К 002.035.01 при Институте биологии КарНЦ РАН.

М. И. Сысоева награждена Почетной грамо-
той РАН и профсоюзов работников РАН (2006 г.) 
и Почетной грамотой Президиума КарНЦ РАН 
(2007, 2010 гг.).

От всей души желаем юбиляру крепкого здо-
ровья, неиссякаемого энтузиазма, новых твор-
ческих успехов и удачи.

Е. Ф. Марковская
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2 июня 2010 г. исполнилось 80 лет со дня 
рождения известного ученого физиолога рас-
тений, эколога, доктора биологических наук, 
профессора, заслуженного деятеля науки 
Республики Карелия и Российской Федерации 
Станислава Николаевича Дроздова.

С. Н. Дроздов родился в 1930 г. в семье уче-
ного биолога-растениевода в г. Ставрополе 
Кавказском. В 1954 г. окончил с красным дипло-
мом Ленинградский сельскохозяйственный ин-
ститут (ЛСХИ) по специальности «ученый агро-
ном». Еще студентом он проявил склонность к 
научной работе, и по окончании института его 
направили на учебу в аспирантуру ЛСХИ, ко-
торую он проходил под руководством профес-
сора В. А. Новикова. В 1957 г. молодой ученый 
успешно защитил кандидатскую диссертацию, 
и некоторое время он работает на кафедре аг-
рохимии ЛСХИ. В 1958 г. С. Н. Дроздов переез-
жает в Петрозаводск и приступает к работе в 
лаборатории экологической физиологии рас-
тений Института биологии Карельского фили-
ала АН СССР в должности младшего научного 
сотрудника. В 1958–1960 гг. его первые науч-
ные работы были опубликованы в «Докладах АН 
СССР» и «Ботаническом журнале».

Незаурядные научные способности и орга-
низаторский талант Станислава Николаевича 
были по достоинству оценены. В 1960 г. он 
утвержден в должности заведующего лабо-
раторией, а в 1961 г. назначен директором 
Института биологии, который в дальнейшем 
бессменно возглавлял на протяжении 35 лет.

Тематика научных работ лаборатории в те 
годы была связана с изучением различных сто-
рон минерального питания растений (в 60-е 
годы в стране была принята программа хи-
мизации сельскохозяйственного производ-
ства, и данное направление считалось одним 
из приоритетных для физиологии растений). 
Тщательная теоретическая и эксперименталь-
ная проработка позволила увидеть в минераль-
ном питании мощное орудие регулирования об-

мена веществ у растений и их продуктивности. 
Были выяснены возможности и условия при-
менения азотных, фосфорных и калийных удо-
брений в растениеводстве. Важным для сель-
ского хозяйства республики результатом этих 
работ явилась разработка научно обоснован-
ной системы минерального питания растений 
(С. Н. Дроздов, З. Ф. Сычева), в том числе и так 
называемой «северной дозы». Ее опытная про-
верка проведена на картофеле в Олонецком и 
Пряжинском районах при непосредственном 
участии С. Н. Дроздова, а затем и внедрена 
практически во всех хозяйствах республики. Как 
было доказано, внесение полного минерально-
го удобрения в определенном соотношении и 
дозе гарантирует в климатических условиях се-
верного региона получение стабильных урожа-
ев сельскохозяйственных культур. Параллельно 
с этим лаборатория занималась вопросами 
устойчивости активно вегетирующих растений 
(виды и сорта картофеля, многолетние травы, 
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тепличные культуры) к заморозкам. Это потре-
бовало разработки методики проведения ис-
кусственных заморозков и создания на терри-
тории Агробиологической станции специаль-
ной экспериментальной базы, включающей ве-
гетационный домик и камеры с регулированием 
условий среды. Единомышленником и коллегой 
Станислава Николаевича, начиная с этих работ и 
на протяжении многих лет, был доктор биологи-
ческих наук, профессор В. К. Курец. По резуль-
татам этих исследований С. Н. Дроздов успеш-
но защитил в 1971 г. в диссертационном сове-
те Всесоюзного института растениеводства им. 
Н. И. Вавилова (г. Ленинград) докторскую дис-
сертацию на тему «Эколого-физиологические 
исследования устойчивости полевых культур 
к заморозкам», а несколько позднее была из-
дана монография «Эколого-физиологические 
аспекты устойчивости растений к заморозкам» 
(С. Н. Дроздов, З. Ф. Сычева, Н. П. Будыкина, 
В. К. Курец. Л.: Наука, 1976).

Новым шагом в развитии научных исследо-
ваний лаборатории стало изучение действия 
абиотических факторов среды (низкие и высо-
кие температуры, световые условия) на тер-
морезистентность и различные структурные 
и функциональные показатели клеток и тка-
ней растений, а также изучение возможности 
управления ростом, развитием, формирова-
нием продуктивности и устойчивости растений 
при неблагоприятных внешних условиях с по-
мощью физиологически активных веществ. Эти 
работы во многом предвосхитили становле-
ние современных исследований по адаптации и 
стресс-устойчивости растений к действию не-
благоприятных факторов внешней среды.

По результатам многолетних исследований 
С. Н. Дроздовым (совместно с В. К. Курцом и 
А. Ф. Титовым) была выдвинута гипотеза «зо-
нального» влияния температуры на устойчи-
вость активно вегетирующих растений, а затем 
экспериментально подтверждена на различ-
ных видах и сортах растений. В 90-е годы науч-
ный интерес С. Н. Дроздова обращен к изуче-
нию эколого-физиологической характеристи-
ки растений, определению границ температур-
ных зон и свето-температурных зависимостей 
оптимума составляющих СО

2
-обмена у расте-

ний культурной и дикой флоры. Используемый 
при этом системный подход с постановкой мно-
гофакторных экспериментов в регулируемых 
условиях внешней среды позволил перейти от 
качественной к количественной характеристике 
СО

2 
-газообмена сортов (генотипов). 

Авторитет лаборатории был неоднократ-
но признан на всероссийском уровне. Так, в 
1996 г. коллектив лаборатории, возглавляе-

мой Станиславом Николаевичем, официаль-
но признан ведущей научной школой по эко-
логической физиологии растений в стране. 
Исследования по изучению эффективности 
СО

2
-обмена интактных растений в зависимости 

от условий среды отмечены в 1995 г. премией 
имени И. И. Гунара (С. Н. Дроздов, В. К. Курец, 
А. В.Таланов, Л. А. Обшатко и Э. Г. Попов), а сами 
научные работы С. Н. Дроздова широко извест-
ны в нашей стране и за рубежом. В целом за 
годы исследований им опубликовано (самосто-
ятельно и в соавторстве) более 450 научных ра-
бот, включая 3 монографии. Значительная часть 
его научных трудов опубликована в таких авто-
ритетных журналах, как «Доклады Академии 
наук», «Доклады РАСХН», «Физиология расте-
ний», «Агрохимия», «Ботанический журнал», 
«Сельскохозяйственная биология», «Вестник 
РАСХН», «Journal of Experimental Botany» и др. 
Добавим к этому, что он соавтор около десят-
ка авторских свидетельств на изобретение и 
более 20 практических рекомендаций сель-
скохозяйственного профиля. Трижды (1994–
1997 гг., 1997–2000 гг. и 2000–2003 гг.) был удо-
стоен Государственной научной стипендии 
для выдающихся ученых России. В 1994 г. из-
бран действительным членом Международной 
Академии наук экологии и безопасности жизне-
деятельности (МАНЭБ).

На протяжении многих лет С. Н. Дроздов ак-
тивно участвует в пропаганде научных знаний, 
занимается подготовкой молодых ученых. Под 
его руководством 20 человек стали кандидата-
ми наук и 4 – докторами наук. 

Как директор Института биологии С. Н. Дроз-
дов основной задачей учреждения считал ста-
новление и развитие в Карелии разноплано-
вых биологических исследований. Его широкий 
научный кругозор, глубокое понимание задач, 
стоящих перед биологической наукой, опреде-
ляющим образом сказались на формировании 
и выборе многих направлений исследований 
института. Появились и получили свое разви-
тие такие новые перспективные фундаменталь-
ные научные направления, как экологическая 
биохимия и биофизика, экологическая физио-
логия растений и животных, биология развития 
и изучение биоразнообразия, палеонтологиче-
ские аспекты эволюции, исследование генези-
са и структуры почв, биология развития, а также 
прикладные исследования, связанные с разра-
боткой научных основ рационального исполь-
зования природных биологических ресурсов и 
их охраной. Много внимания он уделял созда-
нию стационаров и развитию эксперименталь-
ной базы института, а также подготовке науч-
ных кадров. За годы его руководства в инсти-
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туте существенно выросло число публикаций в 
центральных журналах и зарубежных изданиях, 
увеличилось количество издаваемых моногра-
фий. Исследования многих сотрудников инсти-
тута получили поддержку в форме грантов раз-
личных научных фондов и организаций. Работа 
института неоднократно обсуждалась на бюро 
Отделения общей биологии (ООБ) АН СССР и 
неизменно получала высокую оценку.

Немало сделано Станиславом Николаевичем 
Дроздовым для укрепления авторитета науки и 
биологической науки в частности в республи-
ке. Руководством республики он был назначен 
председателем Совета по координации науч-
ных исследований в области сельского хозяй-
ства. Его активная позиция позволила поднять 
и обсудить на республиканском уровне такие 
актуальные вопросы, как пути развития сель-
ского хозяйства Карелии, оценка экологиче-
ской ситуации в регионе и перспективы ее раз-
вития, концепция создания сети особо охра-
няемых природных территорий и конкретные 
предложения по ее развитию, стратегия разви-
тия Института биологии и др.

В разные годы Станислав Николаевич являл-
ся членом целого ряда научных советов, раз-
личных научных обществ. С 1961 по 1996 г. яв-
лялся членом Президиума КарНЦ РАН и чле-
ном бюро ООБ АН СССР, многие годы был чле-
ном координационных Советов по биологии и 
экологии при ООБ АН СССР, входил в состав не-

скольких специализированных диссертацион-
ных советов.

С. Н. Дроздова всегда отличала актив-
ная гражданская позиция, которую он пол-
новесно представлял, участвуя в обществен-
ной жизни республики. Он неоднократно из-
бирался председателем общества «Знание» 
Карельского филиала АН СССР (1969–
1972 гг.), председателем общества «Знание» 
г. Петрозаводска (1970–1982 гг.), членом гор-
кома КПСС (1977–1982 гг.), депутатом город-
ского Совета депутатов трудящихся (1977–
1982 гг.), председателем Карельского отде-
ления Общества физиологов растений (1988–
2007 гг.), председателем Карельского отделе-
ния Всероссийского общества охраны приро-
ды (1988–1996 гг.), членом Верховного Совета 
Карельской АССР (1985–1990 гг.), где возглав-
лял комиссию по охране природы. 

Многолетняя и плодотворная работа 
С. Н. Дроздова получила высокую оценку со 
стороны государства. Он награжден орденами 
«Дружбы народов» и «Знак почета», рядом ме-
далей. Ему присвоено звание «Заслуженный 
изобретатель СССР». 

Коллеги, ученики, друзья сердечно поздрав-
ляют Станислава Николаевича с ЮБИЛЕЕМ. 
От души желают ему крепкого здоровья, сча-
стья, благополучия и неубывающего интереса 
к жизни.

А. Ф. Титов, Н. П. Будыкина
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Кол лек тив Ин сти ту та ле са Ка рель ско го на уч-
но го цен тра РАН, кол ле ги фи зио ло ги рас те ний 
и ле со вос ста но ви те ли по здрав ля ют На де ж ду 

Пет ров ну Чер но бров ки ну с юби ле ем – 60-ле-
ти ем со дня ро ж де ния! 

Чер но бров ки на На де ж да Пет ров на 1950 г. 
ро ж де ния, в 1967 г. с зо ло той ме да лью окон чи-
ла Коз лов скую сред нюю шко лу Твер ской (то гда 
Ка ли нин ской) об лас ти, в 1972 г. – с от ли чи ем 
Твер ской (то гда Ка ли нин ский) го су дар ст вен ный 
уни вер си тет, хи ми ко-био ло ги че ский фа куль тет. 
В 1972–1976 гг. обу ча лась в оч ной ас пи ран ту ре 
Ин сти ту та ле са Ка рель ско го фи лиа ла АН СССР 
(ны не КарНЦ РАН). В 1978 г. ус пеш но за щи ти ла 
кан ди дат скую дис сер та цию на те му «Фи зио ло-
го-био хи ми че ские осо бен но сти по коя се мян и 
по чек бе ре зы ка рель ской». К сво ему 50-лет не-
му юби лею (2000 г.) за щи ти ла док тор скую дис-
сер та цию – «Эко фи зио ло ги че ская ха рак те ри-
сти ка ис поль зо ва ния азо та со сной обык но вен-
ной». С 1976 г. по на стоя щее вре мя ра бо та ет в 
Ин сти ту те ле са КарНЦ РАН, име ет зва ние стар-
ше го на уч но го со труд ни ка (1995) и до цен та по 
спе ци аль но сти «фи зио ло гия и био хи мия рас те-
ний» (2003). На уч ный стаж – 33 го да. Ею опуб ли-
ко ва но бо лее 90 на уч ных ра бот, по лу чен па тент 
на изо бре те ние.

Н. П. Чер но бров ки на яв ля ет ся вы со ко ква ли-
фи ци ро ван ным фи зио ло гом рас те ний. Ос нов-
ное на прав ле ние на уч ной дея тель но сти – эко-
фи зио ло гия и био хи мия рас те ний, изу че ние 
во про сов ле со вос ста нов ле ния, ми не раль но го 
пи та ния, функ цио наль ной ак тив но сти азо та и 
бо ра, адап та ци он ных ме ха низ мов у хвой ных 
рас те ний. На про тя же нии мно гих лет объ ек том 
ее ис сле до ва ний яв ля ет ся со сна обык но вен-
ная (Pinus sylvestris L.). На при ме ре со сны бы ла 
пред став ле на эко фи зио ло ги че ская ха рак те ри-
сти ка за ко но мер но стей ис поль зо ва ния азо та 
и бо ра хвой ны ми рас те ния ми в по сад ках и ес-
те ст вен ных дре во сто ях в за ви си мо сти от фи-
зио ло ги че ско го со стоя ния рас те ния и дей ст вия 

фак то ров внеш ней сре ды. По ка за ны осо бен но-
сти транс пор та, рас пре де ле ния и ре ути ли за ции 
азо та в де ре ве; вы яв ле ны за ко но мер но сти се-
зон ной рит мич но сти по сту п ле ния азо та, из ме-
не ния азот но го и уг ле вод но го ста ту сов в кор нях 
со сны раз лич но го воз рас та. Ис сле до ва но влия-
ние азот но го пи та ния на фо то син тез и ды ха ние 
это го дре вес но го рас те ния при раз лич ных тем-
пе ра ту рах внеш ней сре ды. Про ана ли зи ро ва на 
взаи мо связь азот но го обес пе че ния, азот но го 
ста ту са и рос та у со сны. Оп ре де ле ны со стоя-
ние и пер спек ти вы раз ви тия ме то дов ди аг но-
сти ки ее азот но го пи та ния. По ка за ны осо бен-
но сти ис поль зо ва ния вне сен но го в поч ву азо та 
в лес ном пи том ни ке и хвой ном ле су. Оп ре де-
ле ны пу ти по вы ше ния ко эф фи ци ен та ис поль-
зо ва ния азо та хвой ным рас те ни ем и сни же ния 
по терь азот ных удоб ре ний в лес ных на са ж де-
ни ях. Вы яв ле ны от ли чи тель ные осо бен но сти 
ис поль зо ва ния азо та со сной в срав не нии с дру-
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ги ми дре вес ны ми и тра вя ни сты ми рас те ния ми, 
ко то рые обес пе чи ва ют хвой ным вы со кую адап-
та ци он ную спо соб ность к не бла го при ят ным ус-
ло ви ям сре ды. 

Впер вые ис сле до ва на ло ка ли за ция бо ра в 
ор га нах хвой но го рас те ния в свя зи с его фи-
зио ло ги че ским со стоя ни ем и обес пе чен но стью 
эле мен та ми ми не раль но го пи та ния. Вы яв ле-
ны осо бен но сти из ме не ния уров ня ме та бо-
ли тов азот но го и ли пид но го об ме нов у со сны 
обык но вен ной на ран них эта пах он то ге не за в 
за ви си мо сти от обес пе чен но сти бо ром. По ре-
зуль та там ис сле до ва ния рос то вой ак тив но сти 
се ян цев со сны, со дер жа ния азот ных и ли пид-
ных со еди не ний в хвое оп ре де ле ны осо бен-
но сти от вет ной ре ак ции хвой но го рас те ния на 
оп ти маль ный, де фи цит ный и ток сич ный уров-
ни обес пе чен но сти бо ром. Оп ре де ле ны оп ти-
маль ные до зы бор ной ки сло ты для вне се ния в 
по сев ных от де ле ни ях лес ных пи том ни ков Ка-
ре лии. Вы яв ле ны оп ти маль ные уров ни бо ра в 
ор га нах се ян цев для их рос та при раз лич ных 
ус ло ви ях ми не раль но го пи та ния. Раз ра бо тан 
спо соб био ло ги че ской очи ст ки почв от тя же лых 
ме тал лов при ис поль зо ва нии бор ной ки сло-
ты и рас те ний-фи то ре ме ди ан тов (Taraxacum 
officinale Wigg.). 

За вре мя ра бо ты в Ин сти ту те ле са Н. П. Чер-
но бров ки на окон чи ла кур сы по вы ше ния ква ли-
фи ка ции в об лас ти ис поль зо ва ния изо топ ных 
ме то дов в био ло гии в ТСХА (1986). Она осу ще-
ст в ля ет на уч ное ру ко во дство раз де лов и тем 
НИР РАН в об лас ти фи зио ло гии и био хи мии 
ми не раль но го пи та ния дре вес ных рас те ний, 
яв ля ет ся ру ко во ди те лем ис сле до ва ний, про во-
ди мых по до го во рам о на уч ном со труд ни че ст ве 
ме ж ду Ин сти ту том ле са и Ин сти ту та ми био ло-
гии и гео ло гии КарНЦ РАН, про во дит со вме ст-
ные ис сле до ва ния с Ин сти ту том фи зио ло гии 
рас те ний им. К. А. Ти ми ря зе ва (Мо ск ва).

Н. П. Чер но бров ки на боль шое вни ма ние уде-
ля ет про дол же нию по вы ше ния сво его про фес-
сио наль но го уров ня. В 2008 г. в Пет ро за вод-
ском учеб но-ме то ди че ском цен тре «Ора кул» ею 
был по лу чен сер ти фи кат по вла де нию фин ским 
язы ком. Зна ние язы ка она ус пеш но ис поль зу ет 
при осу ще ст в ле нии на уч ных кон так тов с уче ны-
ми Ин сти ту та ле са Фин лян дии (г. Йоен суу).

На про тя же нии мно гих лет Н. П. Чер но бров-
ки на за ни ма ет ся пре по да ва тель ской ра бо той и 
под го тов кой кад ров. Под ее ру ко во дством вы-
пол не ны и ус пеш но за щи ще ны кан ди дат ская 
дис сер та ция и 11 ди плом ных ра бот. Она чи та-
ет спец курс по ми не раль но му пи та нию и мем-
бран но му транс пор ту ио нов у рас те ний для 
сту ден тов эко ло го-био ло ги че ско го фа куль те та 
Пет ро за вод ско го го су дар ст вен но го уни вер си-

те та. Не сколь ко лет бы ла чле ном дис сер та ци-
он но го со ве та по за щи те кан ди дат ских дис сер-
та ций по спе ци аль но сти «фи зио ло гия и био хи-
мия рас те ний» при Ин сти ту те био ло гии КарНЦ 
РАН, вы сту па ла оп по нен том 5 кан ди дат ских 
дис сер та ций.

За ком плекс на уч но-ис сле до ва тель ских ра-
бот Н. П. Чер но бров ки на удо стое на пре мии Со-
ро са (1995), за ак тив ную на уч ную, на уч но-ор га-
ни за ци он ную и пе да го ги че скую дея тель ность 
на гра ж де на По чет ной гра мо той РАН (2000), По-
чет ны ми гра мо та ми КарНЦ РАН.

Н. П. Чер но бров ки на от ли ча ет ся вы со ким 
чув ст вом от вет ст вен но сти за вы пол няе мую 
ра бо ту, она ак тив на в на уч ных ис сле до ва ни-
ях и доб ро же ла тель на в от но ше ни ях с людь ми, 
поль зу ет ся ува же ни ем в кол лек ти ве. От всей 
ду ши же ла ем ей доб ро го здо ро вья, даль ней-
ших твор че ских ус пе хов, боль шо го сча стья.

Л. Л. Но виц кая, А. И. Со ко лов
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// Из да тель ст во МГУЛ – Лес ной вест ник. № 3 (66). 
С. 56–62. (Со вме ст но с О. С. До ро фее вой, Е. В. Ро-
бо нен.)

2010. Ис поль зо ва ние по ру боч ных ос тат ков для 
при го тов ле ния тор фя ных суб стра тов при вы ра щи ва-
нии се ян цев со сны обык но вен ной с за кры той кор не-
вой сис те мой // Из да тель ст во МГУЛ – Лес ной вест-
ник. № 1 (70). С. 4–8. (Со вме ст но с М. И. Зай це вой, 
Е. В. Ро бо нен.)

Спо соб био ло ги че ской очи ст ки почв от тя же-
 лых ме тал лов. Па тент РФ на изо бре те ние 
№ 2342822. 2010. (Со вме ст но с Е. Е. Ялын ской, 
Е. В. Ро бо нен.)
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Ме то ды ком пь ю тер но го мо де ли ро-

ва ния для ис сле до ва ния по ли ме ров и 

био по ли ме ров / Отв. ред. В. А. Ива нов, 

А. Л. Ра би но вич, А. Р. Хох лов. М.: Книж ный 

дом «ЛИБРОКОМ», 2009. 696 с., цв. вкл.

На стоя щее из да ние осу ще ст в ле но при 
фи нан со вой под держ ке Рос сий ско го фон-
да фун да мен таль ных ис сле до ва ний (про-
ек ты № 08–03–07031, 09–03–02002–э_д).

На стоя щая кни га зна ко мит чи та те ля с ак ту-
аль ны ми про бле ма ми и ос нов ны ми на прав ле-
ния ми ис сле до ва ний в об лас ти ком пь ю тер но го 
мо де ли ро ва ния по ли мер ных и био по ли мер ных 
сис тем. Она со дер жит опи са ние ос нов ных ме-
то дов и ал го рит мов ком пь ю тер но го мо де ли ро-
ва ния, да ет об щий об зор их раз ви тия. Боль шое 
вни ма ние уде ле но из ло же нию об щих прин ци-
пов реа ли за ции пол ной схе мы так на зы вае мо-
го муль ти мас штаб но го мо де ли ро ва ния. Об-
су ж да ют ся ме то ды мо де ли ро ва ния на раз ных 
(мик ро ско пи че ских, ме зо ско пи че ских и мак-
ро ско пи че ских) про стран ст вен ных и вре мен-

ных мас шта бах: кван то во-хи ми че ские ме то ды, 
ато ми сти че ская и ог руб лен ная мо ле ку ляр ная 
ди на ми ка, ме тод Мон те-Кар ло, ме тод сто хас-
ти че ской ди на ми ки, тео ре ти ко-по ле вые ме то-
ды са мо со гла со ван но го сред не го по ля, функ-
цио на ла плот но сти, не ли ней ных ин те граль ных 
урав не ний тео рии жид ко стей, фе но ме но ло ги-
че ские ме то ды ре ше ния урав не ний в сплош ных 
сре дах, по лу эм пи ри че ские ме то ды рас че та фи-
зи че ских свойств по ли ме ров на ос но ве вкла дов 
от дель ных ато мов и (или) атом ных групп и др. 
При ве де ны при ме ры изу че ния свойств раз лич-
ных мо ле ку ляр ных сис тем с по мо щью ком пь-
ю тер но го экс пе ри мен та. Кни га пред на зна че на 
для спе циа ли стов в об лас ти фи зи ко-хи мии мо-
ле ку ляр ных сис тем, в ча ст но сти по ли ме ров и 
био по ли ме ров, ис поль зую щих в ра бо те ме то ды 
ком пь ю тер но го мо де ли ро ва ния, а так же для сту-
ден тов и ас пи ран тов – фи зи ков, хи ми ков, био-
ло гов, спе циа ли зи рую щих ся в со от вет ст вую щих 
об лас тях нау ки; кни га мо жет быть ис поль зо ва-
на для на чаль но го зна ком ст ва с этой об ла стью 
ис сле до ва ний, а так же для спра воч ных це лей.

Труды Карельского научного центра РАН
№ 2. 2010. С. 89–90

РЕЦЕНЗИИ И БИБЛИОГРАФИЯ
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Ней ро хи мия: Учеб. по со бие для ву зов 

/ А. А. Бол ды рев, Н. Д. Ещен ко, В. А. Илю ха, 

Е. И. Кяй вя ряй нен; на уч. ред. Ю. А. Вла ди-

ми ров. М.: Дро фа, 2010. 398, [2] с.: ил.

По со бие пред став ля ет со бой пер вое в оте-
че ст вен ной учеб ной ли те ра ту ре сис те ма ти че-
ское из ло же ние во про сов со вре мен ной ней ро-
хи мии.

В кни ге рас смот ре ны во про сы мем бран ной 
ор га ни за ции нерв ной тка ни, осо бен но сти энер-
ге ти че ско го об ме на моз га, роль сиг наль ных 
мо ле кул в ана ли зе и пе ре да че ин фор ма ции на 
уров не ней ро наль ных кле ток, об щие прин ци пы 
ин те гра ции ме та бо лиз ма моз га. Рас смот ре-
ны па то ло гии нерв ной сис те мы, при во дя щие к 
раз ви тию ней ро де ге не ра тив ных про цес сов при 
бо лез ни Альц гей ме ра, пар кин со низ ме, ише ми-
че ском по ра же нии моз га. Ма те ри ал пред став-
лен в трех раз де лах: «Струк ту ра нерв ной тка-
ни», «Мо ле ку ляр ная ней ро хи мия» и «Функ цио-
наль ная ней ро хи мия». От ме че ны име на уче ных, 
ко то рые вне сли наи бо лее ве со мый вклад в раз-
ви тие ней ро хи мии.

Для сту ден тов ву зов, спе циа ли зи рую щих ся 
в об лас ти био хи мии, фар ма ко ло гии, фи зио ло-
гии и пси хо ло гии.
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«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публикуют 
результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоретиче-
ские и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях и др.), 
персоналии (юбилеи и даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые работы должны содер-
жать новые, ранее не публиковавшиеся данные. 

Статьи проходят обязательное рецензирование. Решение о публикации принимается редакци-
онной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарНЦ РАН после рецензирования, с учетом на-
учной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных выпусков  
Трудов КарНЦ РАН оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие насто-
ящим правилам. 

При получении редакцией рукопись регистрируется (в случае выполнения авторами основных правил ее 
оформления) и направляется на отзыв рецензентам. Отзыв состоит из ответов на типовые вопросы «Анкеты» 
и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может вносить за-
мечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия «Анкеты» и комментарии рецен-
зентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным экземпляром 
и ответом на все вопросы рецензента не позднее, чем через месяц после получения рецензии. Перед сда-
чей в печать авторам высылается распечатанная версия статьи, которая вычитывается, подписывается авто-
рами и возвращается в редакцию. 

Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 
КарНЦ РАН. Телефон: (8142) 780109.

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН и другая полезная информация, включая настоящие Правила, 
доступна на сайте  http://transactions.krc.karelia.ru.

ПРАВИЛА ОФОРМЛЕНИЯ РУКОПИСИ

Статьи публикуются на русском или английском языках. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-
редактированы авторами. 

Статьи должны быть подписаны всеми авторами.
Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превышать: 

для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецензий – 5–6. 
Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключительных слу-
чаях) принимаются при достаточном обосновании по согласованию с ответственным редактором.

Рукописи присылаются в электронном виде, а также в  д в у х  э к з е м п л я р а х , напечатанных на одной 
стороне листа формата А4 в одну колонку через 1,5 интервала (12 пунктов шрифта типа Times New Roman). 
Размер полей: сверху, снизу – 2,5 см, справа, слева – 2,5 см. Все страницы, включая список литературы и 
подписи к рисункам, должны иметь сплошную нумерацию в нижнем правом углу. Страницы с рисунками не 
нумеруются.

ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ

Элементы  статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой странице, в 
левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м ; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м ; полное название ор-
ганизации – место работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м  (если ав-
торов несколько и работают они в разных учреждениях, то следует отметить арабскими цифрами соответствие 
фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в одном учрежде-
нии, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; ключевые 
слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м ; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м ; ан-
нотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи эксперименталь-
ного характера, как правило, должны иметь разделы: ВВЕДЕНИЕ. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ. РЕЗУЛЬТАТЫ 
И ОБСУЖДЕНИЕ. ВЫВОДЫ. ЛИТЕРАТУРА); благодарности; литература (с  н о в о й  с т р а н и ц ы ); таблицы 
(н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ); рисунки (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ); подписи к рисункам (н а  о т д е л ь н о м 
л и с т е ).

ПРИЛОЖЕНИЕ
transactions.krc.karelia.ru.

ПРАВИЛА ДЛЯ АВТОРОВ

(требования к работам, представляемым к публикации 
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук»)
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Н а  о т д е л ь н о м   л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х : фамилия, имя, отчество 
всех авторов полностью на русском и английском языках; полный почтовый адрес каждой организации (стра-
на, город) на русском и английском языках; должности авторов; адрес электронной почты для каждого авто-
ра; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать содержание статьи*1 и содержать не более 8–10 значащих слов. 
АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, содержать только главную информацию статьи, не пре-

вышать объем – 15 строк. 
Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ. Ключевые слова или словосочетания отделя-

ются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка.
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ должны содержать сведения об объекте исследования с обязательным указани-

ем латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрипция гео-
графических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических величин 
приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количественных дан-
ных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным указанием географиче-
ских координат).

ИЗЛОЖЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в вы-
явлении следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имею-
щейся в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Для фаунистических и флористических ра-
бот следует указывать место хранения коллекционных образцов. Если в статье приводятся сведения о но-
вых для исследованной территории таксонах, то желательно и процитировать этикетку. Следует ссылать-
ся на табличный и иллюстративный материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 
2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается 
формулировкой основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный 
во Введении. С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один 
автор); Раменская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более), и заключаются в 
квадратные скобки. При перечислении нескольких источников работы располагаются в хронологическом по-
рядке, например: [Иванов, Топоров, 1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Рыбаков, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На полях 
рукописи (слева) карандашом указываются места расположения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тек-
сте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы .  Материал таблиц должен 
быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, должны 
быть пояснены в Примечании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, 
при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации 
(при соблюдении вышеуказанных параметров страницы). 

РИСУНКИ п р е д с т а в л я ю т с я  о т д е л ь н ы м и  ф а й л а м и  с  р а с ш и р е н и е м  T I F F  ( * . T I F ) , 
и л и  J P G  (н е  в с т р а и в а т ь  в  Word). Графические материалы должны быть снабжены распечатками с 
указанием желательного размера рисунка в книге, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На 
каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е -
д о в а н н ы х  с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  ( оптического, электронного трансмиссион-
ного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подписях 
надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при публи-
кации рисунков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р т ы  желательно приводить с координат-
ной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географических объектов и раз-
ной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы указан 
участок, увеличенный в крупном масштабе в виде основной карты.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы приводимые 
данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллюстра-
ции). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях. 

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фами-
лией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на публикацию 
в списке литературы. Н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м .  Вписывать ла-
тинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксономических работ 
при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида  (если такое название имеет-
ся) и полностью – латинское, с автором и, желательно, с годом, например: водяной ослик (Asellus aquaticus (L. 
1758). В дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное латинское без фамилии 
автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites groenlandicus (Gmelin 1790) – 
М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения — названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных.

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семей-
ства), к которым относятся объекты исследования.
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2
Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах

Биотоп 
(площадка)

Кол-во 
видов 

Встречаемость видов нематод 
в 5 повторностях

100 % 80 % 60 % 40 % 20 %

1Н 26 8 4 1 5 8

2Н 13 2 1 1 0 9

3Н 34 13 6 3 6 6

4Н 28 10 5 2 2 9

5Н 37 4 10 4 7 12

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: Биотоп 1Н – территория, заливаемая в сильные приливы; 2Н – постоянно заливаемый луг; 
3Н – редко заливаемый луг; 4Н – незаливаемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
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