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ВЛИЯНИЕ ПАТОГЕННОГО ГРИБА BIPOLARIS SOROKINIANA (SACC.) SHOEM. 
НА ДЕГРАДАЦИЮ ХЛОРОФИЛЛА В ЛИСТЬЯХ  

ПРОРОСТКОВ ЯРОВОГО ЯЧМЕНЯ (HORDEUM VULGARE L.)

Аннотация. Изучение механизмов защитных реакций растений при патогенезе тесно связано с выяснением роли 
хлоропластов как внутриклеточных сенсоров, тонко реагирующих на внешние раздражители. Важным критерием 
оценки степени развития патологического процесса в растениях является количество хлорофилла, которое определя-
ется балансом между процессами биосинтеза и распада молекул пигмента в растительной клетке. Объектом исследо-
вания являлись первые листья зеленых проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) пленчатого сорта белорусской 
селекции Рейдер. Проростки разного возраста (3-, 7- и 10-дневные) заражали спорами гриба Bipolaris sorokiniana (Sacc.) 
Shoem. - возбудителя гельминтоспориоза и через 48 ч после инокуляции проводили анализ начальных стадий деграда-
ции хлорофилла по активности основного гидролитического фермента - хлорофиллазы и содержанию хлорофиллида 
и феофитина в первых листьях ячменя. Обнаружены онтогенетические различия процесса деградации фитолсодержа-
щих хлорофилловых пигментов, а также возрастание активности хлорофиллазы и степени феофитинизации пигментов 
под влиянием патогенного гриба B. sorokiniana. Пигментные показатели, такие как содержание фитольных и бесфи-
тольных форм хлорофилла и содержание феофитина, могут быть использованы в качестве критериев для ранней диа-
гностики поражения растений ячменя грибным патогеном и для оценки степени инфекционного заражения.

Ключевые слова: хлорофилл, хлорофиллаза, феофитин, яровой ячмень, Hordeum vulgare L., гельминтоспориоз, 
Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem.

Для цитирования: Викс, Т. Н. Влияние патогенного гриба Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem. на деградацию 
хлорофилла в листьях проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) / Т. Н. Викс, Л. Ф. Кабашникова // Весці 
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Tatsiana N. Viks, Liudmila F. Kаbashnikova

Institute of Biophysics and Cell Engineering of the National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, Republic of Belarus

THE EFFECT OF THE PATHOGENIC FUNGUS BIPOLARIS SOROKINIANA (SACC.) SHOEM  
ON CHLOROPHYLL DEGRADATION IN THE SEEDLINGS  

OF SPRING BARLEY (HORDEUM VULGARE L.)

Abstract. The study of the mechanisms of plant defense reactions during pathogenesis is closely related to the elucida-
tion of the role of chloroplasts as intracellular sensors that sensitively respond to external stimuli. An important criterion  
for assessing the severity of development of the pathological process in plants is the amount of chlorophyll, which is deter-
mined by the balance between the processes of biosynthesis and breakdown of pigment molecule in the plant cell. The objects 
of the study were the seedlings of spring barley (Hordeum vulgare L.) chaffy variety Raider of Belarusian selection. Seed-
lings of different ages (3-, 7-, and 10-day-old) were infected with spores of the fungus Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem., 
the causative agent of helminthosporiosis. Forty-eight hours after inoculation, an analysis of the initial stages of chlorophyll 
degradation was carried out based on the activity of the main hydrolytic enzyme, chlorophyllase, and the content of chloro-
phyllide and pheophytin in the primary barley leaves. Ontogenetic differences in the degradation process of phytol-containing 
chlorophyll pigments, as well as an increase in chlorophyllase activity and the degree of pheophytinization of pigments under 
the influence of the pathogenic fungus B. sorokiniana were discovered. Pigment indicators such as the content of phytolic and 
non-phytolic forms of chlorophyll and the content of pheophytin can be used as criteria for the early diagnosis of barley plant 
damage by a fungal pathogen and for assessing the degree of degree of infection.

Keywords: chlorophyll, chlorophyllase, pheophytin, spring barley, Hordeum vulgare L., helminthosporiasis, Bipolaris 
sorokiniana (Sacc.) Shoem.
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Введение. Ячмень – одна из ключевых зерновых культур в Республике Беларусь [1]. Хорошая 
приспособляемость к различным агроклиматическим условиям способствовала распространению 
ячменя в климатических зонах с большими вариациями температурного режима в течение вегета-
ционного периода. Сегодня по объемам производства ячмень входит в четверку ведущих зерновых 
культур в мире [2], и его посевные площади в Республике Беларусь, по данным на июль 2024 г., 
составляют 438,6 тыс. га. В последние годы на территории республики происходит постоянное 
увеличение посевных площадей озимого ячменя: в 2019 г. – 12 тыс. га, а в 2024 г. – 240 тыс. га [3].

Благодаря своему уникальному химическому составу и полезным свойствам ячмень приоб-
ретает все большую востребованность в пищевой промышленности и кулинарии. Зерно ячменя 
содержит белки и углеводы, включая β-глюкан, липиды, витамины и минералы, его используют 
для приготовления круп, кофе, муки, а также в производстве солода для пивоваренной, конди-
терской и фармацевтической промышленности [4, 5].

Благодаря своим биологическим особенностям ячмень является ценной культурой в сево
обороте. Он хорошо адаптируется к изменяющимся климатическим условиям, устойчив к засухе, 
способен произрастать в холодных регионах, имеет короткий вегетационный период, что позво-
ляет быстро получать урожай зерна [6].

Фитосанитарное состояние посевов – важнейший фактор, определяющий агроэкологические 
аспекты формирования урожая зерна ячменя высокого качества. Посевы ячменя поражаются 
грибами Bipolaris sorokiniana, видами родов Fusarium, Pyrenophora teres, Cochliobolus sativus, 
Blumeria graminis и др. [7–9]. В Беларуси на зерновых культурах доминирует фузариозно-гель-
минтоспориозная корневая гниль [10], возбудителем которой является гемибиотрофный гриб  
B. sorokiniana (Sacc.) Shoemaker, cиноним – Helminthosporium sativum, который встречается в тка-
нях и на поверхности растений, а также в почве. Инфицирование растения гельминтоспориозной 
корневой гнилью проходит в две фазы роста гриба: биотрофную, в ходе которой гифы гриба 
проникают в кутикулу и клеточную стенку живой растительной клетки, а также некротрофную, 
где гифы гриба попадают в мезофилл и приводят к гибели растения. При заражении растений 
ячменя грибом B. sorokiniana на листьях, стеблях и колосьях появляются темные или темно-се-
рые пятна, которые, сливаясь, вызывают значительные повреждения растения и снижают фото-
синтетическую активность листьев [11, 12].

На современном этапе изучение механизмов защитных реакций растений при патогенезе 
тесно связано с выяснением роли хлоропластов как внутриклеточных сенсоров, тонко реаги-
рующих на внешние раздражители. Врожденный иммунитет (Pattern-Triggered Immunity, PTI) 
у растений обеспечивает развитие защитной реакции на атаку патогенов, что минимизирует их 
распространение и в ряде случаев предотвращает инфицирование растительных тканей без ка-
ких-либо видимых симптомов поражения [13].

При этом как у восприимчивых, так и у устойчивых сортов часто наблюдаются хлороз и некроз 
листьев, что связано с нарушением синтеза хлорофилла (Хл, международное обозначение – Chl)  
и/или его деградацией, а также с нарушением процессов поглощения световой энергии при фотосин-
тезе. Известно, что при активации иммунной защиты растений в ответ на инфицирование ингиби-
руется биосинтез Хл как защитная реакция, обеспечивающая снижение энергетических затрат 
в растительной клетке [14]. Однако не всегда инфицирование растений приводит к уменьшению 
количества фотосинтетических пигментов. Некоторые гемибиотрофные грибы способны выде-
лять специализированные эффекторные белки в клетки растений, создавая благоприятную сре-
ду для своего роста и развития, и только после этого начинают подавлять иммунитет растения-
хозяина [15–17]. В этой связи проблема ранней диагностики заражения с учетом особенностей 
конкретного растительного организма и патогена приобретает высокую актуальность и значи-
мость как в научном, так и в практическом аспектах. Важным критерием оценки степени раз-
вития патологического процесса в растениях является такой параметр состояния аппарата фото-
синтеза, как количество фотосинтетических пигментов [18].

В настоящее время не до конца изучены скоростные ограничения распада Хл и регуляции катабо-
лических ферментов при воздействии стрессовых факторов. Первичными продуктами деградации 
Хл являются либо водорастворимый хлорофиллид (Хлд, международное обозначение – Chlide),  
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который образуется путем удаления боковой цепи фитола из молекулы Хл, либо феофитин (Фео, 
международное обозначение – Pheo), образующийся в результате удаления иона магния из тет
рапиррольного пигментного кольца [19].

Гидролитическое удаление фитольного хвоста считается ключевым этапом в различных  
физиологических процессах, таких как реутилизация Хл при восстановлении фотосистемы, цикл Хл  
при изменении размера антенн и расщепление Хл при старении листьев и созревании плодов [20]. 
Кроме того, фитол является компонентом токоферолов, основной формы необходимого для че-
ловека витамина Е, который образуется в результате гидролиза Хл. Однако истинный фермент, 
ответственный за отщепление фитола от молекулы Хл, до сих пор не найден. Хлорофилла-
за (Хлаза, международное название – CLH), открытая более века назад, была первым фермен-
том, способным к дефитолизации in vitro, но ее роль в метаболизме Хл подвергается сомнению 
и остается предметом дискуссий. Недавно в результате генетических исследований были выяв-
лены новые дефитилазы, а именно феофитиназа (Pheophytin Pheophorbide Hydrolase, PPH) и хло-
рофиллдефитилаза 1 (CLD1), что указывает на то, что дефитолизация в катаболизме Хл вклю-
чает в себя различные компоненты и является более сложным процессом, чем считалось ранее. 
На основе гомологии последовательностей, субстратной специфичности и субклеточной локали-
зации Хлазы, PPH и CLD1 относятся к разным типам дефитилаз, что побудило исследователей 
начать пересмотр существующих представлений о метаболизме Хл [20].

Хлаза – это Хл-Хлд-гидролаза (EC 3.1.1.14), фермент, который катализирует превращение Хл 
в Хлд. Выявлена специфическая активность Хлазы в растениях с различной окраской листьев, 
приспособленных к различному освещению, а также зависимость активности фермента от ста-
дии развития растений [21, 22]. Долгое время Хлаза считалась первым ферментом, катализиру-
ющим деградацию Хл в стареющих листьях [21, 23], поскольку ее активность коррелировала 
с пониженным содержанием Хл в стареющих листьях и в ответе на этилен во время созревания 
плодов. Однако активность Хлазы наблюдается как в зеленых, так и в зеленеющих проростках, 
что играет роль в обновлении Хл. Кроме того, активность Хлазы присутствует в оболочке хло-
ропластов [24]. Недавно было обнаружено, что Хлаза в Arabidopsis находится в развивающихся, 
а не в зрелых хлоропластах и играет роль в защите молодых листьев от долгосрочного фотопо
вреждения, катализируя синтез Хл в цикле восстановления фотосистемы II (ФС II) [20].

Несмотря на то что фермент Хлаза известен уже 100 лет, кодирующие его гены были най-
дены у Arabidopsis лишь в 1999 г. Геном Arabidopsis содержит два гена, кодирующие, как пред-
полагается, белки Хлазы. AtCLH1 индуцируется во время атаки патогена и старении, тогда 
как изоформа AtCLH2 функционирует как конститутивный фермент, гидролизующий Хл [25]. 
Изначально Хлазу неоднократно обнаруживали во фракциях хлоропластов, а их активность 
связывали с фотосинтетическими мембранами. Однако AtCLH1 и AtCLH2, слитые с зеленым 
флуоресцентным белком (GFP), наблюдались вне хлоропластов, что подразумевает, что ни одна  
из изоформ AtCLH не локализуется в хлоропластах. Кроме того, было обнаружено, что субкле-
точная локализация CLH1-GFP у Chlamydomonas reinhardtii также была вне хлоропласта [26]. 
Более подробные исследования субклеточной локализации фермента были проведены позже, 
и было обнаружено, что нативные AtCLH1 и AtCLH2 находятся в эндоплазматическом ретику-
луме и тонопласте [21].

Таким образом, исследование активности Хлазы дает возможность изучить некоторые ме-
ханизмы адаптации пигментного аппарата к действию патогенов, так как ответная реакция рас-
тения на действие инфицирующего фактора может быть связана с изменением направленности 
действия ферментов, определяющих соотношение процессов синтеза и гидролиза Хл.

В функционирующем хлоропласте почти все формы Хл находятся в связанном с белками со-
стоянии, что позволяет преобразовывать световую энергию в энергию химических соединений, 
поддерживающих метаболические процессы в растении. В настоящее время принято считать [27], 
что первичные процессы катаболизма Хл происходят в хлоропластах и начинаются с превраще-
ния Хл b в Хл a. После этого с участием низкомолекулярных хелатирующих агентов металлов 
ион магния (Mg2+) удаляется из молекулы Хл a и образуется Фео a, который затем расщепляется 
с помощью фермента PPH, и образуются фитол и феофорбид a [28].
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PPH - это локализованная в хлоропластах α/β-гидролаза с ключевым остатком серина в ак-
тивном центре [29]. Отсутствие PPH у различных видов растений приводит к сохранению зелено-
го цвета листьев. Интересно, что мутанты PPH накапливают Фео а in vivo, тогда как in vitro было 
показано, что PPH специфически гидролизует Фео, не принимая Хл в качестве субстрата. Эта 
особенность обсуждается в литературе как способ биохимического разделения путей расщеп- 
ления и биосинтеза Хл. Действительно, Хлд, продукт активности Хлазы, также является пред-
последним промежуточным продуктом биосинтеза Хл. Таким образом, дехелатирование иона 
Mg2+, предшествующее отщеплению фитола от молекулы Хл, биохимическим способом разде-
ляет анаболический и катаболический пути метаболизма Хл. Кроме того, биотехнологическое 
искусственное направление CLH1 в хлоропласты Arabidopsis приводит к развитию апоптоза, за-
висящему от света, что указывает на то, что образование Хлд из Хл является высокофототок-
сичным [30]. Это объясняет необходимость использования PPH в качестве основного фермента 
гидролиза фитола во время расщепления Хл. Однако лежащий в основе молекулярный меха-
низм, определяющий высокую субстратную специфичность PPH по отношению к Фео, остается 
неизвестным [29]. 

Анализ литературных данных показывает, что, несмотря на длительное исследование раз-
рушения Хл, многие вопросы об активности Хлазы, роли Фео и Хлд как индикаторов стресса 
и потенциальных элементов защиты растений остаются без ответов.

В этой связи целью исследования являлось выяснение характера влияния патогенного гри-
ба B. sorokiniana на деградацию хлорофилловых пигментов на разных этапах развития хлоро-
пластов ячменя, что является важной научной задачей, направленной на раскрытие механизмов 
формирования иммунного ответа злаковых растений при гельминтоспориозе.

Объекты и методы исследования. В качестве объектов исследований использованы первые 
листья зеленых проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) сорта Рейдер белорусской се-
лекции. Перед посевом зерна замачивали в растворе марганцевокислого калия в течение 10 мин. 
Проростки выращивали на сетках на водопроводной воде в климатической камере на полихро-
матическом белом свету (120 мкмоль квантов · м–2с–1) с фотопериодом 16 ч свет/8 ч темнота, при 
температуре 22 °С. Интактные зеленые проростки ячменя разного возраста (3-, 7- и 10-дневные) 
обрабатывали суспензией, содержащей споры гриба B. sorokiniana (106 спор/мл) и анализировали 
через 48 ч после заражения (5-, 9- и 12-дневные). Контролем служили растения, обработанные 
дистиллированной водой.

Анализ степени инфицирования растений осуществляли визуально путем подсчета обще-
го количества пораженных проростков в разных вариантах опыта. Для этого в каждом ва-
рианте использовали по 20 проростков, схожих в начале эксперимента по морфологическим 
параметрам.

Определение cодержания Хл и Хлд проводили согласно модифицированному методу, изло-
женному в [31]. Листовые диски (0,2 г) гомогенизировали в предварительно охлажденной фарфо-
ровой ступке фарфоровым пестиком в 6 мл 80%-го ацетона и центрифугировали в течение 6 мин 
на центрифуге TDL5M (Китай). Аликвоты по 2 мл из каждого образца добавляли в центрифуж-
ные пробирки, содержащие 3 мл гексана и 0,5 мл 10 мМ КОН, перемешивали и центрифугиро-
вали для разделения фаз при 12 000 × g в течение 2 мин. Содержание Хл измеряли в гексановой 
фазе, а Хлд - в ацетоновой фазе спектрофотометрическим методом на спектрофотометре Solar 
UV-VIS РВ 2201 (СОЛАР, Республика Беларусь) с использованием формул:

	 Хл a (Хлд a) = 12,7 × A663 − 2,69 × A645,	

	 Хл b (Хлд b) [мкг/мл−1] = 22,9 × A645 − 4,68 × A663,	

где Хл a – содержание Хл а в мкг/мл−1; Хл b – содержание Хл b в мкг/мл−1; Хлд a – содержание 
Хлд а в мкг/мл−1; Хлд b – содержание Хлд b в мкг/мл−1; А663 – оптическая плотность при длине 
волны 663 нм; А645 – оптическая плотность при длине волны 645 нм.

Содержание фитольных и бесфитольных форм Хл выражали в пересчете на сырую мас- 
су листа.
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Для определения активности Хлазы отбирали две навески, в первой из которых определяли 
содержание нативных фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов, как опи-
сано выше. Во второй навеске определяли содержание Хлд после действия Хлазы. Для этого 
листья растирали в 60%-м ацетоне в присутствии СаСО3 и инкубировали в течение 1 ч в тем-
ноте. Реакцию останавливали добавлением 99,5%-го ацетона до конечной концентрации 80 %. 
Об активности Хлазы судили по количеству Хлд, образовавшегося в пробе после 1 ч инкубации 
в темноте, и выражали в процентах к общему содержанию зеленых пигментов в первой навеске. 

Для определения содержания Фео а навески растительного материала по 25 мг растирали 
в фарфоровой ступке в 5 мл 90%-го ацетона. Определяли оптическую плотность при длинах волн 
664 и 750 нм. Далее из экстрактов отбирали аликвоты по 2 мл и в них добавляли 0,1 мл 0,1 М НСl, 
перемешивали и измеряли оптическую плотность при длинах волн 665 и 750 нм. Содержание 
Хл а и Фео а определяли на спектрофлуориметре Solar CM 2206 (СОЛАР) и расчитывали  
по формулам, предложенным в работе [32]:

	 СХл а = (((D664 − D750) − (D665 − D750))V1) / 26,7V2,

	 СФео а = ((1,7 × (D665 − D750) − (D664 − D750))V1) / 26,7V2,

где СХл а, СФео а – концентрация Хл а и Фео а (мг/мл); D664, D665, D750 – оптическая плотность при 
длинах волн 664, 665 и 750 нм; 26,7 – поправка на поглощение, равная произведению коэффици-
ента поглощения для Хл а при 664 нм (11) и отношения, выражающего коррекцию на подкисле-
ние (2,43); V1 и V2 – объемы экстрактов до и после добавления HCl соответственно (мл).

Для статистической обработки данных использовали стандартные пакеты программ  
Excel 2021, SigmaPlot 16.0 и статистические методы, принятые в области биологических ис-
следований [33].

Приведены средние значения из трех независимых экспериментов и их стандартные ошибки. 
Различия по сравнению с контролем считали достоверными при p ≤ 0,05.

Результаты и их обсуждение. Проведен анализ изменения содержания суммарных бесфитоль-
ных форм хлорофилловых пигментов (Хлд а + Хлд b) на фоне изменения фитольных форм (Хл a + Хл b) 
в одних и тех же участках листа проростков ячменя сорта Рейдер разного возраста (табл. 1).

Проведенный анализ содержания фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов 
показал, что в здоровых проростках ячменя суммарное содержание фитольных форм (Хл a + Хл b) 
в листьях 5- и 9-дневного возраста практически не различалось, но увеличивалось более чем в 2 раза 
в 12-дневных растениях. По мере развития первого листа наблюдалось снижение содержания бесфи- 
тольных форм (Хлд a + Хлд b): в 9-дневных листьях - в 2 раза, а в 12-дневных – в 6,3 раза  
по сравнению с молодыми 5-дневными листьями.

Т а б л и ц а  1.  Изменение содержания фитолсодержащих форм хлорофиллов (Хл a + Хл b)  
и бесфитольных форм (Хлд a + Хлд b) в листьях проростков ярового ячменя сорта Рейдер  

при инфицировании B. sorokiniana

Ta b l e  1.  Changes in the content of phytol-containing forms of chlorophyll (Chl a + Chl b)  
and phytol-free forms (Chlide a + Chlide b) in the leaves of spring barley seedlings of the Raider variety infected  

with B. sorokiniana

Возраст листа, дни Вариант (Хл a + Хл b), мг/г (Хлд a + Хлд b), мг/г 

5
Контроль 1,57 ± 0,02 0,38  ±  0,01
B. sorokiniana 1,62 ± 0,01 0,27  ±  0,05

9
Контроль 1,58 ± 0,05 0,19  ±  0,01
B. sorokiniana 1,43 ± 0,02* 0,25  ±  0,01*

12
Контроль 3,51 ± 0,11 0,03  ±  0,01
B. sorokiniana 2,78 ± 0,05* 0,07  ±  0,02*

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2: * – различия достоверны между контролем и вариантом B. sorokiniana  
при р ≤ 0,05.
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Инфицирование проростков B. sorokiniana вызывало снижение фитолсодержащих форм пиг
ментов на 10 % в зрелых 9-дневных листьях ячменя, а в стареющих 12-дневных - на 21 % по срав- 
нению с соответствующим незараженным контролем. В то время как в 5-дневных молодых  
листьях количество фитолсодержащих форм (Хл a + Хл b) в пересчете на единицу сырой мас-
сы заметно не изменялось при инфицировании. Как известно, наибольшее количество фитола 
высвобождается в результате деградации Хл в условиях стресса, а также в процессе старения 
листьев [34]. Кроме того, установлено, что в ответ на инфицирование промежуточные продукты 
распада Хл генерируют накопление активных форм кислорода и реакцию гиперчувствительно-
сти в растительных тканях, что обеспечивает прямую защиту растительных клеток от инвазии 
фитопатогенов [17].

В зараженных 5-дневных листьях ячменя суммарное содержание бесфитольных форм 
(Хлд a + Хлд b) также статистически значимо не отличалось от контрольных значений, что мо-
жет быть связано с высокой метаболической активностью молодых растительных клеток. В ин-
фицированных 9-дневных листьях наблюдалось увеличение содержания бесфитольных форм 
(Хлд а + Хлд b) в 1,3 раза по сравнению со здоровыми растениями, а в 12-дневных листьях их 
содержание увеличивалось в 2,3 раза относительно контроля.

Одной из причин снижения содержания фитольных форм Хл в инфицированных листьях яч-
меня может быть повышение гидролитической активности фермента Хлазы, которая в зрелых 
9-дневных проростках превышала контрольные значения в 1,8 раза, а в 5- и 12-дневных листьях - 
в 1,3 и 1,4 раза соответственно (табл. 2). При этом следует отметить существенное изменение 
активности фермента на поздних этапах развития здоровых проростков ячменя. Так, в молодых 
(5-дневных) и зрелых (9-дневных) листьях ячменя активность Хлазы различалась незначительно 
и составила 10,6 и 12,0 % соответственно, тогда как в 12-дневных проростках отмечено более 
чем двукратное снижение активности фермента, связанное, по-видимому, с процессом старе-
ния. Аналогичные результаты получены в работе [35], где показано снижение активности Хлазы 
с 10 % в 4-дневных проростках ячменя до 2 % - в 13-дневных. Предполагается, что активность 
Хлазы регулируется на уровне экспрессии генов, при этом этилен является наиболее эффектив-
ным индуктором биосинтеза этого фермента de novo как на уровне мРНК, так и на уровне синтеза 
белка [19]. Кажущееся противоречие наших данных с литературными в части индукции биосин-
теза фермента при старении растений может быть связано с изменением локализации фермента 
в процессе развития растений, который был обнаружен в разных компартментах растительной 
клетки: эндоплазматическом ретикулуме, тилакоидах хлоропластов или вакуоли [21]. Кроме того, 
экспериментально было доказано [31], что сверхэкспрессия Хлазы, лишенной 21-й N-концевой 
аминокислоты (Ser147), которая присуща зрелому белку, приводит к значительному разрушению 
Хл и хлорозу листьев. Это дает основание предположить, что незрелая Хлаза проникает в хлоро-
пласты по неканоническому механизму и лишена регуляторных ограничений полноразмерного 
белка. В мембранах хлоропластов происходит процессинг 21-й N-концевой аминокислоты по-
средством посттрансляционной регуляции, что ограничивает скорость катаболизма Хл.

Т а б л и ц а  2.  Активность Хлазы (% от контроля) в листьях ячменя сорта Рейдер  
при грибном заражении B. sorokiniana

Ta b l e  2.  CHL activity (% of control) in the leaves of barley variety Raider  
under fungal infection with B. sorokiniana

Возраст, дни Вариант (Хл a + Хл b), мг/г (Хлд a + Хлд b) после инкубации  
в темноте Активность Хлазы, %

5
Контроль 1,57 ± 0,02 0,17 ± 0,01 10,6 ± 0,1
B. sorokiniana 1,62 ± 0,01 0,22 ± 0,01* 13,8 ± 0,3*

9
Контроль 1,58 ± 0,05 0,19 ± 0,02 12,0 ± 1,1
B. sorokiniana 1,43 ± 0,02* 0,30 ± 0,03* 21,04 ± 0,1*

12
Контроль 3,51 ± 0,11 0,15 ± 0,03 4,2 ± 0,3
B. sorokiniana 2,78 ± 0,05* 0,16 ± 0,02 5,7 ± 0,1*



Весці Нацыянальнай акадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. 2026. Т. 71, № 3. C. 183–193	 189

На рисунке показаны результаты изменения степени феофитинизации Хл в проростках яч-
меня разного возраста в физиологических условиях и под влиянием патогена B. sorokiniana. 
Фео а является производным Хл a и накапливается в растении под действием стрессовых факто-
ров разной природы. В литературе имеются данные о том, что умеренный стресс может усили-
вать деградацию Хл и в то же время запускать в растениях защитные механизмы, которые поз
воляют фотосинтетическому аппарату адаптироваться к изменяющимся условиям, не допуская 
деградации и распада пигментов до образования Фео [36].

В наших экспериментах установлено, что в инфицированных листьях ячменя происходи-
ло накопление Фео а на всех этапах развития проростков. Так, в молодых 5-дневных листьях 
содержание Фео а увеличилось в 1,7 раза по сравнению со здоровыми растениями. В зрелых 
9-дневных и стареющих 12-дневных проростках степень феофитинизации возрастала в 3,3 раза 
(до 20 %) и в 2,1 раза (до 35 %) соответственно по сравнению с контролем. Степень феофитини-
зации, по-видимому, отражает также процесс старения проростков ячменя, поскольку в 12-днев-
ных здоровых растениях содержание Фео а составило 17 %, что превышало в 2,8 и 5,7 раза этот 
уровень у 9-дневных и 5-дневных проростков соответственно. В целом, результаты анализа де-
градации Хл указывают на более высокую активность феофитинизации в зрелых и стареющих 
листьях как в здоровых, так и в инфицированных проростках ячменя.

Известно, что одним из показателей развития окислительного стресса в растительной  
клетке служит избыточное накопление Фео, который в нормальных условиях содержится в клет-
ке в крайне низких концентрациях и выполняет функцию первичного акцептора электронов  
в ФС II [37]. Повышенное количество Фео является не просто показателем развития окислитель-
ного стресса, при котором происходит модификация молекул Хл с образованием безметальных 
порфиринов, это также потенциально опасное состояние с точки зрения усиления развития окис-
лительного стресса, поскольку Фео – мощный фотосенсибилизатор, способный на свету генери-
ровать синглетный молекулярный кислород [38]. Обнаружение факта накопления Фео в листьях 
ячменя сорта Рейдер в условиях инфицирования фитопатогеном может указывать на активацию 
окислительных процессов в растительных клетках.

Заключение. Изучено влияние патогенного гриба B. sorokiniana на содержание фитольных 
и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов на разных этапах развития проростков ячменя. 
Установлено, что инфицирование патогеном не оказывало существенного влияния на содержа-
ние фитольных и бесфитольных форм пигментов в молодых 5-дневных листьях ячменя, тогда как 
в проростках 9- и 12-дневного возраста обнаружено снижение содержания фитолсодержащих форм 
(Хл a + Хл b) на фоне увеличения суммарного содержания бесфитольных форм (Хлд a + Хлд b),  
что особенно сильно было выражено в стареющих 12-дневных листьях ячменя. Установлено,  

Влияние патогенного гриба B. sorokiniana на содержание Фео а в проростках ярового ячменя разного возраста 
(* – различия достоверны между контролем и вариантом B. sorokiniana при р ≤ 0,05)

The effect of the pathogenic fungus B. sorokiniana on the content of Pheo a in the spring barley seedlings of different ages 
(* – differences are significant between the control and variant B. sorokiniana at p ≤ 0.05)
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что инфицирование приводит к увеличению активности Хлазы на всех изученных этапах раз-
вития проростков, однако наиболее высокая активность фермента была характерна для зрелых 
9-дневных листьев ячменя.

Усиление накопления Фео а обнаружено в 9- и 12-дневных листьях ячменя по сравнению 
с 5-дневными проростками, что может быть связано с более поздними этапами развития первого 
листа. При этом заражение B. sorokiniana вызывало накопление Фео а в листьях независимо от 
возраста проростков. Проведенный анализ указывает на более высокую степень феофитиниза-
ции Хл с увеличением возраста проростков ячменя, которая еще больше усиливается в результа-
те инфицирования грибным патогеном.

В целом полученные результаты выявили возрастные изменения начальных стадий дегра-
дации Хл в первых листьях ячменя и при инфицировании грибным патогеном B. sorokiniana. 
Обнаруженные особенности динамики фонда хлорофилловых пигментов в процессе развития 
первого листа создают научно-методические предпосылки для дальнейшего изучения механиз-
мов формирования устойчивости ярового ячменя к гельминтоспориозу. Такие пигментные по-
казатели, как содержание фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов и содер-
жание Фео, могут быть использованы в качестве критериев для ранней диагностики поражения 
растений грибным патогеном и для оценки степени инфекционного заражения.
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ВЛИЯНИЕ ХОЛОДОВОГО СТРЕССА НА УРОВЕНЬ  
ЭКСПРЕССИИ ОТДЕЛЬНЫХ CBF-ГЕНОВ  

У СОРТОВ ОЗИМОЙ ПШЕНИЦЫ В МОДЕЛИРУЕМЫХ УСЛОВИЯХ

Аннотация. Проведено исследование уровня экспрессии генов CBF3, CBF15.2, CBF19, CBF21 методом ПЦР 
в режиме реального времени в условиях моделирования холодового стресса у сортов озимой пшеницы Иркутская, 
Гирлянда и Кубус, обладающих различным уровнем морозостойкости. Показано, что ген CBF3 не экспрессируется 
при температуре +4  °С. Уровень его экспрессии возрастает по мере снижения температуры до –4  °С и достигает 
максимума у сорта Гирлянда, превышая значения в контроле в 407 и 363 раза через 2 и 24 ч соответственно. Для гена 
CBF15.2 выявлено 2 основных пика экспрессии у всех исследуемых сортов через 2 ч после снижения температуры 
до –2 °С и через 2 ч после снижения температуры до –4 °С. Профиль экспрессии гена CBF19 характеризуется самой 
выраженной реакцией на воздействие холодового стресса у исследуемых сортов при снижении температуры до +4 °С, 
а также через 24 ч при ее снижении до –2 °С у сортов Иркутская и Кубус. Наибольшее увеличение уровня экспрессии 
гена CBF21 (в 45 раз) выявлено для сорта Гирлянда через 24 ч после снижения температуры до –2 °С. Результаты по-
казывают, что уровень экспрессии генов увеличивается как на начальных (гены CBF19 и CBF21), так и на промежуточ-
ных (гены CBF3, CBF15.2, CBF19 и CBF21) и конечных этапах (гены CBF3 и CBF15.2) моделирования холодового стрес-
са. Он зависит от генотипа и в целом больше у зимостойкого сорта Гирлянда. Результаты могут быть использованы 
для оценки потенциала устойчивости образцов пшеницы к холодовому воздействию.

Ключевые слова: озимая пшеница, холодовой стресс, морозоустойчивость, транскрипционные факторы, CBF-гены
Для цитирования: Заинчковская, А. Н. Влияние холодового стресса на уровень экспрессии отдельных CBF-генов 

у сортов озимой пшеницы в моделируемых условиях / А. Н. Заинчковская, Е. А. Фомина, О. Ю. Урбанович // Весці 
Нацыянальнай aкадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. – 2026. – Т. 71, № 3. – С. 194–203. https://doi.org/ 
10.29235/1029-8940-2026-71-3-194-203

Anna N. Zainchkovskaya, Elena A. Fomina, Oksana Yu. Urbanovich

Institute of Genetics and Cytology of the National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, Republic of Belarus

THE EFFECT OF COLD STRESS ON THE EXPRESSION LEVEL OF INDIVIDUAL CBF GENES  
IN WINTER WHEAT VARIETIES UNDER SIMULATED CONDITIONS

Abstract. The expression levels of the CBF3, CBF15.2, CBF19, and CBF21 genes were studied using real-time PCR un-
der simulated cold stress conditions in winter wheat varieties Irkutskaya, Girlyanda, and Cubus, which exhibit different levels 
of frost resistance. It was shown that the CBF3 gene is not expressed at +4 °C. Its expression level increases as the temperature 
decreases to –4 °C and reaches a maximum in the Girlyanda variety, exceeding the control values by 407.24 and 363.13 times 
after 2 and 24 hours, respectively. Two main expression peaks were revealed for the CBF15.2 gene in all studied varieties:  
at 2 hours after temperature decrease to –2 °C and –4 °C, respectively. The CBF19 gene expression profile was characterized 
by the most pronounced response to cold stress in the studied varieties when the temperature decreased to +4 °C, and 24 hours 
later when it decreased to –2 °C in the Irkutskaya and Cubus varieties. The greatest increase in the CBF21 gene expression 
level (44.61 times) was revealed for the Girlyanda variety 24 hours after the temperature decreased to –2 °C. The results show 
that the gene expression level increased at both the initial (CBF19 and CBF21 genes), intermediate (CBF3, CBF15.2, CBF19  
and CBF21 genes) and final stages (CBF3 and CBF15.2 genes) of cold stress modeling. It depends on the genotype and  
is generally higher in the winter-hardy Girlyanda variety. The results can be used to assess the potential of wheat accessions 
to tolerate cold stress.

Keywords: winter wheat, cold stress, frost resistance, transcription factors, CBF genes
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Введение. Пшеница является одной из важнейших продовольственных культур во многих 
странах мира. По последним данным Национального статистического комитета (июль 2025 г.), 
в Республике Беларусь под посевные площади пшеницы было отведено 755 тыс. га, что состав-
ляет 30,4 % от всех площадей, занятых под зерновые и зернобобовые, и 13,2 % от всех посевных 
площадей в стране. Из них большая часть (около 619 тыс. га, или 82 %) отведена под сорта ози-
мой пшеницы [1].

Виды злаковых культур умеренного климатического пояса характеризуются зимним типом 
развития в их естественной среде обитания [2, 3]. Две ключевые черты генотипов таких рас-
тений – это потребность в яровизации и холодовая акклиматизация. Яровизация определяется 
как индукция цветения после длительного воздействия холода. Более того, пшеницевые обычно 
классифицируются как растения длинного светового дня, потому что большинство сортов, отно-
сящихся к данной трибе, цветут раньше, когда подвергаются воздействию более длительных по 
продолжительности световых дней. Этот механизм синхронизирует растения для цветения после 
низких зимних температур, оказывающих отрицательное влияние на рост и развитие [4, 5]. Хо-
лодовая акклиматизация – это способность культуры адаптироваться к низким температурам 
и затем переживать заморозки. Растения с зимним типом развития обычно высеваются осенью, 
и они характеризуются более высокой продуктивностью [6].

Адаптация растений к действию температурного стресса связана с изменением экспрессии 
довольно большого числа генов, среди которых гены Сor/Lea семейства [7]. Белки позднего эм-
бриогенеза (Lea) представляют собой надсемейство гидрофильных внутриклеточных белков, 
которые накапливаются в растительной клетке при клеточной дегидратации. Уровень экспрес-
сии Сor/Lea-генов при действии низких температур коррелирует с морозоустойчивостью у пше-
ницы и других злаков [8].

Семейство факторов транскрипции, называемое CRT-связывающие факторы (CBF) / DRE-связы
вающие белки (DREB), регулирует экспрессию гена Cor/Lea путем связывания элементов CRT/DRE,  
что было показано для ряда растений, включая пшеницу [9]. Гены CBF-семейства включаются 
одними из первых в каскадный механизм формирования морозоустойчивости [10]. Сверхэкспрес-
сия факторов транскрипции CBF/DREB пшеницы повышает устойчивость трансгенных растений 
к замораживанию [9, 11]. СBF-белки узнают специфические регуляторные элементы (CRT/DRE) 
в промоторной зоне своих целевых генов и индуцируют их экспрессию. Экспрессия CBF-факторов 
индуцируется одним или несколькими (холод, жара, засуха, соль) абиотическими стрессами и мо-
жет частично регулироваться геном-индуктором CBF-экспрессии (ICE). Согласно современным 
данным кластер CBF-генов на хромосомах 5-й гомеологичной группы Triticeae соответствует 
QTL-локусу толерантности к низким температурам. Среди видов Triticeae описана значительная 
вариабильность по признаку толерантности к низким температурам, также по этому признаку 
наблюдается значимый внутривидовой полиморфизм. Несколько исследований выявили значи-
тельную положительную корреляцию в контролируемых условиях между относительным накоп- 
лением COR/LEA-белков и приобретенной морозоустойчивостью, а также реакцией растений не 
только в условиях холода, но и в широком диапазоне температур выращивания – от холодных до 
оптимальных [7].

В геноме гексаплоидной пшеницы описано 65 TaCBF-генов, 27 из которых являются парало-
гами с 1–3 гомеологичными копиями, расположенными в субгеномах A, B и D [12]. По данным 
Международного консорциума по секвенированию генома пшеницы (The International Wheat 
Genome Sequencing Consortium, IWGSC), 54 TaCBF-гена расположены на хромосомах группы 5: 
17 генов – на хромосоме 5A, 19 – на 5B и 18 – на 5D. Другие TaCBF-гены расположены на гомео
логичных хромосомах 6 (A, B и D) [13]. Согласно литературным данным значительный вклад 
в обеспечение холодоустойчивости у сортов и линий мягкой пшеницы был показан для генов 
CBF3 [14], CBF15.2 [8, 15–17], CBF19 [14, 15] и CBF21 [15].

Поскольку указанные гены играют важную роль в обеспечении холодоустойчивости у пше-
ницы, целью нашего исследования стало изучение влияния холодового стресса на изменение 
уровня их экспрессии у сортов мягкой озимой пшеницы различного генетического происхожде-
ния в моделируемых условиях для поиска критериев отбора устойчивых генотипов.
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Материалы и методы исследования. Растительный материал и условия выращивания 
растений. Для исследования были выбраны следующие сорта озимой пшеницы, отлича
ющиеся по морозостойкости: Иркутская – предоставлен Сибирским институтом физиоло-
гии и биохимии растений Сибирского отделения Российской академии наук, Гирлянда и Ку-
бус – предоставлены отделом зерновых колосовых культур Научно-практического центра  
Национальной академии наук Беларуси по земледелию (г. Жодино). Сорт российской селекции 
Иркутская способен перезимовывать в условиях Восточной Сибири. Сорт белорусской селек-
ции Гирлянда является районированным и обладает, согласно результатам полевых испыта-
ний, высоким уровнем морозоустойчивости в климатических условиях Беларуси. В отличие 
от него сорт немецкой селекции Кубус в климатических условиях Беларуси обладает низким 
уровнем морозоустойчивости.

Условия выращивания. Растения высаживались в питательный торфяной грунт «ДВИНА» 
(ПУ «Витебскторф», Республика Беларусь) и выращивались на фитотроне до стадии 3-листового 
проростка, а затем – в климатической камере KK 1200 Fit (Pol-Eko-Aparatura, Польша) при отно-
сительной влажности 80 % и интенсивности освещения 15 000 лк. При выращивании растений 
был использован режим, представленный в табл. 1. Контрольную группу растений выращивали 
при температуре +16/+10 °С (12 ч день / 12 ч ночь) на протяжении всего эксперимента. Данный 
температурный режим принят как контрольный.

Т а б л и ц а  1.  Условия выращивания озимой пшеницы, моделирующие прохождение заморозков

T a b l e  1.  Growing conditions for winter wheat, simulating frost conditions

№ этапа Условия Кол-во дней  
от предыдущего этапа

Стадии развития  
растений пшеницы

1 +16/+10 °С (12 ч день / 12 ч ночь) 25 Кущение
2 +10/+4 °С (12 ч день / 12 ч ночь) 7 Кущение
3 +4 °С (48 ч ночь) 2 Удлинение стебля
4 +2 °С (60 ч ночь) 2 Удлинение стебля
5 –2 °С (24 ч ночь) 1 Удлинение стебля
6 5 дней +2 °С (12 ч ночь) / –2 °С (12 ч ночь) 5 Удлинение стебля
7 –4 °С (24 ч ночь) 1 Трубкование

П р и м е ч а н и е.  Жирным шрифтом выделены стадии, на которых проходило выделение РНК. Уровень 
экспрессии генов измеряли через 2 и 24 ч после наступления соответствующего этапа моделируемых условий, вы-
деленного в табл. 1 жирным шрифтом.

Получение препаратов РНК. Выделение РНК из узлов кущения растений на различных ста-
диях роста было осуществлено при помощи реагента для выделения суммарной РНК ExtractRNA 
(Евроген, Российская Федерация) согласно протоколу производителя.

Получение препаратов кДНК. Перед синтезом кДНК полученные препараты РНК были обра-
ботаны ДНКазой (DNase I, RNase-free (Thermo scientific, США) по предложенному производите-
лем протоколу. Синтез кДНК проводили с использованием ArtMMLV Total (ООО «АртБиоТех», 
Республика Беларусь) согласно протоколу производителя.

Проведение ПЦР в режиме реального времени. Для проведения ПЦР в режиме реального 
времени использовали смесь ArtMix Color (ООО «АртБиоТех», Республика Беларусь) согласно 
протоколу производителя. При постановке реакции для каждого сорта использовали по 3 биоло
гические повторности, каждая из которых включала 3 растения. При этом каждая биологическая 
повторность также была представлена 3 аналитическими повторностями. Для проведения амп
лификации была использована следующая программа: 3 мин – 95 ℃; 38 циклов: 15 с – 95 ℃,  
20 с – при температуре отжига, указанной в табл. 2, 30 с – 72 ℃.

Последовательность праймеров для отдельных CBF-генов и референсного гена, кодирующе-
го первичную последовательность актина, приведена в табл. 2.
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Т а б л и ц а  2.  Нуклеотидные последовательности праймеров, использованных для анализа  
экспрессии отдельных CBF-генов

T a b l e  2.  Nucleotide sequences of primers used for expression analysis of individual CBF genes

Праймер Последовательность 5′→3′ Температура отжига (Tm), ℃ Источник

TaCBF3 F: AATCGTCGTCTGAGTCTGACAGTG
R: TTCCGGGAACAAGTCAAGCCT

60 [14]

TaCBF15.2 F: GATGACGGAAGCTGTAGCCAAT
R: AAACATTCCGTCGCCAGAAG

60

[15]TaCBF19 F: GCCTCTGGAGCTACTGATGTCTG
R: CAATCGGGATAGCAAAAATCCTC

62

ТаCBF21 F: TCATCGGAGCCCCAATCA
R: CGTGCGTTAAGCCGTTGTG

60

TaACT F: ACCTTCAGTTGCCCAGCAAT
R: TCGACCGCTGGCATACAAG

56–64 [18]

Статистическая обработка данных. Количество целевого транскрипта рассчитывали от-
носительно числа копий мРНК референсного гена, кодирующего первичную структуру актина, 
который стабильно экспрессируется в клетках вне зависимости от внешних воздействий на орга-
низм. Кратность изменения уровня экспрессии определенного CBF-гена в исследуемых условиях 
относительно контрольных условий (к. у.) проводили по методу 2–ΔΔC

T, допуская, что уровень 
эффективности амплификации всех праймеров равен 100 %, где

–ΔΔCT – изменение уровня экспрессии определенного CBF-гена в исследуемых условиях от-
носительно контрольных условий.

–ΔΔCT = ΔCT(тест) – ΔCT(к. у.);
ΔCT(тест) = CT(CBF, тест) – CT(ACT, тест);
ΔCT(к. у.) = CT(CBF, к. у.) – CT(ACT, к. у.), где
ΔCT(тест) – изменение уровня экспрессии определенного CBF-гена относительно референсно-

го гена актина в исследуемых условиях;
ΔCT(к. у.) – изменение уровня экспрессии определенного CBF-гена относительно референсного 

гена актина в контрольных условиях;
CT(CBF, тест) – пороговый цикл для определенного CBF-гена в исследуемых условиях;
CT(ACT, тест) – пороговый цикл для референсного гена актина в исследуемых условиях;
CT(CBF, к. у.) – пороговый цикл для определенного CBF-гена в контрольных условиях;
CT(ACT, к. у.) – пороговый цикл для референсного гена актина в контрольных условиях [19].
Статистическую обработку данных проводили с использованием пакета программ Microsoft 

Excel (Microsoft Corporation, США). Сравнение выборок с целью выявления статистически зна-
чимых отличий между ними проводилось при помощи однофакторного дисперсионного анализа.

Результаты и их обсуждение. Нами было проведено исследование уровня экспрессии генов 
CBF3, CBF15.2, CBF19, CBF21 методом ПЦР в режиме реального времени в условиях моделиро-
вания холодового стресса у сортов озимой пшеницы Иркутская, Гирлянда и Кубус, обладающих 
различным уровнем морозостойкости.

Показано, что ген CBF3 (рис. 1) не экспрессируется у исследуемых сортов при температуре 
+4 °С. Уровень его экспрессии повышается при последующем снижении температуры, достигая 
пика при температуре –4 °С у сорта Гирлянда, превышая значения в контроле в 407 и 363 раза 
через 2 и 24 ч соответственно.

Профили экспрессии гена CBF3 сортов Кубус и Иркутская в целом схожи. Уровень экспрес-
сии гена у этих сортов достигает пика через 2 ч после увеличения температуры до +2 °С, а также 
значительно возрастает при температуре –4 °С через 24 ч – в 162 и 248 раз соответственно. Сорт 
Гирлянда характеризуется более высокими показателями уровня экспрессии на большинстве эта-
пов моделирования холодового стресса относительно сортов Кубус и Иркутская, что наиболее 
наглядно видно при снижении температуры до –4 °С. Увеличение уровня экспрессии гена CBF3 
после длительного воздействия низких температур отмечено F. Sutton et al. [14] у устойчивых к за-
морозкам линий пшеницы, созданных на основе сорта Winoka, по сравнению с восприимчивыми 
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линиями, что может указывать на важный вклад данного гена в формирование ответа на холодовой 
стресс и возможность использования его в качестве маркера для оценки потенциала устойчивости.

Ген CBF15.2 (рис. 2), как и ген CBF3, не экспрессируется в геноме трех исследуемых сортов 
пшеницы при снижении температуры до +4 °С. Однако через 2 ч после воздействия температуры 
–2  °С его экспрессия резко возрастает и превышает контрольные значения у сорта Иркутская 
в 134 раза, а у сортов Кубус и Гирлянда – в 120 и 105 раз соответственно. Уровень экспрессии 
данного гена достигает пика у сорта Гирлянда через 2 ч при снижении температуры до –4 °С, 
превышая показатели контрольных образцов в 370 раз. У сортов Кубус и Иркутская при наступ
лении указанных условий данный показатель увеличивается в 132 и 107 раз соответственно.

Значительное увеличение показателей уровня экспрессии CBF15.2 может коррелировать 
с увеличением устойчивости отдельных генотипов к холодовому стрессу. В пользу данного 
предположения говорят результаты исследования E. G. Todorovska et al. [15], в котором проана-
лизирована экспрессия отдельных CBF-генов при температуре +2 °С и для гена CBF15.2 установ-
лен самый высокий уровень накопления транскриптов с максимальным их количеством через  
4 ч у устойчивого озимого сорта Милена и через 2 ч – у чувствительного сорта Русалка. При этом 
у сорта Милена уровень экспрессии данного гена в 5 раз выше по сравнению с сортом Русал- 
ка [15]. Схожие результаты получены Y. Motomura et al. для толерантного зимостойкого сорта Ми-
роновская 808, в котором установлено увеличение уровня экспрессии гена CBF15 с максимумом 
между 4-м и 6-м часами воздействия низких температур [8], что напоминает картину, получен-
ную для сорта Милена в исследовании E. G. Todorovska et al. В работе A. Vagujfalvi et al. также 
показано, что при холодовой акклиматизации при температуре +2 °C гены CBF из центрально-
го кластера локуса Fr2 (CBF14, CBF15 и CBF16) характеризуются самыми высокими уровнями 
транскриптов, которые более чем в 4 раза выше в линиях, несущих морозоустойчивые аллели 
локуса Fr-A2, чем в линиях, несущих чувствительные к морозу аллели [16]. Повышение уровня 
транскриптов генов CBF16, CBF12 и CBF15 при умеренно низких температурах (+15 °C) отмече-
но A. K. Knox et al. только у морозоустойчивой линии пшеницы G3116, но не у чувствительной 
к морозу линии Dv92 [17]. Напротив, экспрессия гена CBF15 не была выявлена M. O. Winfield et al. 
у зимостойких (Harnsek и Solstice) и яровых (Paragon) сортов ни в экспериментах по длительной 
акклиматизации, ни в экспериментах с шоковой акклиматизацией, при которой растения после 

Рис. 1. Относительный уровень экспрессии гена CBF3 у сортов озимой пшеницы Иркутская, Кубус и Гирлянда 
в моделируемых условиях холодового стресса. На диаграмме представлены средние значения и стандартные 

отклонения. Уровень экспрессии гена CBF3 у растений, не подвергающихся холодовому стрессу,  
равен 0 (p < 0,01 (**) по сравнению с контролем)

Fig. 1. Relative expression level of the CBF3 gene in winter wheat varieties Irkutskaya, Cubus and Girlyanda under 
simulated cold stress conditions. The diagram shows the mean values and standard deviations. The expression level  

of the CBF3 gene in plants not subjected to cold stress is 0 (p < 0.01 (**) compared to the control)
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воздействия температуры +16 °C сразу же подвергались влиянию температуры +4 °C [20]. В прове-
денном нами исследовании также наблюдалось отсутствие экспрессии гена CBF15.2 при темпера-
туре +4 °C, что свидетельствует о том, что работа гена инициируется более низкими температура-
ми и зависит от времени и силы воздействия холодового стресса, а также от генотипа пшеницы.

Исследование уровня экспрессии гена CBF19 (рис. 3) продемонстрировало наибольшее увели-
чение данного показателя у сорта Иркутская – в 219 раз через 24 ч после снижения температуры  

Рис. 2. Относительный уровень экспрессии гена CBF15.2 у сортов озимой пшеницы Иркутская, Кубус и Гирлянда 
в моделируемых условиях холодового стресса. На диаграмме представлены средние значения и стандартные 

отклонения. Уровень экспрессии гена CBF15.2 у растений, не подвергающихся холодовому стрессу,  
равен 0 (p < 0,01 (**) по сравнению с контролем)

Fig. 2. Relative expression level of the CBF15.2 gene in winter wheat varieties Irkutskaya,  
Cubus and Girlyanda under simulated cold stress conditions. The diagram shows the mean values  

and standard deviations. The expression level of the CBF15.2 gene in plants not subjected to cold stress is 0 (p < 0.01 (**) 
compared to the control)

Рис. 3. Относительный уровень экспрессии гена CBF19 у сортов озимой пшеницы Иркутская, Кубус и Гирлянда 
в моделируемых условиях холодового стресса. На диаграмме представлены средние значения  

и стандартные отклонения. Уровень экспрессии гена CBF19 у растений, не подвергающихся холодовому стрессу,  
равен 0 (p < 0,01 (**) по сравнению с контролем)

Fig. 3. Relative expression level of the CBF19 gene in winter wheat varieties Irkutskaya, Cubus and Girlyanda  
under simulated cold stress conditions. The diagram shows the mean values and standard deviations.  

The expression level of the CBF19 gene in plants not subjected to cold stress is 0 (p < 0.01 (**)  
compared to the control)



200	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 3, pp. 194–203	

до +4 °С; у сорта Кубус – в 59 раз через 24 ч после снижения температуры до –2 °С; у сорта Гир-
лянда – в 471 раз также через 24 ч после снижения температуры до –2  °С. У каждого сорта 
наблюдался довольно высокий уровень экспрессии данного гена на начальном этапе модели
руемых условий холодового стресса, т. е. при температуре +4 °С. При установлении температу- 
ры –4 °С экспрессия гена CBF19 прекращалась.

Показатели уровня экспрессии гена CBF19 у сорта Гирлянда в целом выше, чем у сортов Кубус 
и Иркутская. Наши результаты дополняют данные, полученные E. G. Todorovska et al., согласно 
которым ген CBF19 по-разному экспрессируется в устойчивых и восприимчивых к холоду сортах 
озимой пшеницы. В частности, авторами показано увеличение уровня экспрессии данного гена 
в толерантном озимом сорте Милена с 1-го по 7-й час воздействия низких температур, в то время 
как восприимчивый озимый сорт Русалка показал гораздо более медленное увеличение тран
скрипта после 1-го часа воздействия холода с пиком на 4-м часу и последующим его снижением. 
В целом уровень экспрессии гена CBF19 у сорта Милена был в 4 раза выше по сравнению с сортом 
Русалка [15]. F. Sutton et al. также показали, что указанный ген дифференциально экспрессирует-
ся у морозоустойчивых и морозочувствительных мутантных линий озимой пшеницы [14]. Таким 
образом, увеличение уровня его экспрессии может способствовать формированию повышенной 
морозоустойчивости. Вклад гена CBF19 наиболее выражен на начальных этапах воздействия хо-
лодового стресса.

Моделируемый холодовой стресс оказывает влияние и на работу гена CBF21 (рис. 4). Так, 
через 2 ч после снижения температуры до +4 °С у сортов Иркутская и Гирлянда уровень его экс-
прессии возрос в 14 и 17 раз соответственно. Затем показатели уровня экспрессии падали, и сле-
дующий пик наблюдался у сортов пшеницы через 24 ч при температуре –2 °С и через 2 ч – при 
последующем ее повышении до +2 °С (12 ч), за которым вновь последовало ее снижение. Низким 
уровнем экспрессии гена CBF21 характеризовался сорт Кубус. Наибольший показатель уровня 
экспрессии данного гена (в 45 раз) был у сорта Гирлянда через 24 ч после снижения температуры 
до –2 °С. В целом, как и для других генов, на многих этапах у этого сорта он был выше по срав-
нению с сортами Иркутская и Кубус.

Рис. 4. Относительный уровень экспрессии гена CBF21 у сортов озимой пшеницы Иркутская, Кубус и Гирлянда 
в моделируемых условиях холодового стресса. На диаграмме представлены средние значения  

и стандартные отклонения. Уровень экспрессии гена CBF21 у растений, не подвергающихся холодовому стрессу, 
 равен 0 (p < 0,01 (**) по сравнению с контролем)

Fig. 4. Relative expression level of the CBF21 gene in winter wheat varieties Irkutskaya, Cubus and Girlyanda  
under simulated cold stress conditions. The diagram shows the mean values and standard deviations.  

The expression level of the CBF21 gene in plants not subjected to cold stress is 0 (p < 0.01 (**)  
compared to the control)
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Уровень экспрессии гена CBF21 по сравнению с генами CBF3, CBF15.2 и CBF19 оказался 
ниже. Это отмечают и E. G. Todorovska et al., в исследованиях которых показано максимальное 
накопление транскрипта указанного гена в сортах Милена и Русалка через 4 ч после начала хо-
лодовой акклиматизации и затем – снижение его уровня. Однако в толерантном сорте Милена 
уровень экспрессии гена CBF21 был приблизительно в 4 раза выше по сравнению с восприимчи-
вым сортом Русалка [15].

Заключение. В результате исследования показано влияние холодового стресса в моделируе-
мых условиях на уровень экспрессии генов CBF3, CBF15.2, CBF19, CBF21 в сортах озимой пше-
ницы Иркутская, Гирлянда и Кубус, обладающих различным уровнем зимостойкости.

Наибольшую реакцию с самыми выраженными показателями уровня экспрессии всех иссле-
дованных генов демонстрирует зимостойкий сорт Гирлянда. Сорта Иркутская и Кубус уступают 
ему по уровню экспрессии всех четырех генов, хотя некоторые показатели у сорта Кубус могут 
превышать таковые у сорта Иркутская, и наоборот, что говорит о различиях их адаптивных меха-
низмов. Уровень экспрессии гена CBF3 максимально увеличивается у сортов пшеницы через 24 ч  
после снижения температуры в моделируемых условиях холодового стресса до –4 °С. При этом у сор- 
та Гирлянда показатель выше в 363 раза, чем у сортов Иркутская (в 162 раза) и Кубус (в 248 раз). 
Уровень экспрессии гена CBF15.2 в данных условиях также достигает практически самых вы-
соких значений: у сорта Гирлянда увеличивается в 370 раз, что в 4 и 3 раза выше, чем у сортов 
Иркутская и Кубус. Профиль экспрессии гена CBF19 тоже выше у сорта Гирлянда, для которого 
самая выраженная реакция показана через 2 ч после снижения температуры до +4 °С (в 415 раз) 
и через 24 ч после ее снижения до –2 °С (в 471 раз). Наименьшие значения уровня экспрессии 
у всех сортов были выявлены для гена CBF21. Наибольшее увеличение кратности его экспрессии 
превысило значение контроля в 44,61 раза у сорта Гирлянда при снижении температуры до –2 °С.

Таким образом, изучение уровня экспрессии генов CBF3, CBF15.2, CBF19 и CBF21 методом 
ПЦР в реальном времени в сортах озимой пшеницы показало, что они вносят разный вклад 
в ответ на воздействие холода в моделируемых условиях. Полученные данные свидетельствуют 
о том, что уровень экспрессии указанных генов зависит от генотипа и что он больше у зимостой-
кого сорта Гирлянда на многих этапах моделирования холодового стресса. Результаты исследова-
ния могут быть использованы для оценки потенциала устойчивости образцов пшеницы к холо-
довому воздействию и разработки стратегий селекции зимостойких сортов.
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ИЗМЕНЕНИЕ АКТИВНОСТИ ПРО-/АНТИОКСИДАНТОВ ПРОРОСТКОВ 
ЯРОВОГО ЯЧМЕНЯ (HORDEUM VULGARE L.) В УСЛОВИЯХ  

СОЛЕВОГО СТРЕССА ПРИ ОБРАБОТКЕ СЕМЯН  
КОНЪЮГАТАМИ ОКСИКОРИЧНЫХ КИСЛОТ С ХИТОЗАНОМ

Аннотация. Изучено влияние обработки семян конъюгатами хитозана с феруловой (Х30-ФРК) и кофейной (Х30-КФК) 
кислотами на биометрические показатели и изменение активности компонентов про-/антиоксидантной системы у про-
ростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) в оптимальных, стрессовых условиях и в репарационный период. 
Обработка конъюгатом Х30-КФК, обладая слабым стрессовым воздействием, обеспечивает запуск компенсатор-
ных механизмов, которые включают активизацию клеточных процессов репарации и, вероятно, синтеза ферментов 
de novo. Высокая продолжительная активность при солевом стрессе и в последующий восстановительный период 
антиоксидантных ферментов, таких как супероксиддисмутаза, пероксидаза (ПО), аскорбатпероксидаза и глутатион-
редуктаза (ГР), низкие уровни накопления пероксида водорода в корнях и листьях проростков ячменя, поддержива-
емые обработкой конъюгатами оксикоричных кислот (ОКК) с хитозаном, преимущественно Х30-КФК, способство-
вали активной адаптации и ускорению роста проростков ячменя. Установлены различия при действии конъюгатов 
ОКК на растения, а именно: применение конъюгата Х30-ФРК при переходе растений из кратковременного солевого 
стресса в постстресс вызвало снижение содержания пролина в листьях, тогда как при обработке конъюгатом Х30-КФК 
содержание пролина, напротив, повысилось. Активность ПО и ГР в листьях возрастала в репарационный период  
по сравнению с солевым стрессом при применении конъюгата Х30-КФК, но практически не изменялась в листьях 
растений в варианте Х30-ФРК.

Ключевые слова: ячмень, хитозан, оксикоричные кислоты, кофейная кислота, феруловая кислота, конъюгаты, 
солевой стресс, пролин, пероксид водорода, перекисное окисление липидов, антиоксидантные ферменты
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CHANGES IN THE ACTIVITY OF PRO-/ANTIOXIDANTS  
IN SPRING BARLEY (HORDEUM VULGARE L.)  

SEEDLINGS UNDER SALT STRESS CONDITIONS UPON SEED TREATMENT  
WITH CHITOSAN-HYDROXYCINNAMIC ACID CONJUGATES

Abstract. The effect of seed treatment with chitosan ferulic acid (Ch30-FA) or caffeic acid (Ch30-CA) conjugates  
on biometric parameters and pro-/antioxidant system activity in spring barley seedlings (Hordeum vulgare L.) was studied 
under optimal conditions, salt stress, and subsequent recovery. The Ch30-CA conjugate exerted a mild stress effect, triggering 
compensatory mechanisms that include activation of cellular repair processes and, likely, de novo enzyme synthesis. Treat-
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ment with chitosan–hydroxycinnamic acid conjugates, especially Ch30-CA, contributed to sustained high activity of antioxi-
dant enzymes (SOD, POD, APX, GR) and low hydrogen peroxide accumulation in the roots and leaves of barley seedlings 
under salt stress and during the recovery period. This phenomenon resulted in enhanced adaptive response and accelerated 
growth of barley seedlings. Differences in the effects of the two conjugates on plants were observed. When applied during 
the transition from short-term salt stress to the post-stress period, the Ch30-FA conjugate reduced proline content in the leaves, 
whereas treatment with the Ch30-CA conjugate increased proline content. During the recovery period, POD and GR activities 
in the leaves increased under Ch30-CA treatment compared to salt stress, while they remained almost unchanged in leaves  
of plants treated with Ch30-FA.

Keywords: barley, chitosan, hydroxycinnamic acids, caffeic acid, ferulic acid, conjugates, salt stress, proline, hydrogen 
peroxide, lipid peroxidation, antioxidant enzymes
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Введение. Изменение климата и водный дефицит, приводящие в том числе и к засолению 
почв, оказывают существенное влияние на мировое производство продовольствия, снижая уро-
жайность важных сельскохозяйственных культур. Продовольственная и сельскохозяйственная 
организации ООН оценивают засоленные и щелочные почвы в 1  381 млн га, что составляет 
10,7 % мировых площадей [1].

Высокие концентрации соли вызывают ионный дисбаланс и осмотический стресс у расте-
ний, нарушая ионный и водный гомеостаз клеток. Резкое изменение ионного и водного гомео-
стаза приводит к повреждению макромолекул, гибели клеток и остановке роста растений. По-
мимо снижения поглощения воды и накопления ионов до токсичных уровней, засоление влияет 
на рост за счет уменьшения поглощения растениями питательных веществ из почвы. Кроме того, 
при солевом стрессе также возрастает содержание активных форм кислорода (АФК) в раститель-
ных клетках, и, как следствие, значительно повышается интенсивность свободнорадикальных 
окислительных процессов. Образование АФК, вызванное стрессом, приводит к нарушению ме-
таболических процессов, таких как фотосинтез, дыхание и фиксация азота. Последующие эф-
фекты АФК в клетках растений включают перекисное окисление липидов (ПОЛ) мембран и бел-
ков и повреждение ДНК/РНК [2, 3].

Для минимизации повреждающего действия АФК у растений существуют различные стра-
тегии регулирования их уровня в клетках путем изменения активности ферментов, продуци-
рующих АФК, и активации ферментов, нейтрализующих АФК, таких как супероксиддисму-
таза (СОД), пероксидаза (ПО) и каталаза [4]. Для растений, устойчивых к засухе, засолению, 
неблагоприятным температурам, тяжелым металлам, фитопатогенам и т. п., характерна повы-
шенная активность и экспрессия генов большинства ферментов аскорбат-глутатионового цик-
ла (АГЦ) [5].

Многочисленные исследования показали, что, воздействуя с помощью биологически актив-
ных веществ на смещение про-/антиоксидантного равновесия в условиях стрессов, можно акти-
визировать потенциал защитных реакций и тем самым формировать иммунитет в растениях. 
В связи с этим адаптация растений к действию стрессоров различной природы в значительной 
степени зависит от функционирования их антиоксидантной системы [6].

Фенилпропаноиды, представителями которых являются оксикоричные кислоты (ОКК), игра-
ют важную роль в устойчивости растений, защищая метаболические процессы и ультраструк-
туры растений от повреждающего действия окислительных стрессов. Этот класс соединений 
имеет решающее значение для поддержания общей функциональности и целостности растения 
в стрессовых условиях [7]. Они могут вовлекаться в процессы биосинтеза лигнина и флавонои-
дов, вступать во взаимодействие с сахарами, полисахаридами клеточных стенок, ациклически-
ми и алициклическими кислотами, терпенами, аминами, алкалоидами и некоторыми другими 
веществами. На основании расчета физико-химических параметров исследователями [8] состав-
лен ряд антиоксидантной активности указанных соединений: «синаповая кислота > феруловая 
кислота > кофейная кислота > кумаровая кислота».
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Потенциал применения ОКК как регуляторов роста растений существенно ограничивается 
их низкой растворимостью в воде [9]. Одним из решений этой проблемы может стать изменение 
биодоступности ОКК связыванием их с биополимерами. Включение ОКК в полимерные носи-
тели обеспечивает контролируемую кинетику их высвобождения, пролонгированное действие 
и является перспективным способом разработки новых препаративных форм регуляторов роста 
растений с заданными свойствами.

Показано, что биополимер хитозан и его олигомеры повышают устойчивость растений 
к неблагоприятным абиотическим факторам, включая засоление [10]. Так, применение хи-
тозана нивелирует осмотический стресс, регулируя ионный гомеостаз в клетке и поглощая 
АФК, тем самым снижая окислительные процессы у растений, что приводит к поддержанию 
целостности мембран, повышению активности антиоксидантных ферментов и увеличению 
общего содержания алкалоидов в растениях в условиях солевого стресса [10]. Отмечено, 
что уровень супероксид-аниона и подавление свободных радикалов липидов повышают-
ся одновременно со снижением молекулярной массы и степени деацетилирования у хи- 
тозана [11].

Наличие многочисленных аминогрупп в полимерной цепи хитозана позволяет осуществлять 
его структурную модификацию с целью приобретения им новых свойств, получать на его ос-
нове производные с улучшенными физико-химическими характеристиками и увеличенной  
биологической активностью [12]. В работе [13] показано, что конъюгаты хитозан-ОКК проявля-
ли гораздо более сильную антиоксидантную активность, чем исходный хитозан.

Установлено, что конъюгат хитозана с молекулярной массой 30 кДа и кофейной кисло-
ты (Х30-КФК) способствовал ускорению роста проростков ячменя при обработке семян [14] 
и оказывал положительный эффект на рост и развитие растений картофеля в культуре in vitro  
при включении в питательную среду культивирования [15].

Применение конъюгатов ОКК снижало негативное влияние стрессового воздействия хлорид-
но-натриевого засоления на растения огурца, стимулировало их рост в оптимальных и стрессо-
вых условиях и ускоряло переход к генеративной фазе развития [16, 17].

В связи с этим целью работы являлось изучение влияния конъюгированных с хитозаном 
ОКК на изменение про-/антиоксидантного статуса в растениях ярового ячменя в условиях крат
ковременного действия солевого стресса и в репарационный период.

Материалы и методы исследования. Объектом исследования служили проростки ячменя 
(Hordéum vulgáre L.) сорта Добры. Обработку семян проводили водными растворами исследу-
емых соединений с концентрацией конъюгата 0,3 мг/мл из расчета 400 мкл раствора на 20 г се-
мян до высыхания. Контролем служили варианты без обработки семян. Растения выращивали 
методом рулонной культуры [18]. Рулоны помещали на 2 сут в термостат при температуре 22 °С;  
на 3-и сутки переносили в условия искусственного освещения с интенсивностью ~181 мкМ/м2 × с; 
фотопериод – 14 ч света / 10 ч темноты. Солевой стресс создавали, помещая рулоны с 5-дневны-
ми проростками в 4%-й раствор NaCl на 24 ч, после чего переносили обратно на дистиллиро-
ванную воду. Растения оптимального контроля весь период выращивали на дистиллированной 
воде. Морфометрические и биохимические параметры определяли на 6-е сутки (стрессовый пе-
риод) и на 10-е сутки (постстрессовый – репарационный период).

Уровень ТБК-окрашенных продуктов определяли согласно методу [19], свободный пролин – 
по [20]. Содержание пероксида водорода устанавливали согласно [21].

Активность растворимой ПО [КФ 1.11.1.7] оценивали по методу Бояркина [22]. Для опре-
деления активности СОД [КФ 1.15.1.1] использовали тест с применением нитросинего тет
разолия [23]. Активность аскорбатпероксидазы (АПО) [КФ 1.11.1.11] устанавливали по [24], ак-
тивность глутатионредуктазы (ГР) [КФ 1.6.4.2] – по [25]. Количественное определение белка 
проводили по методу Бредфорда [26]. Для спектрофотометрических измерений использовали 
спектрофотометр V630 (Jasсo, Япония).

Для синтеза конъюгатов применяли хитозан с молекулярной массой 30 кДа (степень деаце-
тилирования – 98,3 % (Glentham Life Sciences, Великобритания)), феруловую (M = 194,18 г/моль) 
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и кофейную (M = 180,16 г/моль) кислоты (Sigma-Aldrich, США), 1-этил-3-(3-диметиламинопропил) 
карбодиимид гидрохлорид (EDC, Sigma-Aldrich). Конъюгаты хитозана с феруловой (Х30-ФРК) 
и кофейной (Х30-КФК) кислотами синтезировали карбодиимидным методом с предварительной 
активацией карбоксильных групп кислоты согласно методике, описанной в работе [27]. Конъ- 
югаты в лиофилизированном виде получали согласно [28].

Статистическую обработку результатов осуществляли с применением общепринятых ме- 
тодик [29]. На диаграммах (рис. 1–7) приведены средние значения показателей с указанием 
стандартной ошибки среднего. Объем выборки составлял n = 90 для биометрических пока- 
зателей, n = 6–9 – для биохимических показателей. Надстрочные символы (таблица, рис. 1–7) 
обозначают достоверность различий средних значений по критерию Стьюдента при р ≤ 0,05: 
а – различия достоверны относительно оптимального контроля на 6-е сутки, b – различия 
достоверны относительно стрессового контроля, c – различия достоверны относительно оп-
тимального контроля на 10-е сутки, d – различия достоверны относительно постстрессового 
контроля.

Результаты и их обсуждение. По мнению авторов [30, 31], развитие растений на самой ран-
ней стадии (прорастание и всходы) наравне с репродуктивной стадией является наиболее чув-
ствительным к стрессовым условиям, что определяет будущую урожайность.

В проведенных нами исследованиях отмечалось замедление роста у 6-дневных проростков 
в варианте обработки Х30-КФК. Рост и развитие проростков из семян, обработанных Х30-ФРК, 
оставались на уровне контроля. Однако уже у 10-дневных проростков в варианте обработки 
Х30-КФК происходило увеличение длины и массы корней, а также значительное накопление 
биомассы листьев. Морфометрические показатели в варианте Х30-ФРК были на уровне кон- 
трольных значений.

Действие солевого стресса (4%-й раствор NaCl) в течение 24 ч приводило к ингибированию 
роста и развития корней, однако рост листьев сохранялся на уровне оптимального контроля.  
При этом не отмечалось существенных различий между вариантом Х30-ФРК и контролем, 
в то время как задержка роста у проростков из варианта Х30-КФК относительно стрессо-
вого контроля была в среднем на 10  %. В период послестрессовой адаптации у пророст-
ков из варианта Х30-КФК отмечался активный рост корневой системы, однако отсут-
ствовало ускорение роста листьев на фоне накопления ими биомассы. В постстрессовый 
период вариант Х30-ФРК не показал существенных изменений в росте и развитии проростков  
(таблица).

Известно, что накопление пролина является ключевым и одним из первых физиологиче-
ских механизмов, позволяющих клетке адаптироваться к стрессовым условиям, включая со-
левой стресс, и служит важным биомаркером, отражающим физиологическое состояние рас-
тений [32, 33].

В оптимальных условиях роста не отмечено изменений в содержании пролина у 6-дневных 
проростков в вариантах опыта. На 10-е сутки роста уровень пролина снижался в органах про-
ростков в контрольном варианте, обработки оказали различное влияние на данный параметр 
у растений. Так, применение Х30-ФРК вызвало рост уровня пролина в листьях и корнях про-
ростков на 16,1 и 35,8 % по сравнению с соответствующим контролем, а обработка Х30-КФК со-
провождалась снижением количества пролина в листьях на 38,9 %.

Ингибирование роста и снижение биомассы проростков на 6-е сутки при обработке Х30-КФК 
в условиях солевого стресса проявилось на фоне уменьшения уровня пролина в тканях про-
ростков по сравнению со стрессовым контролем. При применении Х30-ФРК также наблюдали 
снижение содержания пролина в листьях, однако в корнях его уровень увеличился на 27,3  %  
по сравнению со стрессовым контролем (рис. 1).

Накопление биомассы листьями в постстрессовый период в растениях из опытного варианта 
Х30-КФК происходило на фоне повышенного уровня пролина по сравнению с соответствующим 
контролем. Ускорение роста корней в данный период в растениях опытного варианта Х30-КФК 
происходило при отсутствии изменений в содержании пролина.
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                                                     a                                                                                                      b

Рис. 1. Содержание пролина в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами 
ОКК и хитозана

Fig. 1. Proline content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates

Накопление биомассы листьями в постстрессовый период в растениях из опытного варианта 
Х30-КФК происходило на фоне повышенного уровня пролина по сравнению с соответствующим 
контролем. Ускорение роста корней в данный период в растениях опытного варианта Х30-КФК 
происходило при отсутствии изменений в содержании пролина.

Засоление индуцирует резкое увеличение синтеза АФК, включая пероксид водорода (H2O2), 
вследствие нарушения работы электрон-транспортных цепей в хлоропластах и митохондриях, 
а также активации НАДФН-оксидаз в плазматической мембране. Концентрация H2O2 возрас-
тает пропорционально степени засоления, при этом умеренные концентрации H2O2 могут вы-
полнять сигнальную функцию, инициируя защитные механизмы, такие как экспрессия генов, 
ответственных за синтез антиоксидантных ферментов и осмопротекторов [34].

Содержание H2O2 в листьях 6-дневных проростков ячменя во всех исследуемых вариантах 
не изменялось. В корнях наблюдали тенденцию к усилению образования H2O2 при применении 
Х30-КФК, однако в стрессовых условиях изменений не обнаружили.

На 10-е сутки уровень H2O2 в листьях возрос примерно на 11 % во всех вариантах, включая 
контроль, а в корнях – снизился в 2 раза. В период восстановления в листьях в опытных вариан-
тах содержание H2O2 оставалось на уровне соответствующего контроля (рис. 2, a). В корнях об-
работки Х30-ФРК и Х30-КФК способствовали снижению H2O2 в среднем на 36 % относительно 
соответствующего контроля (рис. 2, b).

Окислительный стресс, вызванный засолением, может являться причиной ПОЛ, в результате 
чего нарушается структура клеточных мембран, снижается их пластичность, изменяется прони-
цаемость. Первичными продуктами ПОЛ являются диеновые конъюгаты, а конечными — осно-
вания Шиффа, одним из метаболитов этой цепочки являются ТБК-окрашенные продукты, уро-
вень которых служит индикатором окислительного стресса у растений [19].

В контрольных проростках отмечено увеличение содержания ТБК-продуктов в листьях на 
12 % на 10-е сутки и снижение их в корнях на 35 % по сравнению с 6-дневными проростками. 
Кратковременный солевой стресс практически не повлиял на содержание ТБК-продуктов в про-
ростках, а в репарационный период их уровень значительно снизился как в корнях, так и листьях 
проростков. При этом у 6-дневных проростков при использовании Х30-ФРК наблюдали как уве-
личение содержания ТБК-продуктов в листьях, так и значительное снижение в корнях по сравне-
нию с контролем. При обработке Х30-КФК, напротив, в листьях 6-дневных проростков ячменя 
наблюдалось снижение содержания ТБК-продуктов на 20 %, а в корнях их содержание выросло 
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                                          a                                                                              	             b

Рис. 2. Содержание H2O2 в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 2. H2O2 content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates

                                          a                                                                              	             b

Рис. 3. Содержание ТБК-продуктов ПОЛ в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян,  
обработанных конъюгатами ОКК и хитозана

Fig. 3. TBA-products content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids 
and chitosan conjugates

относительно оптимального контроля. Данная тенденция содержания ТБК-продуктов в корнях 
и листьях как 6-, так и 10-дневных проростков прослеживалась во всех опытных вариантах (рис. 3).

Активность СОД в листьях проростков ячменя на 6-е сутки в оптимальных условиях реги-
стрировалась на уровне контроля у всех исследуемых вариантов, а в корнях при обработке конъ-
югатом Х30-КФК активность СОД возросла в 1,7 раза относительно контроля.

На 10-е сутки в контроле наблюдалось снижение активности СОД в органах проростков, при 
этом в опытных вариантах уменьшение ее активности в листьях было менее значительным и ак-
тивность фермента оказалась в итоге выше на 10,7 % в варианте Х30-ФРК и на 22,8 % – в вариан-
те Х30-КФК, а в корнях отличий не обнаружено.

При воздействии стрессового фактора в контрольном варианте активность СОД в листьях 
не изменилась, а в корнях возросла в 1,5 раза относительно оптимального контроля. При этом 



	 Весці Нацыянальнай акадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. 2026. Т. 71, № 3. C. 204–218	 211

в листьях из опытных вариантов активность фермента не изменилась по сравнению со значения- 
ми в оптимальных условиях и поэтому уменьшилась относительно стрессового контроля. В кор-
нях в варианте Х30-КФК активность фермента увеличилась на 50 % относительно стрессового 
контроля. В период восстановления у 10-дневных проростков активность СОД в корнях снизилась 
во всех вариантах в 2 раза относительно показателей 6-дневных проростков в условиях стресса, 
при этом сохранялась та же тенденция в соотношении активности фермента между вариантами. 
Относительно высокая активность СОД сохранялась в корнях в варианте Х30-КФК (рис. 4).

Активность ПО в оптимальных условиях в проростках ячменя на 6-е сутки во всех вариан-
тах оставалась на уровне оптимального контроля (рис. 5, a), на 10-е сутки она возросла в листьях 
(увеличение активности отмечено при обработке Х30-ФРК). В стрессовых условиях также выяв-
лена активность ПО в варианте Х30-ФРК в листьях и отмечена тенденция к увеличению актив-
ности в варианте Х30-КФК в корнях проростков.

                                             a                                                                                                 b

Рис. 4. Активность СОД в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 4. Superoxide dismutase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates

 
                                             a                                                                                                   b

Рис. 5. Активность ПО в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 5. Peroxidase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates
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В постстрессовый период активность ПО в вариантах обработки оставалась высокой в ли-
стьях и особенно в корнях: выше на 44 % (Х30-ФРК) и 63 % (Х30-КФК) относительно соответ-
ствующего контроля (рис. 5, b).

В оптимальных условиях выращивания в листьях 6-дневных проростков ячменя отмечено 
увеличение активности АПО в опытных вариантах в среднем на 16 %, в корневой системе про-
ростков она возросла в 1,6 раза. К 10-м суткам активность АПО несколько снизилась во всех ис-
следуемых вариантах, но тенденция соотношения активности фермента в вариантах оставалась 
прежней (рис. 6, a). В стрессовых условиях активность АПО в корнях увеличивалась в контроле 
в 1,7 раза, при этом обработка Х30-КФК способствовала ее росту в листьях, обе обработки – уве-
личению активности фермента на 18 и 32 % в корнях соответственно относительно стрессового 
контроля (рис. 6, a, b). В репарационный период к 10-ым суткам активность АПО снизилась прак-
тически до уровня оптимального контроля. В вариантах обработок она оставалась выше, сохраняя 
ту же тенденцию в активности по отношению к контролю, что и в стрессовых условиях (рис. 6, b).

Активность ГР в 6-дневных листьях под действием обработок Х30-ФРК и Х30-КФК возрастала 
в 1,4 и 1,2 раза соответственно относительно оптимального контроля. На 10-е сутки она снизилась 
в контроле на 24 % по сравнению с 6-ми сутками, но оставалась высокой в варианте Х30-КФК.  
В то же время в корнях не выявлено изменений в активности ГР во всех вариантах опыта, однако 
к 10-м суткам активность фермента снижалась в контроле в 1,6 раза по сравнению с 6-ми сутками, 
при этом в вариантах с обработкой активность сохранялась на более высоком уровне (рис. 7).

В условиях стресса активность фермента в листьях стрессового контроля увеличивалась  
на 14 % относительно оптимального контроля, при применении Х30-ФРК и Х30-КФК она не из-
менялась по сравнению с оптимальным контролем, но оставалась повышенной на 23 и 13 % со-
ответственно относительно стрессового контроля. Активность ГР в корнях проростков при со-
левом стрессе при обработке Х30-КФК возросла в 1,3 раза относительно стрессового контроля.

В постстрессовый период активность фермента в листьях не изменилась относительно 
стрессового контроля, а в корнях, напротив, снизилась. Обработка Х30-ФРК не привела к из-
менению данного показателя в листьях по сравнению с 6-ми сутками в стрессовых условиях, а об-
работка Х30-КФК способствовала росту активности ГР в 1,4 раза относительно постстрессового 
контроля. (рис. 7, a). В корнях обработки Х30-ФРК и Х30-КФК в большей степени способствова-
ли снижению активности фермента в восстановительный период (рис. 7, b).

                                              a                                                                                                  b

Рис. 6. Активность АПО в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 6. Ascorbate peroxidase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates
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Таким образом, у 10-дневных проростков ячменя, выращиваемых в оптимальных условиях, 
по сравнению с 6-дневными в листьях значительно увеличивалось содержание Н2О2 и продуктов 
ПОЛ, а в корнях – снижалось. Вероятно, в процессе перехода к автотрофному питанию и форми-
рования фотосинтетического аппарата устанавливается новый уровень про-/антиоксидантного 
баланса в клетках листьев. При этом содержание пролина и активность СОД, ГР и АПО в листьях 
и корнях проростков снижалась, только общая активность пероксидаз несколько увеличивалась.

Известно, что Н2О2 является сигнальной молекулой, которая участвует в адаптации роста 
растений на свету и играет важную роль в запуске экспрессии генов синтеза антиоксидантных 
ферментов для фотозащиты. ПО класса III, или так называемые классические (неспецифиче-
ские), относятся к мультифункциональным ферментам, представленными широким набором 
изоформ. Так, они участвуют в процессах роста, развития, дыхания, азотного обмена, микори-
зообразования, детоксикации ксенобиотиков, биосинтеза фитоалексинов, лигнина и суберина. 
Наряду с этим ПО могут проявлять оксидазную активность, генерируя O2

− , Н2О2 и •OH [35, 36].
В то же время корни проростков образуются раньше надземной части и у них не осуществ- 

ляются перестройки метаболизма, связанные с фотоморфогенезом, поэтому уже к 10-м суткам 
проходят заключительные этапы формирования проводящей системы и, вероятно, достигается 
редокс-гомеостаз.

В наших исследованиях кратковременный солевой стресс не вызвал существенных измене-
ний в содержании Н2О2 и ТБК-продуктов ПОЛ в листьях и корнях растений, что, вероятно, объ-
ясняется значительной аккумуляцией пролина, активностью СОД в листьях, АПО и ГР – в кор-
нях и листьях проростков.

В восстановительный период отмечено увеличение количества Н2О2 в листьях по сравнению 
с его содержанием в таких проростках при стрессе, но при этом – снижение относительно опти-
мального контроля, а также уменьшение содержания ТБК-продуктов ПОЛ и пролина. Повышен-
ное содержание Н2О2, вероятно, обусловлено генерацией АФК при структурно-функциональной 
реорганизации фотосинтетического аппарата после нарушений, вызванных стрессовым воздей-
ствием. Снижение содержания ТБК-продуктов ПОЛ в листьях может быть связано с активно-
стью ГР, которая включает семейство ферментов, использующих глутатион для детоксикации 
Н2О2 и гидроперекисей липидов. Одним из ферментов данного семейства является фосфолипид-
гидропероксид глутатионпероксидаза, которая действует непосредственно на гидроперекиси 
липидов без потребности высвобождения гидроперекисей жирных кислот [37].

                                               a                                                                                           b

Рис. 7. Активность ГР в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 7. Glutathione reductase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates
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В постстрессовый период в корнях отмечено существенное снижение Н2О2 и ТБК-продуктов 
ПОЛ, а содержание пролина и активность СОД, АПО хоть и снижалась по сравнению со стрес-
совыми условиями, но оставалась выше, чем у растений в оптимальных условиях. Активность 
ГР не изменялась, оставаясь высокой, как при стрессовых условиях. Снижение прооксидантов 
в корнях в адаптационный период объясняется высокой активностью антиоксидантных фермен-
тов – СОД, АПО и ГР.

Установлены различия при действии конъюгатов ОКК на проростки ячменя. Вызванное Х30-КФК 
ингибирование роста у 6-дневных проростков сопровождалось незначительным увеличением со-
держания Н2О2 и накоплением ТБК-продуктов ПОЛ, активацией АПО в тканях листьев и кор-
ней, а СОД и ПО – только в корнях. Однако к 10-м суткам выращивания обработка конъюгатом 
Х30-КФК на фоне снижения содержания пролина в листьях существенно повышала активность 
СОД и ферментов АГЦ в органах проростков, что привело к адаптационным изменениям, спо-
собствующим ускорению роста корневой системы и накоплению биомассы листьев проростков.

Угнетение роста 6-дневных проростков при обработке конъюгатом Х30-КФК в стрессовых 
условиях происходило на фоне снижения содержания пролина, отсутствовали изменения в ко-
личестве Н2О2 в листьях и корнях, отмечалось значительное накопление ТБК-продуктов ПОЛ 
в корнях. В условиях стресса применение Х30-КФК не вызывало изменений или снижало актив-
ность антиоксидантных ферментов в листьях, значительно их активизировало в корнях.

Биометрические показатели 6-дневных проростков при оптимальных условиях выращива-
ния в варианте Х30-ФРК оставались на уровне контрольных значений, отмечалось только увели-
чение активности АПО в корнях. На 10-е сутки по сравнению с контролем и конъюгатом Х30-КФК 
в тканях проростков из варианта Х30-ФРК увеличилось содержание пролина. Активность фермен-
тов АГЦ отмечалась гораздо ниже, чем при обработке Х30-КФК. В условиях кратковременного 
засоления конъюгат Х30-ФРК не вызвал изменений биометрических показателей у проростков по 
сравнению с контролем, значительно увеличивал содержание пролина и активность АПР в корнях. 
В листьях проростков снижалась активность СОД и АПО, но увеличивалась активность ПО и ГР.

В восстановительный период у проростков из варианта обработки Х30-КФК процессы адап-
тации проходили активнее, увеличилась биомасса листьев и длина корневой системы. При этом 
если содержание пролина в листьях контрольного варианта снизилось, то при обработке Х30-КФК 
увеличилось на 21,4 % по сравнению с контролем. Содержание Н2О2 и ТБК-продуктов не изменя-
лось в листьях, но в корнях оставалось высоким при применении Х30-КФК. В корнях оставалась 
высокой активность СОД, а ПО – в листьях и корнях, что и способствовало снижению содержания 
Н2О2 в корнях. Активность АПО оставалась высокой в корнях и листьях при обработке Х30-КФК 
как по сравнению с контролем, так и Х30-ФРК, а ГР – только в листьях при обработке Х30-КФК. 
Интересно отметить, что активность ГР в условиях стресса повышалась в корнях по сравнению 
с соответствующим контролем, вероятно, в ответ на активизацию процессов ПОЛ, а в постстрес-
совом периоде – в листьях, участвуя в антиоксидантной защите фотосинтетического аппарата.

В постстрессовый период у проростков из варианта обработки Х30-ФРК отсутствовали зна-
чимые изменения по биометрическим показателям по сравнению с контрольными. На биохими-
ческом уровне отмечалось снижение содержания пролина в листьях, а остальные исследуемые 
показатели или не отличались от контрольных значений, или имели тенденцию к изменению, 
как и у растений из варианта Х30-КФК, только в меньшей степени.

Заключение. Установлены различия действия конъюгатов хитозана и ОКК на состояние 
компонентов про-/антиоксидантной системы в проростках ярового ячменя в различных услови-
ях выращивания. Обработка семян конъюгатом Х30-КФК замедляет рост 6-дневных проростков 
ячменя и индуцирует генерацию Н2О2 в корнях в оптимальных условиях. Негативное влияние 
конъюгата Х30-КФК усиливается при кратковременном солевом стрессе. В то же время преиму-
щественно в корнях активируются антиоксидантные ферменты, но отмечено низкое значение 
накопления пролина. Поддержание высокой активности антиоксидантных ферментов в органах 
проростков является первым звеном адаптационной реакции, которая к 10-м суткам прораста-
ния в оптимальных условиях позволила снизить содержание продуктов ПОЛ, активировать рост 
корней и накопление биомассы. При прекращении действия стрессового фактора репарацион-
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ные процессы у растений из обработанных конъюгатом Х30-КФК семян происходили быстрее, 
увеличивалась длина и сухая биомасса корней, масса листьев. При этом снижалось содержание 
Н2О2 и ТБК-продуктов ПОЛ в корнях, в то же время содержание пролина в листьях отмечено 
выше стрессовых значений, активность СОД оставалась высокой в корнях, активность ГР – в ли-
стьях, а ПО и АПО – в органах проростков. 

У проростков из варианта обработки Х30-ФРК отсутствовали значимые изменения по биомет
рическим показателям по сравнению с контрольными. На биохимическом уровне различия по 
сравнению с действием конъюгата Х30-КФК проявлялись в большей степени в листьях, а в кор-
нях измеряемые параметры или не отличались от контрольных, или имели ту же тенденцию 
к изменению, как и у растений из варианта Х30-КФК, только в меньшей степени. Так, в варианте 
Х30-ФРК в листьях в оптимальных условиях выращивания содержание пролина увеличивалось 
от 6- к 10-дневным проросткам, а при переходе растений из кратковременного солевого стресса 
в постстресс – снижалось. Тогда как при обработке конъюгатом Х30-КФК содержание проли-
на снижалось по мере роста проростков в оптимальных условиях, а при переходе от солевого 
стресса в репарационный период в этом варианте, напротив, возрастало. Активность ПО и ГР 
в листьях практически не изменялась пре переходе растений из стрессовых условий в репараци-
онный период в варианте Х30-ФРК. Однако активность данных ферментов возрастала в репара-
ционный период по сравнению с солевым стрессом при применении конъюгата Х30-КФК.

Таким образом, обработка конъюгатом Х30-КФК, имея слабое стрессовое воздействие, обес
печивает запуск компенсаторных механизмов, которые включают активизацию клеточных про-
цессов репарации и, вероятно, синтеза ферментов de novo. Высокая продолжительная активность 
при солевом стрессе и в последующий восстановительный период антиоксидантных ферментов, 
таких как СОД, ПО, АПО и ГР, низкие уровни накопления Н2О2 в корнях и листьях проростков яч-
меня, поддерживаемые обработкой конъюгатами ОКК с хитозаном, преимущественно Х30-КФК, 
способствовали активной адаптации и ускорению роста проростков ячменя.
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ФУНГІСТАТЫЧНАЕ ЎЗДЗЕЯННЕ ЭКСТРАКТАЎ КАРЫ FRANGULA ALNUS MILL.  
І RHАMNUS CATHАRTICA L. НА НЕКАТОРЫХ  

КСІЛАТРОФНЫХ ПРАДСТАЎНІКОЎ АДДЗЕЛА BASIDIOMYCOTA

Аннотация. Данное исследование посвящено изучению фунгистатического эффекта экстрактов коры Frangula 
alnus Mill. и Rhamnus cathartica L. на представителей отдела Basidiomycota – фитопатогенов и ксилотрофов, вызы-
вающих повреждение лесных культур и деревянных конструкций. В эксперименте было исследовано шесть штам-
мов грибов из Белорусской коллекции непатогенных микроорганизмов Института микробиологии НАН Беларуси: 
Phellinus igniarius (BIM F-205), Phellinus tremulae (BIM F-204), Fomitopsis pinicola (BIM F-225), Phellinus pini (BIM F-321), 
Gloeophyllum sepiarium (BIM F-227), Serpula lacrymans (BIM F-835). Результаты показали, что экстракт F. alnus, со-
держащий вторичные метаболиты – гидроксиантрахиноны, значительно подавлял рост пяти из шести видов, при 
этом наиболее сильный эффект наблюдался для S. lacrymans (57 % подавления). Дополнительный анализ с использо-
ванием экстрактов с различными концентрациями гидроксиантрахинонов выявил четкую дозозависимую реакцию  
G. sepiarium, что подтверждает ключевую роль этих соединений в фунгистатическом эффекте. Результаты исследо-
вания расширяют понимание роли гидроксиантрахинонов в фитоиммунитете и открывают перспективы их приме-
нения в биотехнологии лесных культур.
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FUNGISTATIC EFFECT OF BARK EXTRACTS FROM FRANGULA ALNUS MILL. AND RHAMNUS CATHARTICA L. 
ON CERTAIN XYLOTROPHIC REPRESENTATIVES OF THE PHYLUM BASIDIOMYCOTA

Abstract. The study examines the fungistatic effect of bark extracts from Frangula alnus Mill. and Rhamnus cathartica L.  
on representatives of the phylum Basidiomycota – phytopathogens and xylotrophs that cause damage to forest crops and wooden 
structures. Six fungal strains from the Belarus Collection of Non-pathogenic Microorganisms of the Institute of Microbiology 
of the NAS of Belarus were investigated in the experiment: Phellinus igniarius (BIM F-205), Phellinus tremulae (BIM F-204),  
Fomitopsis pinicola (BIM F-225), Phellinus pini (BIM F-321), Gloeophyllum sepiarium (BIM F-227), and Serpula lacry- 
mans (BIM F-835). The results showed that the F. alnus extract, containing hydroxyanthraquinone secondary metabolites, 
significantly suppressed the growth of five out of the six species, with the strongest effect observed for S. lacrymans (57 % inhibi-
tion). Further analysis using extracts with varying concentrations of hydroxyanthraquinones revealed a clear dose-dependent re-
sponse in G. sepiarium, confirming the key role of these compounds in the fungistatic effect. The findings expand the understanding  
of the role of hydroxyanthraquinones in phytoimmunity and open prospects for their application in forest crop biotechnology.
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Уводзіны. Некатрыя прадстаўнікі аддзела Basidiomycota з’яўляюцца фітапатагенамі і ксілатро- 
фамі, якія наносяць значную шкоду лясной гаспадарцы, уплываючы на якасць і колькасць вы-
хаду лесаматэрыялаў. Пашкоджаная грыбамі драўніна губляе свае тэхнічныя ўласцівасці, 
становіцца непрыдатнай для вытворчасці піламатэрыялаў і будаўнічых канструкцый. Гэта спрыяе 
значным эканамічным стратам.

Наяўнасць розных другасных метабалітаў, здольных стрымліваць рост фітапатагенаў, шмат 
у чым абумоўлівае ўстойлівасць дрэў. Прадстаўнікі флоры Беларусі сямейства Rhamnaceae кру-
шына крохкая (Frangulaalnus Mill.) і жысцёр паслабляльны (Rhаmnus cathаrtica L.) багатыя на 
такія другасныя метабаліты, як гідроксіантрахіноны. У нашых ранейшых даследаваннях [1] па-
казана, што гідроксіантрахіноны ў F. alnus сустракаюцца ва ўсіх частках расліны, пры тым, што 
найбольшая канцэнтрацыя назіраецца ў флаэме, каранях і насенні, пры гэтым у форме агліконаў 
гідроксіантрахінонаў найбольш вызначаецца ў каранях, а ў форме гліказідаў – у флаэме. Так-
сама было паказана, што гідроксіантрахінон эмадзін можа звязвацца з гемам, чым, імаверна, 
абумоўлена інгібітарнае ўздзеянне эмадзіну на актыўнасць каталазы – фермента, які ўтрымлівае 
гем, што можа адпавядаць таксічна-ахоўнай функцыі гідроксіантрахінонаў у раслінах [2].

Актыўна вывучаецца ўплыў на клеткі грыбоў гідроксіантрахінонаў, бо яны праяўляюць 
моцныя фунгіцыдныя і фунгістатычныя ўласцівасці [3, 4].

Для многіх базідыяміцэтаў (Basidiomycota), якія выклікаюць гнілі каранёў саджанцаў або агракуль
тур (напрыклад, Rhizoctoniasolani), гідроксіантрахінон эмадзін выступае як магутны фунгістатык [5].

Многія базідыяміцэты, асабліва дрэваразбуральныя грыбы, вылучаюць ферменты пераксіда
зы для расшчаплення лігніну [6]. Эмадзін можа выступаць як інгібітар ферментатыўнай актыў
насці, як раней было паказана ў нашым даследаванні [2].

Экперыментальна было адлюстравана, што гідроксіантрахінон эмадзін аказвае высокае 
ўздзеянне на грыбы-фітапатагены Botrytisc inerea, Rhizoctonia solani, Erysiphe graminis, Phyto- 
phthora infestans, Puccinia recondita, Pyricularia grisea [5].

Сярод прадстаўнікоў аддзела Basidiomycota фітапатагены Phellinus igniarius і Ph. tremulae вы
клікаюць ядравую гніль у ліставых дрэў, Fomitopsis pinicola – у хваёвых і ліставых, а Ph. pini –  
выключна ў хваёвых дрэў. Сапратрофы Gloeophyllum sepiarium і Serpula lacrymans, вядомыя як га
лоўныя ўзбуджальнікі бурай кубічнай гнілі, часта разбураюць канструкцыі з хваёвай драўніны.

Гэтыя прадстаўнікі Вasidiomycota шырока распаўсюджаныя на тэрыторыі Беларусі і нано
сяць шкоду лясной гаспадарцы і будаўнічай галіне. Вызначэнне іх успрымальнасці да гідроксі- 
антрахінонаў дапаможа вызначыць ролю гэтых злучэнняў у фітаімунітэце дрэў, а таксама можа 
паспрыяць распрацоўцы захадаў для аховы дрэў і драўніны ад пашкоджання грыбамі.

Мэта даследавання – вызначыць фунгістатычнае ўздзеянне экстрактаў кары F. alnus і Rh. cat
hаrtica на некаторых прадстаўнікоў аддзела Basidiomycota.

Матэрыялы і метады даследавання. Штамы грыбоў з Беларускай калекцыі непатагенных 
мікраарганізмаў Інстытута мікрабіялогіі НАН Беларусі Ph. igniarius (BIM F-205), Ph. tremulae 
(BIM F-204), F. pinicola (BIM F-225), Ph. pini (BIM F-321), G. sepiarium (BIM F-227) высадзілі на па
жыўнае асяроддзе: 1 л экстракту кары F. alnus (20 г кары на 1 л вады кіпяцілі 1 хв.) з канцэнтра-
цыяй гідроксіантрахінонаў 10,46 × 10–3 моль/л (канцэнтрацыю гідроксіантрахінонаў вымяралі 
па методыцы [1]), сусла піўное (7° Б), агар-агар – 20 г, рН 6. S. lacrymans (BIM F-835) высадзілі  
на такое ж пажыўнае асяроддзе, але з меньшай канцэнтрацыяй цукру (3,5° Б).

G. sepiarium дадаткова высадзілі на асяроддзе: 1 л экстракту кары Rh. cathаrtica (20 г кары  
на 1 л вады кіпяцілі 1 хв.) з канцэнтрацыяй гідроксіантрахінонаў 3,57 × 10–3 моль/л, сусла 
піўное (7° Б), агар-агар – 20 г, рН 6.

Для кантролю ўсе вышэй пералічыныя грыбы высаджвалі на наступнае асяроддзе: сусла 
піўное (7° Б, а для S. lacrymans – 3,5° Б), агар-агар – 20 г, рН 6, вада – 1 л.

Грыбы культывавалі пры тэмпературы 25 °С, а S. lacrymans – пры 20 °С. Улік памераў калоній 
грыбоў праводзілі на 14-ы дзень.

Для ацэнкі ўплыву даследаванай дозы на рост грыбоў былі праведзены праверкі нармальнасці 
размеркавання і роўнасці дысперсій, пасля чаго для кожнага віду быў выбраны адпаведны ста-
тыстычны крытэрый параўнання паміж групамі «экстракт» і «кантроль».



	 Весці Нацыянальнай акадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. 2026. Т. 71, № 3. C. 219–226	 221

Нармальнасць размеркавання ацэньвалася з дапамогай тэсту Шапіра – Уілка. Для кожнага 
віду грыбоў былі атрыманы наступныя значэнні p‑value (n – колькасць паўтораў):

G. sepiarium: экстракт – p = 0,015 (n = 12), кантроль – p = 0,045 (n = 6);
Ph. pini: экстракт – p = 0,366 (n = 12), кантроль – p = 0,699 (n = 6);
Ph. tremulae: экстракт – p = 0,798 (n = 12), кантроль – p = 0,036 (n = 6);
Ph. igniarius: экстракт – p = 0,918 (n = 12), кантроль – p = 0,023 (n = 6);
F. pinicola: экстракт – дысперсія = 0 (n = 2), тэст непрымянімы, кантроль – n = 6;
S. lacrymans: экстракт – p = 0,161 (n = 12), кантроль – p = 0,473 (n = 6).
Размеркаванні лічыліся нармальнымі пры p ≥ 0,05.
Роўнасць дысперсій ацэньвалася з дапамогай тэсту Левена (Levene’s test):
G. sepiarium: p = 0,5925 – дысперсіі роўныя;
Ph. pini: p = 0,0151 – дысперсіі няроўныя;
Ph. tremulae: p = 0,2110 – дысперсіі роўныя;
Ph. igniarius: p = 0,6693 – дысперсіі роўныя;
F. pinicola: дысперсіі = 0, параўнанне немагчыма;
S. lacrymans: p = 0,3628 – дысперсіі роўныя.
Выбар тэсту вызначаўся камбінацыяй двух фактараў: нармальнасць размеркавання і роўнасць 

дысперсій. Для кожнага віду грыбоў былі выкарыстаны наступныя крытэрыі:
G. sepiarium: абедзве выбаркі ненармальныя (p < 0,05), таму выкарыстоўваўся непараметрыч-

ны крытэрый Манна – Уітні, p = 0,0045 – адрозненні статыстычна значныя;
Ph. pini: абедзве выбаркі нармальныя, але дысперсіі няроўныя (p < 0,05), таму прымяняўся 

t‑тэст Уэлча, p = 0,0001 – адрозненні статыстычна значныя;
Ph. tremulae: выбарка ненармальная (кантроль – p = 0,036), таму выкарыстоўваўся крытэрый 

Манна – Уітні, p = 0,0046 – адрозненні статыстычна значныя;
Ph. igniarius: выбарка ненармальная (кантроль – p = 0,023), таму прымяняўся крытэрый Ман-

на – Уітні, p = 0,0634 – адрозненні не дасягаюць статыстычнай значнасці;
F. pinicola: у абедзвюх выбарках дысперсія = 0, таму класічныя тэсты на нармальнасць і роў

насць дысперсій непрымяняліся. З прычыны вялікай розніцы паміж групамі выкарыстоўваўся 
t‑тэст Уэлча, p < 0,0001 – адрозненні статыстычна значныя;

S. lacrymans: абедзве выбаркі нармальныя і маюць роўныя дысперсіі, таму выкарыстоў
ваўся класічны двухвыбарачны t‑тэст (Student’s t‑test), p < 0,0001 – адрозненні статыстыч- 
на значныя.

Для ацэнкі ўплыву экстрактаў Rh. cathartica і F. alnus на рост грыба (мм) праводзіўся ком-
плексны статыстычны аналіз, які ўключаў праверку нармальнасці размеркавання, ацэнку роў
насці дысперсій і выбар адпаведнага параўнальнага крытэрыю. Нармальнасць размеркавання 
ў кожнай групе ацэньвалася з дапамогай тэсту Шапіра – Уілка. Для выбарак былі атрыманы 
наступныя значэнні: Rh. cathartica – W = 0,957, p = 0,777 (n = 6); F. alnus – W = 0,957, p = 0,777 (n = 8). 
Абедзве выбаркі мелі p > 0,05, што сведчыць пра адсутнасць адхіленняў ад нармальнага размер-
кавання. Гэта дазволіла выкарыстоўваць параметрычныя метады далейшага аналізу.

Роўнасць дысперсій паміж выбаркамі правяралася з дапамогай тэсту Левена (Levene’s test): 
(p = 0,999). Значэнне p > 0,05 сведчыць пра роўнасць дысперсій у групах, што адпавядае патраба
ванням t‑тэсту.

Паколькі абедзве выбаркі мелі нармальнае размеркаванне і роўныя дысперсіі, для ацэнкі 
статыстычнай значнасці адрозненняў паміж групамі выкарыстоўваўся двухвыбарачны t‑тэст 
(Student’s t‑test) для незалежных выбарак.

Вынікі і іх абмеркаванне. Правядзенне эксперыментаў па вырошчванні монаспоравых куль-
тур базідыяльных грыбоў на пажыўных асяроддзях з экстрактам кары F. alnus дазволіла выявіць 
выражаны фунгістатычны эфект, які асаблівы для кожнага віду грыба.

Атрыманыя вынікі паказалі, што даданне экстракту кары F. alnus у пажыўнае асяроддзе 
прыводзіць да статыстычна значнага запаволення лінейнага росту калоній у большасці даследа-
ваных відаў грыбоў у параўнанні з кантрольным асяроддзем (мал. 1).
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Мал. 1. Запаволенне росту калоній грыбоў на пажыўным асяроддзі з экстрактам кары F. аlnus у параўнанні 
з кантролем (mean ± SD). *– статыстычна значныя адрозненні

Fig. 1. Growth inhibition of fungal colonies on nutrient medium with F. alnus bark extract compared to the control (mean ± SD). 
* – statistically significant differences.

Найбольшую адчувальнасць да кампанентаў экстракту прадэманстраваў S. lacrymans, рост 
якога запаволіўся ў сярэднім на 56,9 ± 2,7 %. Высокі ўзровень інгібіравання назіраўся таксама 
для G. sepiarium (30 ± 2,2 %), Ph. pini (28,8 ± 3,7 %) і F. pinicola (25 %). Некалькі меншае, але 
істотнае запаволенне росту зафіксавана для Ph. tremulae (20,2 ± 6 %). Найменшую рэакцыю на 
прысутнасць экстракту праявіў Ph. igniarius, запаволенне росту якога склала 11,3 ± 1,3 %.

Статыстычны аналіз пацвердзіў дакладнасць зробленых высноў. Адрозненні ў хуткасці ро-
сту паміж кантрольнай і доследнай групамі былі статыстычна значнымі для пяці з шасці відаў: 
G. sepiarium (крытэрый Манна – Уітні, p = 0,0045); Ph. pini (t-тэст Уэлча, p = 0,0001); Ph. tremulae 
(крытэрый Манна – Уітні, p = 0,0046); F. pinicola (t-тэст Уэлча, p < 0,0001); S. lacrymans (Student’s 
t-тэст, p < 0,0001).

Толькі для Ph. igniarius тэндэнцыя да запаволення росту, якую мы назіралі, не дасягнула парога 
статыстычнай значнасці (крытэрый Манна – Уітні, p = 0,0634), што можа сведчыць аб яго боль-
шай устойлівасці да дзеючых рэчываў экстракту. Выбар розных статыстычных крытэрыяў быў 
абумоўлены папярэдняй праверкай нармальнасці размеркавання прыкметы і роўнасці дысперсій 
у выбарках, што забяспечыла карэктнасць і абгрунтаванасць атрыманых вынікаў.

Цікавай асаблівасцю, заўважанай у G. sepiarium пры вырошчванні на асяроддзі з экстрактам 
F. alnus, было інтэнсіўнае разрастанне паветранага міцэлію (мал. 2).

Мал. 2. Залежнасць марфалогіі міцэлію G. sepiarium ад складу пажыўнага асяроддзя

Fig. 2. Dependence of G. sepiarium mycelium morphology on the composition of the nutrient medium
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Паводле даных навуковай літаратуры [7] розныя біятычныя і абіятычныя фактары, у тым 
ліку стрэсавыя, уплываюць на рэгуляцыю генаў, адказных за фарміраванне паветраных гіфаў. 
Гэта назіранне ўскосна пацвярджае, што кампаненты экстракту ствараюць для грыба анамаль-
ныя ўмовы, прымушаючы яго змяняць марфалогію калоніі.

Для таго каб пацвердзіць, што фунгістатычны эфект, які мы назіралі, абумоўлены менавіта 
гідроксіантрахінонамі, а не іншымі рэчывамі, якія прысутнічаюць у кары F. alnus, быў праве- 
дзены дадатковы эксперымент з выкарыстаннем экстракта кары Rh. cathartica. Нашы папярэднія 
даследаванні паказалі, што агульнае ўтрыманне фенольных злучэнняў у экстрактах абедзвюх рас
лін не мае статыстычна значнай розніцы. Аднак канцэнтрацыя гідроксіантрахінонаў у экстрак
це F. alnus (10,46 × 10–3 моль/л) больш чым у 2 разы перавышае іх канцэнтрацыю ў экстракце  
Rh. cathartica (3,57 × 10–3 моль/л) [1]. 

Каб паказаць, што на запаволенне росту грыбоў аказвалі ўплыў менавіта гідроксіантрахі
ноны, а не іншыя рэчывы экстракту кары, быў праведзены эксперымент з выкарыстаннем па
жыўнага асяроддзя з экстрактам кары Rh. cathаrtica з канцэнтрацыяй гідроксіантрахінонаў  
3,57 × 10–3 моль/л і пажыўнага асяроддзя з экстрактам F. alnus з канцэнтрацыяй гідроксіантрахі- 
нонаў 10,46 × 10–3 моль/л.

У якасці тэст-аб’екта быў абраны G. sepiarium, які ў папярэднім даследаванні прадэманстра- 
ваў сярэднюю адчувальнасць. Вынікі эксперымента (мал. 3) паказалі выразную залежнасць 
ступені інгібіравання росту ад канцэнтрацыі гідроксіантрахінонаў у асяроддзі.

На асяроддзі з экстрактам Rh. cathartica з канцэнтрацыяй гідроксіантрахінонаў 3,57 × 10–3 моль/л 
запаволенне росту склала ўсяго 4,3 ± 3,1 %, у той час як на асяроддзі з экстрактам F. alnus з кан-
цэнтрацыяй гідроксіантрахінонаў 10,46 × 10–3 моль/л яно дасягнула 30 ± 2,2 %. Статыстычны 
аналіз (Student’s t-тэст, p < 0,0001) пацвердзіў, што рост грыба на экстракце Rh. сathartica быў 
статыстычна значна вышэйшым.

Гэтыя вынікі з вялікай доляй імавернасці сведчаць аб тым, што менавіта гідроксіантрахіноны 
з’яўляюцца ключавымі злучэннямі, якія аказваюць фунгістатычнае ўздзеянне на даследаваныя 
віды грыбоў.

Заключэнне. Праведзенае даследаванне паказала, што экстракты кары F. alnus і Rh. cathar­
tica, багатыя на гідроксіантрахіноны, валодаюць выразным фунгістатычным уздзеяннем на шэ- 
раг прадстаўнікоў Basidiomycota. Большасць даследаваных відаў прадэманстравала статыстычна 
значнае запаволенне росту, пры гэтым найбольш адчувальным да дзеяння гідроксіантрахі
нонаў аказаўся S. lacrymans, а найменш – Ph. igniarius. Дадатковы эксперымент з рознымі кан
цэнтрацыямі гідроксіантрахінонаў пацвердзіў, што менавіта гэтыя злучэнні з’яўляюцца асноў
ным фактарам інгібіравання росту грыбоў. Атрыманая інфармацыя падкрэслівае патэнцыял 

Мал. 3. Запаволенне росту калоніі G. sepiarium на пажыўным асяроддзі з экстрактам кары F. alnus у параўнанні 
з асяроддзем з экстрактам кары Rh. cathаrtica (mean ± SD). *– статыстычна значныя адрозненні

Fig. 3. Growth inhibition of G. sepiarium colonies on nutrient medium with F. alnus bark extract compared to medium  
with Rh. cathartica bark extract (mean ± SD). *– statistically significant differences



224	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 3, pp. 219–226	

гідроксіантрахінонаў як натуральных антыпатагенных агентаў і адкрывае магчымасці для 
выкарыстання метабалічнай інжынерыі ў стварэнні лясных культур, устойлівых да грыбоў-
патагенаў.

Улічваючы шырокае распаўсюджанне драўнінаразбуральных грыбоў і іх эканамічную шкод
насць, атрыманыя даныя маюць практычнае значэнне. Яны могуць стаць асновай для распра
цоўкі новых падыходаў да аховы дрэў і драўніны, у тым ліку праз стварэнне трансгенных ляс-
ных культур, здольных сінтэзаваць гідроксіантрахіноны. Паспяховыя прыклады метабалічнай 
інжынерыі ў іншых відаў раслін пацвярджаюць рэалістычнасць такога падыходу.

У адрозненні ад селекцыі сучасная генная інжынерыя прапаноўвае адносна хуткае рашэнне 
па стварэнню раслін з зададзенымі характарыстыкамі. Метады геннай інжэнерыі дазваляюць 
канструяваць новыя геномы, збіраючы іх з фрагментаў ДНК розных арганізмаў. Перанос ці ма
дыфікацыя аднаго гена або перанос кластэра генаў для экспрэсіі ў расліне мэтанакіраваных 
метабалічных шляхоў можа забяспечыць выпрацоўку раслінай другасных метабалітаў з антыпа-
тагенным дзеяннем. Так, увядзенне гена стыльбенсінтазы ў геном таматаў (Solanum lycopersicum) 
абумовіла здольнасць трансгенных раслін сінтэзаваць стыльбены (рэсвератрол), якія інгібіруюць 
развіццё гіфаў фітапатагеннага грыба B. cinerea [8]. Экспрэсія генаў халконсінтазы і ізафла
вонсінтазы, інтрадукаваных з соі (Glycine max) у рыс (Oryza sativa), забяспечыла сінтэз другас
ных метабалітаў, якія інгібіруюць ферментатыўную актыўнасць грыба Magnaporthe oryzae 
і індуцыруюць экспрэсію генаў PR-бялкоў [9]. Увядзенне генаў CYP79A1 і CYP71E1 з сорга (Sorghum 
bicolor) у геном тытуню (Nicotiana tabacum) прывяло да сінтэзу цыянагенных гліказідаў, якія 
аказваюць таксічнае ўздзеянне на шкоднікаў [10].

Для стварэння трансгенных лясных культур, устойлівых да грыбоў-патагенаў, неабходна па-
дабраць арганізм, які сінтэзуе фунгіцыдныя ці фунгістатычныя другасныя метабаліты.

Асаблівую цікавасць у кантэксце дадзенай працы ўяўляе даследаванне [11] па пераносе 
гена фермента октакетыдсінтазы ў Arabidopsis thaliana. У выніку ў трансгенных раслін выявілі 
гідроксіантрахінон эмадзін, які натуральна не ўтвараецца ў гэтай расліны.

Стварэнне ўстойлівых да патагенаў лясных культур з выкарыстаннем тэхналогій рэкамбі
нантнай ДНК можа дазволіць атрымліваць якасную прадукцыю без ужывання хімічных срод
каў, што магло б станоўча паўплываць на сабекошт прадукцыі і не аказваць ўздзеяння на на
вакольнае асяроддзе.

Атрыманыя даныя маюць не толькі фундаментальнае, але і патэнцыяльна прыкладное зна-
чэнне. На сённяшні дзень барацьба з грыбнымі захворваннямі ў лясной гаспадарцы праводзіцца 
пераважна метадам санітарных высечак. Такія захады, па-першае, не гарантуюць поўнай аба
роны здаровых дрэвастояў, а па-другое, не з’яўляюцца эканамічна эфектыўнымі, бо драўніна  
ад пашкоджаных грыбамі дрэў мае нізкую якасць.

Такім чынам, улічваючы той факт, што даследаваныя намі грыбы праявілі значную адчуваль-
насць да гідроксіантрахінонаў у дозе, на парадкі меншай, чым у тканках F. alnus, існуе рэальная 
магчымасць стварэння трансгенных форм каштоўных парод дрэў, устойлівых да фітапатагенных 
грыбоў, адчувальных да гідроксіантрахінонаў, а таксама стварэння драўніны, устойлівай да сапра
трофных грыбоў-ксілатрофаў накшталт S. lacrymans.

Даследаванне не толькі пашырае разуменне ролі гідроксіантрахінонаў у фітаімунітэце, але 
і адкрывае перспектывы іх прымянення ў біятэхналогіі лясных культур.
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ЗООБЕНТОС ТРАНСГРАНИЧНЫХ РЕК НЕМАН  
И ЧЕРНАЯ ГАНЧА

Аннотация. Обследованы створы рек Неман и Черная Ганча на территории Беларуси. Обнаружено 143 низ-
ших определяемых таксона (НОТ) макрозообентоса в количественных пробах, из которых 116 определены до вида,  
и 12 НОТ – в качественных пробах, из которых 11 определены до вида. Выявленные животные относятся к 3 ти-
пам водных беспозвоночных: Mollusca – 25 НОТ, Annelida – 11 и Arthropoda – 107. Наибольшие средние значения 
видового богатства (44 НОТ) и численности (384,6 экз/м2) определены для р. Неман, н. п. Мосты Левые. Обнаружено 
3 чужеродных вида: Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828); Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841); Faxonius 
limosus (Rafinesque, 1817). Выявлены охраняемые в Беларуси виды стрекоз: Anax imperator Leach, 1815 и Gomphus 
flavipes Charpentier, 1825.

Ключевые слова: таксономическая структура, водные беспозвоночные, аборигенные и чужеродные виды, реч-
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ZOOBENTHOS OF THE TRANSBOUNDARY RIVERS NEMAN AND CHORNAYA HANCHA

Abstract. The transboundary sections of the Neman and the Chornaya Hancha rivers located on the territory of Belarus 
were studied. A total of 143 identified lower detectable taxa (LDT) of macrozoobenthos were recorded in quantitative 
samples, of which 116 were identified to the species level, and 12 LDT in qualitative samples, of which 11 were identified 
to the species level. The identified animals belong to three phyla of aquatic invertebrates: Mollusca – 25 LDT, Annelida – 11, 
and Arthropoda – 107. The highest mean values of species richness (44 LDT) and abundance (384.6 ind/m²) were recorded  
for the Neman River near to Mosty Levye village. Three alien species were detected (Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828); Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841)); Faxonius limosus (Rafinesque, 1817)). Species protected in Belarus 
were recorded, such as dragonflies Anax imperator Leach, 1815 and Gomphus flavipes Charpentier, 1825.

Keywords: taxonomic structure, aquatic invertebrates, native and alien species, river ecosystems, Central European 
Invasion Corridor

For citation: Lapuka I. I., Lipinskaya T. P. Zoobenthos of the transboundary rivers Neman and Chornaya Hancha. Vestsi 
Natsyyanal’nai akademii navuk Belarusi. Seryya biyalagichnykh navuk = Proceedings of the National Academy of Scien
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Введение. Исследования структуры сообщества речных экосистем и проведение инвентари-
зации компонентов природных комплексов входят в число приоритетных направлений изучения 
и сохранения биологического разнообразия фауны и флоры Беларуси. Это особенно актуально 
в свете получения базовой фаунистической информации для проведения экологического мони-
торинга состояния природных экосистем, выявления и охраны редких и исчезающих видов жи-
вотных, а также при мониторинге чужеродных видов и регулировании распространения инва-
зивных видов. Река Неман и ее притоки, включая р. Черная Ганча, являются трансграничными 
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водотоками и играют важную роль в процессе вселения и распространения различных водных 
беспозвоночных. Кроме того, реки Неман и Черная Ганча соединяются с р. Вислой (Польша) через 
Августовский канал и являются частью Центрального Европейского инвазионного коридора,  
по которому чужеродные виды из Киевского водохранилища расселяются в речные экосистемы 
Центральной Европы и также могут вселяться из сопредельных стран в реки Беларуси (A. V. Alekh- 
novich et al., 1999; T. P. Lipinskaya et al., 2021). Постоянные наблюдения за фаунистическими 
комплексами данных рек необходимы для оценки инвазионных процессов, а также раннего об-
наружения новых чужеродных видов.

Цель работы – определить таксономический состав и численность макрозообентоса на ство-
рах рек Неман и Черная Ганча.

Материал и методы исследования. Неман протекает по территории Беларуси, Литвы и Ка-
лининградской обл. России, имеет длину 937 км (в границах Беларуси – 459 км), площадь водоза-
бора – 98,2 тыс. км2, в том числе на территории Беларуси – 35 тыс. км2 (без водозабора р. Вилии). 
Среднегодовой расход воды при выходе за границы Беларуси ‒ 214 м3/с, в устье ‒ 685 м3/с. Общее 
падение реки на территории Беларуси – 96,5 м. Средний наклон водной поверхности – 0,21 %. 
Неман – 3-я по величине река в Беларуси и 14-я – в Европе, имеет около 180 притоков. В 2012 г. 
около г. Гродно введена в строй Гродненская ГЭС. Огинский канал соединяет р. Днепр и Авгу-
стовский канал с р. Вислой [1, 2].

Река Черная Ганча – левый приток Немана. Длина – 145 км (в пределах Беларуси – 35 км), 
площадь водосбора – 1 916 км2. Река начинается в Польше, протекает по северных склонах Грод-
ненской возвышенности, впадает в р. Неман [1, 2].

Сборы и наблюдения, послужившие материалом для данной работы, были проведены в пер-
вой декаде июня 2024 г. и третей декаде мая 2025 г.

Отбор проб осуществлялся при помощи стандартного гидробиологического сачка (25 × 25 см), 
методом траления в прибрежной части реки (5 м) согласно Европейскому протоколу AQEM и стан-
дарту ISO 10870:2012.

Кроме того, на каждой станции брали качественную пробу путем выемки камней и коряг 
с их последующим осмотром и коллектированием выявленных животных, а также путем трале-
ния прибрежного участка в разнообразных биотопах.

Отобранные материалы макрозообентоса фиксировали 70%-м р-ром спирта.
За время исследований были собраны и проанализированы 10 количественных и 6 каче-

ственных проб на следующих створах (рис. 1): 1 – р. Черная Ганча, н. п. Черток, координаты: 
N53.8705940, E23.671610; 2 – р. Черная Ганча, н. п. Кадыш, N53.901939, E23.687042; 3 – р. Чер-
ная Ганча, н. п. Затишье, N53.8972045, E23.736619; 4 – р. Неман, н. п. Синевичи, N53.889367, 
E23.770414; 5 – р. Неман, н. п. Мосты Левые, N53.424921, E24.629660.

Проведенные исследования позволили собрать и изучить 4 835 экз. водных беспозвоночных, 
находящихся на личиночной и имагинальной стадиях развития.

Рис. 1. Точки отбора проб макрозообентоса

Fig. 1. Macrozoobenthos sampling points
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При описании таксономического богатства беспозвоночных животных использовали термин 
«низший определяемый таксон» (НОТ) [3].

Учет и измерение животных проводили под бинокулярным микроскопом Stemi 2000 (Zeiss, 
Германия) при увеличении ×50. Детали морфологии уточняли с помощью микроскопа Leica 
DM1000 (Leica Microsystems, Германия) при увеличении до ×400. Минимальный размер организ-
мов, которые относились к макрозообентосу, составлял 2 мм. Для определения животных исполь-
зовали определители [4–7].

Результаты и их обсуждение. Проведенные исследования позволили идентифицировать 
143 НОТ представителей макрозообентосного и плейстонного комплексов в количественных про-
бах (таблица) и 12 НОТ – в качественных пробах: Anisus vortex (Linnaeus, 1758); Nemoura cinerea 
(Retzius, 1783); Siphlonurus aestivalis (Eaton, 1903); Paraleptophlebia submarginata (Stephens, 1835); 
Halesus digitatus (von Paula Schrank, 1781); Hydropsyche contubernalis McLachlan, 1865; Rhyacophila 
nubila Zetterstedt, 1840; Erythromma najas (Hansemann, 1823); Dytiscus dimidiatus Bergsträsser, 1778; 
Potamophilus acuminatus (Fabricius, 1782); Empididae gen. spp.; Glyptotendipes gripekoveni (Kieffer, 
1913). Все определенные НОТ относятся к 3 типам водных беспозвоночных: Mollusca – 25; 
Annelida – 11 и Arthropoda – 107. До вида было идентифицировано 104 таксономических элемента. 
Оценивая в целом выявленный видовой состав водных беспозвоночных в реках низовий поймы  
р. Неман (бассейн Балтийского моря), следует отметить, что он разнообразен и представлен доста-
точно обычным набором видов гидробионтов, характерных для рек Беларуси [8–19].

В целом изменение видового состава в изученных реках северо-запада Гродненской обл. было 
в пределах 19–47 НОТ (рис. 2).

Наибольшее количество выявленных НОТ представителей макрозообентоса было зареги-
стрировано в р. Неман, в н. п. Синевичи – 47 в количественной пробе 2024 г., а в 2025 г. там было 
обнаружено наименьшее количество НОТ – 23. На остальных створах показатели количества 
НОТ оставались стабильными в годы обследования. Среднее число НОТ, выявленных на изучен-
ных створах, составило 37 для 2024 г. и 32 – для 2025 г.

Наибольшая численность представителей макрозообентоса отмечалась в 2024 г. в р. Неман 
в окр. н. п. Мосты Левые – 626 экз/м2, тогда как в 2025 г. на створе р. Черная Ганча в окр. н. п. Чер-
ток – 410 экз/м2. Средняя численность представителей макрозообентоса в изученных реках со-
ставила 327 экз/м2 в 2024 г. и 224 экз/м2 – в 2025 г.

Рис. 2. Число НОТ (a) и численность (N, экз/м2) водных беспозвоночных (b), выявленных  
на створах рек Неман и Черная Ганча: 1 – р. Черная Ганча, н. п. Черток; 2 – р. Черная Ганча, н. п. Кадыш;  

3 – р. Черная Ганча, н. п. Затишье; 4 – р. Неман, н. п. Синевичи; 5 – р. Неман, н. п. Мосты Левые

Fig. 2. The number of aquatic invertebrates (a) and the abundance (N, ind/m2) of aquatic invertebrates (b) identified  
at the sections of the Neman and Chornaya Hancha Rivers: 1 – Chornaya Hancha River, Chertok settlement;  

2 – Chornaya Hancha River, Kadysh settlement; 3 – Chornaya Hancha River, Zatishie settlement; 4 – Neman River, 
Sinevichi settlement; 5 – Neman River, Mosty Levye settlement



230	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 3, pp. 227–238	

Видовой состав и распределение водных беспозвоночных в реках Неман и Черная Ганча

Species composition and distribution of aquatic invertebrates in the Neman and Chornaya Hancha rivers

№ 
п/п Таксон, вид

Створ
Всего, 

экз.1 2 3 4 5

2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025

ТИП MOLLUSCA
Класс Gastropoda
Отр. Neritopsina
Сем. Neritidae

1 Theodoxus fluviatilis (Linnaeus, 1758) 6 3 7 1 17
Отр. Architaenioglossa

Сем. Viviparidae
2 Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) 12 5 5 180 13 215

Отр. Ectobranchia
Сем. Valvatidae

3 Valvata cristata (O. F. Müller, 1774) 1 1 2
4 Valvata piscinalis (O. F. Müller, 1774) 1 1 2
5 Valvata (Atropidina) depressa C. Pfeiffer, 1821 1 1
6 Valvata macrostoma (Mörch, 1864) 1 1

Сем. Bithyniidae
7 Bithynia leachii (Sheppard, 1823) 3 4 7
8 Bithynia tentaculata (Linnaeus, 1758) 5 12 2 13 5 2 39

Сем. Physidae
9 Physa fontinalis (Linnaeus, 1761) 2 33 35

Отр. Littorinimorpha
Сем. Lithoglyphidae

10 Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) 29 29
Отр. Ectobranchia
Сем. Lymnaeidae

11 Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758) 1 3 1 1 16 22
12 Radix auricularia (Linnaeus, 1758) 2 2
13 Radix balthica (Linnaeus, 1758) 4 2 1 8 49 1 65
14 Radix ampla (Hartmann, 1841) 1 5 6
15 Stagnicola corvus (Gmelin, 1791) 1 1 2
16 Stagnicola palustris (O. F. Müller, 1774) 1 1 3 2 7

Сем. Planorbidae
17 Planorbis planorbis Linnaeus, 1758 3 1 4
18 Ancylus fluviatilis O. F. Müller, 1774 1 1

Отр. Littorinimorpha
Сем. Amnicolidae

19 Marstoniopsis scholtzi (A. Schmidt, 1856) 3 3
Класс Bivalvia

Сем. Sphaeriidae
20 Pisidium amnicum (O. F. Müller, 1774) 1 4 3 9 8 6 31
21 Pisidium henslowanum (Sheppard, 1823) 4 2 6
22 Pisidium subtruncatum Malm, 1855 1 3 4
23 Pisidium sp. 36 12 4 2 54
24 Sphaerium corneum (Linnaeus, 1758) 4 4

Сем. Unionidae
25 Unio pictorum (Linnaeus, 1758) 1 1

ТИП ANNELIDA
Класс Oligochaeta

1 Oligochaeta gen. spp. 4 4
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№ 
п/п Таксон, вид

Створ
Всего, 

экз.1 2 3 4 5

2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025

Отр. Haplotaxida
Сем. Tubificidae

2 Psammoryctides barbatus (Grube, 1860) 1 6 12 19
3 Limnodrilus hoffmeisteri Claparède, 1862 2 5 144 151
4 Stylaria lacustris (Linnaeus, 1767) 374 8 415 15 812
5 Potamothrix hammoniensis (Michaelsen, 1901) 1 1

Сем. Lumbriculidae
6 Lumbriculus variegatus (Müller, 1774) 1 11 7 19

Класс Hirudinea
Отр. Rhynchobdellida

Сем. Piscicolidae
7 Piscicola geometra (Linnaeus, 1761) 3 1 2 1 7

Отр. Arhynchobdellida
Сем. Erpobdellidae

8 Erpobdella octoculata (Linnaeus, 1758) 5 1 3 3 18 1 31
Сем. Glossiphoniidae

9 Helobdella stagnalis (Linnaeus, 1758) 1 1
10 Glossiphonia complanata (Linnaeus, 1758) 1 1

Сем. Haemopidae
11 Haemopis sanguisuga (Linnaeus, 1758) 1 1

ТИП ARTHROPODA
Класс Arachnidae

1 Arachnidae gen. spp. 3 4 7
Класс Collembola

Отр. Entomobryomorpha
Сем. Isotomidae

2 Isotoma sp. C. Bourlet, 1839 2 1 3
Класс Malacostraca

Отр. Isopoda
Сем. Asellidae

3 Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758) 2 2 18 35 57
Отр. Amphipoda

Сем. Gammaridae
4 Gammarus varsoviensis Jazdzewski, 1975 13 2 1 2 14 11 1 44
5 Gammaridae sp. juv. 4 3 64 71
6 Dikerogammarus haemobaphes Martynov, 1919 3 1 1 1 6

Отряд Decapoda 
Сем. Cambaridae 

7 Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) 1 1
Класс Maxillopoda

Отр. Arguloida
Сем. Argulidae

8 Argulus foliaceus (Linnaeus, 1758) 1 1
Класс Insecta

Отр. Plecoptera
Сем. Leuctridae

9 Leuctra digitata Kempny, 1899 5 5
10 Leuctra fusca (Linnaeus, 1758) 4 4
11 Leuctra sp. 1 1

Сем. Isogenus 
12 Isogenus nubecula Newm 1 1

Продолжение таблицы
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№ 
п/п Таксон, вид

Створ
Всего, 

экз.1 2 3 4 5

2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025

Отр. Ephemeroptera
Сем. Baetidae

13 Cloeon dipterum (Linnaeus, 1761) 6 66 11 3 86
14 Cloeon simile Eaton, 1870 12 7 19
15 Cloeon sp. 1 1
16 Centroptilum luteolum Müller, 1776 1 1 2
17 Baetis vernus Curtis, 1834 65 1 122 4 188 24 404
18 Baetis digitatus Bengtsson, 1912 4 4
19 Baetis rhodani (Pictet, 1843) 4 24 78 107 1 214
20 Baetis niger (Linnaeus, 1761) 21 21
21 Baetis sp. 5 31 7 8 5 41 22 119

Сем. Heptageniidae
22 Heptagenia flava Rostock, 1878 4 1 39 44
23 Heptagenia sulphurea (Müller, 1776) 1 13 1 15
24 Heptagenia sp. 26 2 28

Сем. Caenidae
25 Caenis horaria Linnaeus, 1758 8 13 1 2 1 3 5 33

Сем. Ephemerellidae
26 Ephemerella mucronata (Bengtsson, 1909) 2 5 2 9
27 Ephemerella ignita Poda, 1761 1 1

Сем. Potamanthidae
28 Potamanthus luteus (Linnaeus, 1767) 5 11 16

Отр. Trichoptera
Сем. Leptoceridae

29 Leptocerus tineiformis Curtis, 1834 48 92 36 176
30 Oecetis ochracea (Curtis, 1825) 6 6
31 Oecetis lacustris (Pictet, 1834) 4 4
32 Triaenodes bicolor (Curtis, 1834) 1 1
33 Mystacides azureus (Linnaeus, 1761) 1 1
34 Ceraclea senilis (Burmeister, 1839) 2 2

Сем. Hydropsychidae
35 Hydropsyche pellucidula (Curtis, 1834) 1 1

Сем. Limnephilidae
36 Limnephilus lunatus Curtis, 1834 2 2
37 Anabolia sp. 1 1 2 4

Сем. Polycentropodidae
38 Cyrnus insolutus McLachlan, 1878 4 4
39 Plectrocnemia conspersa (Curtis, 1834) 6 1 7

Сем. Ecnomidae
40 Ecnomus tenellus (Rambur, 1842) 2 2

Сем. Brachycentridae
41 Brachycentrus subnubilus Curtis, 1834 2 1 3

Отр. Odonata
Сем. Calopterygidae

42 Calopteryx splendens (Harris, 1782) 2 6 5 1 2 16
43 Calopteryx virgo Linnaeus, 1758 11 6 1 1 3 22
44  Calopteryx sp. 2 2 1 5

Сем. Gomphidae
45 Gomphus flavipes (Charpentier, 1825) 2 1 3
46 Gomphus vulgatissimus (Linnaeus, 1758) 1 1
47 Gomphus sp. Leach, 1815 1 1

Продолжение таблицы
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№ 
п/п Таксон, вид

Створ
Всего, 

экз.1 2 3 4 5

2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025

Сем. Platycnemididae
48 Platycnemis pennipes (Pallas, 1771) 5 7 3 1 4 20

Сем. Coenogrionidae
49 Ischnura elegans (Vander Linden, 1820) 2 1 5 7 15
50 Ischnura sp. 1 2 3
51 Coenagrion pulchellum (Vander Linden, 

1825)
6 7

13
52 Coenagrion lunulatum (Charpentier, 1840) 7 7
53 Coenogrionidae gen. spp. 5 5 10

Сем. Libellulidae
54 Sympetrum sp. 1 1

Сем. Aeshmidae
55 Anax imperator Leach, 1815 1 1

Отр. Heteroptera
Сем. Notonectidae

56 Notonecta glauca Linnaeus, 1758 1 10 7 13 1 32
57 Notonecta sp. 1 1

Сем. Naucoridae
58 Ilyocoris cimicoides (Linnaeus, 1758) 1 1 2 5 2 11

Сем. Gerridae
59 Gerris lacustris (Linnaeus, 1758) 2 2
60 Gerris sp. 30 3 17 21 1 72

Сем. Pleidae
61 Plea minutissima Leach, 1817 2 2

Сем. Corixidae
62 Sigara striata (Linnaeus, 1758) 1 1
63 Micronecta minutissima (Linnaeus, 1758) 2 2 4
64 Micronecta sp. 2 2

Сем. Apheloceridae
65 Aphelocheirus aestivalis (Fabricius, 1794) 4 1 1 1 2 1 10

Сем. Mesovelidae
66 Mesovelia furcata Mulsant & Rey, 1852 1 1

Сем. Nepidae
67 Nepa cinerea Linnaeus, 1758 2 2

Отр. Coleoptera
Сем. Dytiscidae

68 Laccophilus hyalinus (De Geer, 1774) 2 2 1 18 2 25
69 Laccophilus sp. 4 25 1 30
70 Platambus maculatus (Linnaeus, 1758) 2 1 3
71 Dytiscus semisulcatus O. F. Müller, 1776 1 1
72 Dytiscidae gen. spp. 11 11

Сем. Hydrophilidae
73 Hydrobius fuscipes (Linnaeus, 1758) 1 1
74 Anacaena sp. C. G. Thomson, 1859 2 2
75 Enochrus sp. 5 3 8

Сем. Scirtidae
76 Scirtidae sp. 2 1 3
77 Elodes sp. 1 1

Продолжение таблицы
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№ 
п/п Таксон, вид

Створ
Всего, 

экз.1 2 3 4 5

2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025 2024 2025

Сем. Haliplidae
78 Haliplus sp. 2 4 6

Сем. Noteridae
79 Noterus crassicornis (Müller, 1776) 1 1
80 Noterus sp. 1 1

Сем. Gyrinidae
81 Gyrinus sp. Geoffroy, 1762 1 1

Отр. Lepidoptera
Сем. Pyrausidae

82 Cataclysta lemnata (Linnaeus, 1758) 1 1 1 3
Отр. Diptera

Сем. Tabanidae
83 Tabanidae gen. spp. 3 1 1 2 7

Сем. Culicidae
84 Culicidae gen. spp. 7 31 15 53

Сем. Simulidae
85 Simulidae gen. spp. 11 18 694 19 28 15 785
86 Anophelinae sp. 3 3

Сем. Dixidae
87 Dixidae gen. spp. 4 4 1 9

Сем. Chironomidae
Подсем. Chironominae

88 Chironomus f.l. plumosus (Meigen, 1830) 7 7 2 1 27 44
89 Cryptochironomus gr. defectus (Kieffer, 1913) 20 2 22
90 Tanytarsus medius (Reiss et Fittkau, 1971) 24 1 25
91 Polypedilum gr. nubeculosum (Meigen, 1804) 4 4 6 16 30
92 Glyptotendipes glaucus (Meigen 1818) 14 42 56
93 Glyptotendipes paripes (Edwards, 1929) 5 53 58
94 Dicrotendipes nervosus (Staeger, 1839) 1 4 5
95 Endochironomus donatoris (Shilova, 1974) 4 4
96 Endochironomus albipennis (Meigen, 1830) 5 5
97 Endochironomus impar (Walker, 1856) 21 1 22
98 Endochironomus sp. 4 4

Подсем. Orthocladinae
99 Cricotopus sylvestris (Fabricius, 1794) 8 13 13 94 41 169
100 Cricotopus sp. 2 2
101 Psectrocladius simulans (Johannsen, 1937) 2 2
102 Corynoneura  sp. (Winnertz, 1846) 3 4 6 1 14
103 Eukiefferiella sp. 3 3
104 Orthocladinae gen. spp. 1 3 4

Подсем. Tanypodinae
105 Procladius sp. 34 1 7 9 7 58
106 Anatopynia sp. 22 22

Подсем. Prodiamesinae
107 Prodiamesa olivacea (Meigen, 1818) 6 31 37
Кол-во таксонов 40 38 38 30 19 24 47 23 43 44
Кол-во экземпляров 230 615 365 267 222 852 730 414 783 357
Численность, экз/м2 184 410 292 118,7 177,6 284 584 165,6 626,4 142,8

П р и м е ч а н и е.  Створы: 1 – р. Черная Ганча, н. п. Черток; 2 – р. Черная Ганча, н. п. Кадыш; 3 – р. Черная Ганча, 
н. п. Затишье; 4 – р. Неман, н. п. Синевичи; 5 – р. Неман, н. п. Мосты Левые.

Окончание таблицы
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Определяющая численность в 2024 г. на всех обследованных створах р. Черная Ганча была 
у представителей отряда Ephemeroptera (от 15,6 до 71,2 %). А в 2025 г. доминировали представи-
тели класса Oligochaeta в створе № 1 (60,8 %) и отряда Diptera в створах № 2 (46,5 %) и № 3 (82,6 %). 
Можно предположить, что такое различие в численности связано с поздним вылетом личинок 
поденок в 2024 г. либо с их двухлетним развитием, что и дало высокую численность в 2024 г. 

В р. Неман на исследованных створах наибольшую численность имели различные таксономи-
ческие группы. На створе № 4 в 2024 г. – класс Oligochaeta (56,9 %), в 2025 г. – отряд Ephemeroptera 
(48,3 %) и отряд Diptera (31,2 %). На створе № 5 в 2024 г. – класс Gastropoda (37,8 %), в 2025 г. – 
класс Oligochaeta (42,3 %).

Среди коллектированных водных беспозвоночных выявлены чужеродные, редкие и охраняе-
мые в Беларуси и Европе виды. К чужеродным видам относятся моллюски Lithoglyphus naticoides 
(С. pfeiffer, 1828), десятиногий рак Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) и амфипода Dikerogammarus 
haemobaphes (Eichwald, 1841).

Lithoglyphus naticoides (С. pfeiffer, 1828) является понто-каспийским видом, современное рас-
пространение которого включает территории от рек Рейн и Дунай на западе до Западной Дви-
ны и Днепра – на востоке [20]. На территории современной Беларуси вид впервые обнаружен  
в р. Припять [21] и распространен повсеместно.

Материал: р. Неман, н. п. Синевичи, 23.05.2025 – 29 экз.
Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) является северо-американским видом, населяющим во- 

сточное побережье Северной Америки от штата Мэн до нижней Джеймс Ривер, штат Вирджи-
ния. В 1890 г. этот вид был завезен в Германию, с тех пор распространился по большей части 
Северной Европы, а также на юге по Дунаю в Сербии, Румынии, Словакии и Венгрии [22–26]. 
В последнее время он обнаружен и на территории Великобритании [27]. В Беларуси полосатый 
рак впервые был отмечен в бассейне р. Неман и его притоках (реки Шлямица, Марыха, Черная 
Ганча и Августовский канал) в районе г. Гродно в 1997 г. [28, 29].

Материал: р. Неман, в окр. н. п. Мосты Левые, 05.06.2024 – 1 экз.
Также был обнаружен чужеродный вид макрозообентоса Dikerogammarus haemobaphes 

(Eichwald, 1841). Данная амфипода впервые зафиксирована в бассейне р. Неман в 2018 г. и сейчас 
распространяется по реке [30].

Материал: 1 – р. Неман, окр. н. п. Синевичи 05.06.2024 – 2 экз., 23.05.2025 – 1 экз.; 2 – р. Чер-
ная Ганча, н. п. Черток, 05.06.2024 – 3 экз., 23.05.2025 – 1 экз.

Среди водных беспозвоночных была обнаружена стрекоза Anax imperator Leach, 1815 (семей-
ство Aeschnidae), которая является охраняемым видом, внесенным в Красную книгу Беларуси, 
категория охраны III [31]. Международный вид: включен в Красную книгу МСОП (LC), крас-
ные книги Российской Федерации, Польши, Украины, Литвы, Латвии. Вид был впервые описан 
в 1815 г. английским зоологом Уильямом Элфордом Личем. Ареал обитания – от Скандинавии 
до Южной Африки. Личинки обитают в стоячих и проточных водах, фитофилы, медленно пла-
вающие и малозаметные среди водных растений; обитают в водах с различным химическим со-
ставом, были обнаружены даже в серном озере в Таджикистане.

Материал: р. Неман, окр. н. п. Синевичи, 05.06.2024 – 1 экз.
Gomphus flavipes Charpentier, 1825 включен в Приложение к Красной книге Беларуси [30] как 

требующий дополнительного изучения и внимания в целях профилактической охраны (катего-
рия охраны DD). Этот вид также входит в Красный список Люксембурга ‒ категория охраны CR; 
с 1818 г. охраняется в Великобритании ‒ категория охраны V; включен в Красный список Лат- 
вии ‒ категория охраны 1. Вид обитает в Европейской части бывшего СССР, на Кавказе, в Сред-
ней Азии, Южной Сибири, Дальнем Востоке России. Личинки живут в реках, глубоко зарываясь 
в ил или песок [10]. Предпочитают обитать в проточных водоемах на глинистом и глинисто-пес-
чаном грунте, а также в пойменных водоемах, где даже могут переносить пересыхание.

Материал: 1 – р. Черная Ганча, н. п. Черток, 23.05.2025 – 2 экз.; 2 – р. Черная Ганча, н. п. За-
тишье, 23.05.2025 – 1 экз.

Несмотря на широкую изученность беспозвоночных бассейна р. Неман [11, 12, 14–18], ис-
следования, проведенные в 2024 и 2025 гг., позволили выявить еще 35 новых таксонов, ранее  
не регистрируемых в низовьях р. Неман: Valvata (Atropidina) depressa C. Pfeiffer, 1821; Psammo-
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ryctides barbatus (Grube, 1860); Potamothrix hammoniensis (Michaelsen, 1901); Limnodrilus hoffmeis-
teri Claparède, 1862; Lumbriculus variegatus (Müller, 1774); Haemopis sanguisuga (Linnaeus, 1758); 
Isogenus nubecula Newman, 1833; Halesus digitatus (von Paula Schrank, 1781); Oecetis ochracea (Cur-
tis, 1825); Oecetis lacustris (Pictet, 1834); Coenagrion lunulatum (Charpentier, 1840); Sympetrum sp.;  
Dytiscus semisulcatus O. F. Müller, 1776; Dytiscus dimidiatus Bergsträsser, 1778; Potamophilus acumi-
natus (Fabricius, 1782); Chironomus f.l. plumosus (Meigen, 1830); Tanytarsus medius (Reiss et Fittkau, 
1971); Polypedilum gr. nubeculosum (Meigen, 1804); Cryptochironomus gr. defectus (Kieffer, 1913); 
Glyptotendipes gripekoveni (Kieffer, 1913); Glyptotendipes glaucus (Meigen 1818); Glyptotendipes 
(Phytotendipes) paripes (Edwards, 1929); Endochironomus donatoris (Shilova, 1974); Endochironomus 
impar (Walker, 1856); Endochironomus albipennis (Meigen, 1830); Endochironomus sp.; Psectrocladius 
simulans (Johannsen, 1937); Anatopynia sp.; Cricotopus sylvestris (Fabricius, 1794); Cricotopus sp.; Co-
rynoneura sp. (Winnertz, 1846); Eukiefferiella sp.; Orthocladinae gen. spp.; Procladius sp.; Procladius sp.

Заключение. Выявлено 143 НОТ – представителей макрозообентоса, относящихся к 3 ти-
пам водных беспозвоночных: Mollusca – 25 НОТ, Annelida – 11, Arthropoda – 107. До вида было 
идентифицировано 116 таксономических элементов. В изученных створах среднее количество 
выявленных НОТ составило 37 в 2024 г. и 32 – в 2025 г., средняя численность представителей 
макрозообентоса ‒ 372,8 и 224 экз/м2 в 2024 и 2025 гг. соответственно. Среди коллектирован-
ных водных беспозвоночных обнаружено 3 чужеродных вида: Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828), Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) и Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841), а так-
же 2 вида стрекоз: Anax imperator Leach, 1815 и Gomphus flavipes Charpentier, 1825, охраняемых 
в Беларуси и ряде стран Западной Европы. Определено 35 новых таксонов для бассейна р. Неман.
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ХАРАКТЕРИСТИКА МЕСТ ОБИТАНИЯ ЛЕТЯГИ ОБЫКНОВЕННОЙ  
(PTEROMYS VOLANS L.) И ИХ СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ  

В ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ БЕЛОРУССКОГО ПООЗЕРЬЯ

Аннотация. В статье представлены результаты геоинформационного анализа пространственной структуры 
мест обитания летяги обыкновенной (Pteromys volans L.) в Белорусском Поозерье. Рассмотрены данные полевых ис-
следований 2024–2025 гг. и материалы лесотаксационных характеристик 16 участков, где регистрировалась летяга  
на протяжении всего периода наблюдений. Из них 12 участков расположены на территории Городокского р-на, 4 – на тер
ритории Витебского р-на. Установлено, что P. volans преимущественно обитает в смешанных лесах черничного и кис-
личного типов на влажных, богатых почвах, с бонитетом I–II, полнотой 0,6–0,8. Средний возраст доминирующих пород 
(осина, береза, ель) превышает 60 лет, при этом старые дуплистые осины (70–85 лет) играют ключевую роль как убе-
жища, несмотря на то, что корреляция между долевой представленностью осины и встречаемостью летяги положитель-
ная, но слабая (rs  =  0,30). Исследования на территории Лиозненского и Оршанского р-нов, где наблюдается выраженная 
фрагментация лесов, следов присутствия P. volans не подтвердили, несмотря на соответствие части выделов указан-
ных районов биотопическим предпочтениям вида. Современная южная граница распространения летяги обыкновенной 
в Беларуси ограничивается Витебским р-ном, где сохранились крупные, экологически устойчивые лесные массивы.

Ключевые слова: места обитания, биотопическая приуроченность, ГИС-анализ, граница ареала
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CHARACTERISTICS OF HABITATS OF SIBERIAN FLYING SQUIRREL 
 (PTEROMYS VOLANS L.) AND THEIR CURRENT STATE IN THE EASTERN PART  

OF THE BELARUSIAN LAKE REGION

Abstract. This study examines the spatial distribution of Siberian flying squirrel (Pteromys volans L.) habitats in the Be- 
larusian Lake Region using geographic information systems. The analysis incorporates field survey data collected during  
2024–2025 and forest inventory records from 16 study plots. The flying squirrel was consistently recorded on these plots 
throughout the entire observation period. Twelve sites are located in the Gorodok District and four are in the Vitebsk District. 
The flying squirrel predominantly inhabits mixed forests of the bog bilberry and wood-sorrel forest types. These forests oc-
cur on moist, nutrient-rich soils and are characterized by high site quality (Bonität class I–II) and moderate stand density 
(0.6–0.8). The mean age of the dominant tree species (aspen, birch, spruce) exceeds 60 years. Their mean age is over 60 years 
old. Mature aspens aged 70–85 years play a crucial role for the species, providing nesting sites. A positive but weak correla-
tion was found between aspen proportion in stand composition and flying squirrel occurrence (Spearman’s rank correlation 
coefficient rs = 0.30). Surveys were conducted in Liozna and Orsha Districts, where pronounced forest fragmentation occurs. 
No evidence of P. volans presence was found in these areas, despite certain forest compartments meeting the species’ habitat 
requirements. The current southern range limit of the Siberian flying squirrel in Belarus is confined to Vitebsk District, where 
extensive and ecologically resilient forest complexes remain intact.
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Введение. Известно, что одной из важнейших экологических характеристик любой популя-
ции животных является характер пространственного распределения особей. При этом простран-
ственная структура зависит от характера размещения особей по отношению к определенным 
элементам биогеоценозов и отражает присущий виду тип использования территории [1]. Про-
странственная структура популяций млекопитающих дендробионтов в условиях лесных биоце-
нозов Беларуси связана с особенностями фитоценозов и микроклиматическими условиями, при 
этом их связь с конкретными местами обитания в течение длительного времени очень устойчи-
ва. Специализированным дендробионтом белорусской териофауны является летяга обыкновен-
ная (Pteromys volans L., 1758), для которой крайне важны состав и структура древостоя лесных 
экосистем. Однако в последнее время численность в ареале повсеместно сокращается, в том чис-
ле и в Беларуси. Связано это с изменениями в структуре и составе древостоев (например, вслед-
ствие лесозаготовки, лесных пожаров, буреломов и т. д.), что приводит к потере мест обитания 
летяги. Характеристики мест обитания вида относительно хорошо изучены в ряде сопредельных 
стран [2–4], в Беларуси данный вопрос остается малоизученным, а имеющиеся данные приведе-
ны только на основании данных о регистрациях экскрементов [5]. Остаются неясными причины 
уменьшения численности P. volans, сокращения границ ареала в пределах Беларуси и особенно-
сти территориального распределения вида, что крайне важно для оценки современного состоя-
ния популяции и дальнейшей разработки мер по ее сохранению.

Таким образом, цель данного исследования – проведение сравнительной оценки таксацион-
ных показателей предпочитаемых мест обитания летяги обыкновенной для выявления ее потен-
циальных мест обитания.

Места проведения, методы и материалы исследований. Материалом для статьи послужили 
данные полевых исследований 2024–2025 гг., которые проводились с целью актуализации сведе-
ний о местах обитания летяги – как уже известных, так и вновь выявленных. Для этого применя-
лась ранее адаптированная методика поиска потенциальных мест обитания P. volans, основанная 
на предварительном анализе лесотаксационного материала Витебского, Городокского, Лиознен-
ского и Оршанского лесхозов [6]. Такого рода данные содержат детальную информацию о пород-
ном составе, возрасте насаждений и структуре лесных массивов, что позволяет предварительно 
выделить участки, наиболее предпочитаемые видом. Летяга обыкновенная – мелкий грызун, тяго-
теющий к старовозрастным лесам с преобладанием определенных пород деревьев, которые обес
печивают кормовой базой (например, осина, ель, береза и др.) и убежищами (осина) [7, 8].

Обработка пространственных данных с помощью геоинформационного программного обеспе-
чения QGIS позволяет проанализировать распределение насаждений по породному составу, оценить 
степень фрагментации потенциальных для вида биотопов, определить и построить оптимальные 
маршруты для полевых исследований. Для анализа пространственного распределения особей отно-
сительно параметров микросреды использовали коэффициент ранговой корреляции Спирмена (rs), 
по которому оценивали взаимосвязь между количеством занятых летягой участков и параметрами 
древостоя (полнотой, возрастом и видовым составом). Расчет проводился в программе Statistica 10.0.

Для определения предпочитаемого видом биотопа в условиях Белорусского Поозерья нами 
проведен детальный анализ лесотаксационных данных 16 участков Городокского и Витебского 
р-нов (рис. 1, табл. 1, 2), на которых отмечены и закартированы следы жизнедеятельности, а так-
же жилые гнезда летяги обыкновенной.

В данном исследовании термин «участок» обозначает территорию, сформированную путем 
объединения смежных выделов, в пределах одного или нескольких из которых зафиксированы 
экскременты летяги обыкновенной. Такой подход обусловлен следующим: во-первых, определен 
биологическими особенностями P. volans: согласно [9] индивидуальный участок летяги состав-
ляет 4–8 га, что указывает на необходимость учета территорий, превышающих размер отдель-
ного выдела; во-вторых, в соответствии с требованиями нормативных документов1 охране под-

1 Правила проведения работ по установлению специального режима охраны и использования мест обитания 
диких животных, относящихся к видам, включенным в Красную книгу Республики Беларусь = Правілы правядзення 
работ па ўстанаўленню спецыяльнага рэжыму аховы і выкарыстання месцаў пражывання дзікіх жывёл, якія адно-
сяцца да відаў, уключаных у Чырвоную кнігу Рэспублікі Беларусь: ТКП 17.07-01-2021 (33140). – Взамен ТКП 17.07-
01-2014 (01120); введ. 30.09.2021. – Мн.: М-во природ. ресурсов и охраны окружающей среды, 2021. – IV, 115 с.
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лежат места постоянного обитания площадью не менее 10 га, включающие один или несколько 
смежных выделов. Таким образом, объединение выделов позволяет создать территориально це-
лостные и отвечающие требованиям нормативных актов корректные участки, которые соответ-
ствуют не только естественным экологическим потребностям вида, но и требованиям действую-
щей нормативно-правовой базы.

Каждому участку присвоен номер и название населенного пункта, расположенного вблизи ме- 
ста регистрации (табл. 1). Характеристика каждого из рассматриваемых участков приведена в табл. 2.

Т а б л и ц а  1.   Места регистрации следов жизнедеятельности P. volans (2024–2025 гг.)

T a b l e  1.  Locations of registrations of P. volans activity traces (2024–2025)

№ участка Населенный пункт Координаты № участка Населенный пункт Координаты

1 Прудок N55.81477, E30.32422 9 Веречье N55.58668, E30.37697
2 Дорохи N55.79620, E30.33675 10 Привальни N55.57601, E30.26318
3 Рудня N55.76288, E30.31669 11 Евино-1 N55.49930, E30.23041
4 Каверзы N55.73608, E30.43755 12 Евино-2 N55.49248, E30.21339
5 Лялевщина N55.72242, E30.41239 13 Дубовицы-1 N55.57443, E30.72950
6 Межа N55.69279, E30.42056 14 Дубовицы-2 N55.56871, E30.75200
7 Максимовка N55.66016, E30.31623 15 Шлыки N55.57903, E30.83806
8 Село N55.60213, E30.47296 16 Шитики N55.55578, E30.91252

Рис. 1. Места проведения исследований (2024–2025 гг.)

Fig. 1. Research locations (2024–2025)
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Участок 1 – Прудок. Площадь (4 выдела) – 9,4 га. Тип леса – ЧЕР. ТЛУ – влажные, относитель-
но богатые почвы (С3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – порядка 0,6. Основу насаждений 
формируют лиственные породы: береза (voz = 40 лет, h = 19 м, d = 21 см) и осина (voz = 50 лет,  
h = 28 м, d = 32 см) – по 30 %; ольха серая – 30 %, ольха черная – 10 %. Формула насаждений 
участка: 3Б3ОС3ОЛС1ОЛЧ.

Участок 2 – Дорохи. Площадь (2 выдела) – 7,1 га. Типы леса – КИС и МШ. ТЛУ – богатые, 
свежие (Д2) и относительно бедные, свежие (В2) почвы. Бонитет I и Iа класса. Полнота дре-
востоя – 0,6. Породный состав: береза (voz = 80 лет, h = 28 м, d = 28 см) и осина (voz = 65 лет,  
h = 29 м, d = 30 см) – по 30 %, ель (voz = 95 лет, h = 27 м, d = 28 см) – 30 %, ольха серая – 30 %, 
ольха черная – 10 %, сосна – 10 %. Единично встречаются ольха черная и сосна. Формула насаж-
дений участка: 3Б3ОС3Е1ОЛС+ОЛЧ+С.

Участок 3 – Рудня. Площадь (12 выделов) – 9,8 га. Характеризуется смешанным составом 
древесных пород. Преобладающий тип леса – КИС. ТЛУ – богатые, свежие почвы (Д2). Бонитет  
I класса, хотя отмечается один выдел с бонитетом II класса. Полнота насаждений – 0,7. Основу 
насаждений формируют ель (voz = 83 года, h = 26 м, d = 29 см) и осина (voz = 85 лет, h = 27 м,  
d = 37 см) – 40 и 30 % соответственно. В незначительном количестве встречаются ольха серая, 
береза и сосна. Формула насаждений древостоя: 1Б3ОС4Е2ОЛС+ОЛЧ+С.

Участок 4 – Каверзы. Площадь (3 выдела) – 10,5 га. Типы леса – СН и ЧЕР. ТЛУ – влажные, 
относительно богатые почвы (С3, Д3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,6. Доминиру
ющей породой является осина (voz = 73 года, h = 27 м, d = 40 см) – 50 %. Береза составляет 30 % 
насаждений (voz = 75 лет, h = 23 м, d = 29 см), ель – 20 % (voz = 73 года, h = 20 м, d = 26 см), ольха 
серая – до 10 %. Формула насаждений участка: 3Б5ОС2Е+ОЛС.

Участок 5 – Лялевщина. Площадь – 40,2 га. Тип леса – ЧЕР. ТЛУ – влажные, относительно бога-
тые почвы (С3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. Доминирующая порода – ель (voz = 75 лет, 
h = 25 м, d = 30 см) – 50 %, лиственные породы представлены осиной (voz = 75 лет, h = 26 м, d = 36 см) 
и березой (voz = 75 лет, h = 24 м, d = 26 см). Формула насаждений участка: 3Б2ОС5Е.

Участок 6 – Межа. Площадь (3 выдела) – 8,6 га. Преобладающий тип леса – ЧЕР. ТЛУ – влаж-
ные относительно бедные почвы (В3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. Породный со-
став: ель (voz = 77 лет, h = 26 м, d = 30 см) – 40 %, береза (voz = 73 года, h = 24 м, d = 28 см), осина 
(voz = 73 года, h = 26 м, d = 36 см) и сосна – по 20 %. Формула насаждений участка: 2Б2ОС4Е2С.

Участок 7 – Максимовка. Площадь (2 выдела) – 11,0 га. Тип леса – ЧЕР. ТЛУ – относитель-
но богатые, влажные почвы (С3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. Средний возраст 
березы (h = 24 м, d = 26 см), ели (h = 22 м, d = 25 см) и осины (h = 25 м, d = 34 см) составляет  
65 лет. Участок характеризуется сбалансированным породным составом: 3Б2ОС3Е2ОЛС.

Участок 8 – Село. Площадь участка (4 выдела) – 5,6 га. Доминирующий тип леса – ОР, с при-
месью ЧЕР и КИС. ТЛУ – относительно бедные, свежие почвы (В2). Бонитет I класса. Полнота 
древостоя – 0,7. В породном составе доминирует береза (voz = 70 лет, h = 29 м, d = 36 см) – 40 %. 
Доли ели (voz = 48 лет, h = 15 м, d = 16 см), осины (voz = 70 лет, h = 29 м, d = 40 см) и сосны –  
по 20 %. Формула насаждений участка: 4Б2ОС2Е2С.

Участок 9 – Веречье. Площадь (5 выделов) – 8,9 га. Тип леса – КИС. ТЛУ – богатые, свежие 
(С2) почвы. Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. Породный состав: береза (voz = 75 лет,  
h = 25 м, d = 26 см) – 60 %, осина (voz = 75 лет, h = 27 м, d = 39 см) – 30 %, ель (voz = 80 лет, h = 25 м, 
d = 26 см) – 10 %. Формула насаждений участка: 6Б3ОС1Е.

Участок 10 – Привальни. Площадь (2 выдела) – 5,7 га. Тип леса – ПАП. ТЛУ – относитель-
но богатые, сырые почвы (С4). Бонитет I класса. Отличается самой высокой полнотой среди 
всех участков – 0,9. Породный состав: береза (voz = 45 лет, h = 21 м, d = 23 см) – 40 %, ель (voz =  
45 лет, h = 20 м, d = 23 см) – 20 %, осина (voz = 45 лет, h = 20 м, d = 23 см) – 10 %, ольха черная – 
10 %. Несмотря на молодой возраст, высокая плотность насаждений и наличие ели делают терри-
торию пригодной для обитания летяги. Формула насаждений участка: 4Б1ОС4Е1ОЛЧ.

Участок 11 – Евино-1. Площадь (3 выдела) – 4,2 га. Типы леса – КИС и ЧЕР. ТЛУ – от-
носительно бедные, влажные (В3) и богатые, свежие (Д2) почвы. Бонитет I класса. Полнота 
древостоя – 0,6. В породном составе доминируют осина (voz = 62 года, h = 26 м, d = 33 см) – 40 %, 
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ольха серая – 30 %. Береза (voz = 65 лет, h = 25 м, d = 28 см) составляет 20 % насаждений, 
ель (voz = 53 года, h = 26 м, d = 28 см) – 10 %, единично встречается сосна. Формула насаждений 
участка: 2Б4ОС1Е3ОЛС+С.

Участок 12 – Евино-2. Площадь (3 выдела) – 7,6 га. Типы леса – ЧЕР и КИС. ТЛУ – относи-
тельно бедные, влажные (В3), относительно богатые, влажные (С3) и богатые, свежие (Д2) поч
вы. Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. Насаждения включают в себя четыре породы, 
доминируют осина, береза и ель – по 30 %, сосна составляет 10 %. Ель и осина (основные кор-
мовые породы для летяги) представлены на участке деревьями возрастом 83 года (h = 27 и 28 м;  
d = 28 и 33 см соответственно). Формула насаждений участка: 3Б3ОС3Е1С.

Участок 13 – Дубовицы-1. Площадь (5 выделов) – 10,5 га. Тип леса – СН. ТЛУ – богатые, влажные  
почвы (Д3). Бонитет I класса. Полнота древостоя – 0,7. В породном составе доминируют береза 
(voz = 61 год, h = 26 м, d = 27 см) – 40 %, осина (voz = 63 года, h = 27 м, d = 35 см) – 30 %. Ель  
(voz = 63 года, h = 23 м, d = 24 см) составляет 10 %. На участке отмечаются ольха серая (10 %) 
и ольха черная (10%). Формула насаждений участка: 4Б3ОС1Е1ОЛС1ОЛЧ.

Участок 14 – Дубовицы-2. Площадь (3 выдела) – 13,4 га. Типы леса – КИС, ПАП и СН. ТЛУ –  
богатые, свежие (Д2), влажные (Д3) и относительно богатые, сырые (С4) типы почв. Бонитет 
представлен тремя классами – I, Iа, II. Полнота древостоя – 0,7. В породном составе доминируют 
береза (voz = 62 года, h = 27 м, d = 29 см) – 50 % и ольха серая – 20 %. Осина (voz = 65 лет, h = 28 м, 
d = 32 см) и ель (voz = 70 лет, h = 26 м, d = 28 см) занимают по 10 % насаждений, ольха черная – 10 %. 
Формула насаждений участка: 5Б1ОС1Е2ОЛС1ОЛЧ.

Участок 15 – Шлыки. Площадь (2 выдела) – 14,2 га. Тип леса – преимущественно ПАП. ТЛУ – 
сырые, относительно богатые почвы (С4). Бонитет I и II класса. Полнота древостоя – порядка 
0,7. Доминирующие породы: береза (voz = 60 лет, h = 24 м, d = 24 см) – 50 %, осина (voz = 60 лет,  
h = 22 м, d = 25 см) – 30 %. В меньшей степени представлены ель (voz = 50 лет, h = 21 м, d = 24 см) 
и ольха серая – по 10 %. Формула насаждений участка: 5Б3ОС1Е1ОЛС.

Участок 16 – Шитики. Площадь (2 выдела) – 10,2 га. Тип леса – КИС. ТЛУ – свежие, относи- 
тельно богатые почвы (С2). Бонитет I класса. Характерна высокая полнота древостоя – 0,8. В по- 
родном составе доминируют береза (voz = 70 лет, h = 26 м, d = 28 см) – 50 %, ольха серая – 20 %. Ель 
(voz = 55 лет, h = 19 м, d = 24 см), осина (voz = 65 лет, h = 26 м, d = 36 см) и ольха черная составляют 
лишь 10 % насаждений. Формула насаждений участка: 5Б1ОС1Е2ОЛС1ОЛЧ.

Результаты и их обсуждение. Анализ характеристик исследуемых участков указывает на при
уроченность летяги в условиях Беларуси к типам леса ЧЕР и КИС, характеризующимся доста-
точно влажным типом лесорастительных условий. Подавляющее большинство рассматриваемых 
участков приходится на влажные, относительно богатые (С3) и богатые (Д3) почвы, с бонитетом 
преимущественно I класса и полнотой древостоя порядка 0,7. Средний возраст доминирующих 
пород – осины, березы и ели – на данных участках превышает 60 лет.

Важно отметить, что P. volans встречается и на участках с несколько меньшей полнотой 
древостоя (0,6) и более низким бонитетом (II класс). При этом для таких участков свойствен-
но наличие старых осин (voz = 70–85 лет), которые служат виду основным источником пищи 
и укрытием, что позволяет летяге успешно существовать даже в лесах с менее благоприятными 
лесорастительными условиями.

Породный состав древостоя участков на исследуемой территории приведен на рис. 2.
Как показано на рис. 2, все 16 участков имеют смешанный состав с преобладанием березы 

и осины (10–60 %). Ель встречается на большинстве участков с долей 10–50 %; на участке 1 отмечен 
ее подрост. Ольха серая, ольха черная и сосна представлены реже, их доля не превышает 30 %.

Статистически значимых корреляций между долевой представленностью древесных пород 
и встречаемостью летяги не выявлено (p > 0,05). Наиболее заметная, хотя и статистически не 
значимая, корреляция наблюдается для осины (слабая положительная корреляция, rs = 0,30). От-
сутствие значимых связей, вероятно, обусловлено малым объемом выборки (n = 16), что харак-
терно для исследований с ограниченным количеством наблюдений: в таких условиях даже силь-
ные связи могут не достигать порога статистической значимости, а случайные колебания могут 
оказывать существенное влияние на результаты анализа.
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Таким образом, наибольшее число регистраций летяги обыкновенной отмечается в сме-
шанных лесах, имеющих в составе 3–5 пород (как лиственных, так и хвойных), что согласуется 
с данными исследований в Финляндии и России [3, 7, 8]. Вероятно, это связано с тем, что ос-
нову рациона вида в разные сезоны года составляют вегетативные части осины, березы, ольхи 
серой и ольхи черной [10–13], а также молодые шишки и хвоя ели или сосны [14]. При этом для 
устойчивого существования P. volans важно наличие лесов на разных стадиях основных лесных 
сукцессий, что обеспечивает постоянный прирост предпочтительных для вида мест обитания.

Учитывая тот факт, что в XIX–XX вв. ареал летяги на территории Беларуси значительно 
превышал современный [15–19], можно предположить, что в таких районах Витебской обл., как 
Верхнедвинский, Россонский, Полоцкий, Шумилинский, Оршанский и Лиозненский, сохрани-
лись небольшие, изолированные популяции этого вида (рис. 3).

В связи с этим для уточнения границ ареала летяги обыкновенной в условиях Беларуси были 
применены параметры (тип леса – КИС/ЧЕР, ТЛУ – С3/Д3, бонитет – I–II, полнота – ≥0,6, возраст 
осины – ≥60 лет), соответствующие экологическим требованиям вида, описанные ранее для Горо-
докского и Витебского р-нов. На основании этих данных проведены рекогносцировочные обследо-
вания Лиозненского и Оршанского р-нов с целью выявления следов жизнедеятельности вида (рис. 4).

Пространственный анализ лесистости Лиозненского и Оршанского р-нов показал выражен-
ную фрагментацию лесных экосистем: большинство лесных выделов представлены изолиро-
ванными мелкими участками, лишенными пространственной связи друг с другом, что препят-
ствует формированию целостных лесных массивов. Для обеспечения надежности результатов из 
выборки были исключены выделы, не отвечающие критериям минимальной целостности лесной 
среды (в основном по площади, степени изоляции и наличию лесной связности).

В Лиозненском р-не обследовано 137 выделов общей площадью 444,1 га, в Оршанском р-не – 
98 выделов (площадью 356,2 га), соответствующих экологическим предпочтениям летяги обык-
новенной (наличие зрелых древостоев, осины, высокая плотность кроны и т. д.). Данная выборка 
в рассматриваемых районах составляет более 10 % всех лесных выделов, отвечающих критериям 
оптимальной среды обитания, и представляет собой полный набор потенциально пригодных 
для вида территорий. Тем не менее следы жизнедеятельности летяги ни в одном из обследован-
ных выделов зафиксированы не были.

Рис. 2. Породный состав древостоя (%) участков на исследуемой территории, заселенных P. volans:  
№ 1–12 – Городокский р-н, № 13–16 – Витебский р-н

Fig. 2. Tree species composition (%) of plots in the studied area populated by P. volans:  
N 1–12 – Gorodok District, N 13–16 – Vitebsk District
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Рис. 3. Распространение летяги обыкновенной на территории Беларуси в XIX–XXI вв.

Fig. 3. The spread of the common flying squirrel in the territory of Belarus during the 19th–21th centuries

Рис. 4. Места проведения исследований в Лиозненском (a) и Оршанском (b) р-нах

Fig. 4. Research locations in the Liozna (a) and Orsha (b) Districts
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Отсутствие регистрации вида в условиях интенсивной лесной фрагментации Лиозненского 
и Оршанского р-нов свидетельствует о значительном сокращении ареала летяги в Беларуси. Ве-
роятно, южная граница распространения летяги в настоящее время ограничивается северо-во- 
сточной частью Витебского р-на (правобережьем р. Западная Двина), где лесные массивы еще 
сохраняют достаточную пространственную связность и экологическую целостность, что позво-
ляет виду сохранять популяцию в условиях Беларуси.

Заключение. В ходе исследования установлены основные экологические предпочтения 
летяги обыкновенной в Белорусском Поозерье: смешанные леса типов ЧЕР и КИС, влажные, 
богатые почвы, высокий бонитет и полнота древостоя 0,6–0,8. Важное значение имеют старо-
возрастные насаждения (>60 лет), особенно осины (70–85 лет), обеспечивающие вид кормовой 
базой и убежищами.

Пространственный анализ показал сильную фрагментацию лесов в Лиозненском и Оршан-
ском р-нах, где отсутствие признаков жизнедеятельности летяги обыкновенной указывает на со-
кращение ее ареала. В связи с этим современная южная граница распространения вида проходит 
по северо-восточной части Витебского р-на, где сохранились крупные и экологически устойчи-
вые лесные массивы по правому берегу Западной Двины.

Таким образом, для поддержания популяции летяги обыкновенной в белорусской части ее аре-
ала необходимо принимать меры, направленные на сохранение ее ключевых мест обитания – ста-
ровозрастных лесов с участием осины и ели при одновременном снижении их фрагментации, 
а также проводить непрерывный мониторинг. Такой комплексный подход является обязатель-
ным условием для сохранения этого редкого и уязвимого вида.
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УЛЬТРАСТРУКТУРНАЯ АРГАНІЗАЦЫЯ ХВАСТАВОГА ПЛАЎНІКА  
БЛАКІТНАГА ГУРАМІ (TRICHOGASTER TRICHOPTERUS PALLAS)

Аннотация. Было проведено гистологическое и электронно-микроскопическое исследование структуры хвостовых 
плавников половозрелых особей голубых гурами (Trichogaster trichopterus Pallas). Установлено, что на фронтальных 
срезах органа внешний вид как лепидотрихий, так и других структур значительно различается в его проксимальной, 
центральной и дистальной частях. Проксимальная часть плавника содержит чешую и межлучевые мышцы, централь-
ная часть – только чешую, а дистальней отмеченные структуры отсутствуют. Подтверждено, что механической опорой 
хвостового плавника гурами является не только совокупность лепидотрихий, но и связанная с ними система прослоек 
коллагеновых волокон, которые расположены в рыхлой соединительной ткани, вплетаясь в дерму и гемитрихии. В меж-
гемитрихиальном пространстве центральных и дистальных отделов плавника обнаруживаются плотные скопления 
специфических фибробластов, большинство из которых крупные, многоугольной формы, с большими ядрами и светлой 
цитоплазмой. В хвостовых плавниках гурами идентифицированы следующие клетки с центриолями: эпидермоциты ба-
зального и супрабазального слоев эпидермиса, фибробласты соединительной ткани, клетки Шванна, эндотелиальные 
клетки, миосателлитные клетки и крупные фибробласты межгемитрихиального пространства.

Ключевые слова: голубой гурами, хвостовой плавник, гистологическое и электронно-микроскопическое иссле-
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ULTRASTRUCTURAL ORGANIZATION OF THE CAUDAL FIN  
OF THE BLUE GOURAMI (TRICHOGASTER TRICHOPTERUS PALLAS)

Abstract. A histological and electron microscopic study of the caudal fin structure of sub-adult blue gourami (Trichogas-
ter trichopterus Pallas) was conducted. It was found that on frontal sections of the organ, the appearance of both lepidotrichia 
and other structures differs significantly in its proximal, central and distal parts. The proximal part of the fin contains scales 
and interradial muscles, the central part contains only scales, and the aforementioned structures are absent distally. It was 
confirmed that the mechanical support of the caudal fin of gourami is provided not only by the set of lepidotrichia, but also  
by the associated interlayer system of collagen fiber, which are located in the space of loose connective tissue, connecting 
with the dermis and hemitrichia. In the interhemitrichial space, in the areas of the organ located both in its middle and at the 
distal edge, there are dense groups of specific fibroblasts, most of which are large in size, polygonal in shape, with large nuclei 
and clear cytoplasm. The following cells with centrioles have been identified in the caudal fin of gourami: epidermocytes  
of the basal and suprabasal layers of the epidermis, fibroblasts of connective tissue, Schwann cells, endothelial cells, myo- 
satellite cells, and large fibroblasts of the interhemitrichial space.
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Уводзіны. У апошнія гады ў навуковых даследаваннях біялагічнай накіраванасці адным з са
мых папулярных мадэльных аб’ектаў з’яўляецца рыба даніё рэрыя (Danio rerio). Саступаючы 
толькі грызунам, прадстаўнікі гэтага віду шырока выкарыстоўваюцца для выяўлення і харак
тарыстыкі разнастайных агульнабіялагічных з’яў [1–6].

Падзяляючы з чалавекам каля 70 % агульных генаў, гэтыя рыбы шырока выкарыстоўваюцца 
таксама і ў біямедыцынскіх доследах. Так, пошук у PubMed на словы “zebrafish and human disease 
modeling”, выкананы ў сакавіку 2025 г., выявіў амаль 1 500 публікацый [7]. Сярод іншага, даніё 
рэрыя з’яўляюцца мадэллю для аналізу клеткавых і малекулярных механізмаў рэгенерацыі раз
настайных органаў – сэрца, печані, галаўнога і спіннога мозга, сятчаткі [8, 9]. Пры гэтым най-
больш актыўна яны выкарыстоўваюцца для вывучэння рэгенерацыі плаўнікоў.

Аднак пры ўсіх сваіх перавагах (уключна з даступнасцю дадзенага біялагічнага віду для бе
ларускіх навукоўцаў [10]) выкарыстанне даніё рэрыя ў якасці мадэлі для вывучэння рэгенерацыі 
мае адзін недахоп – малыя памеры рыб (2,5–4 см), што перашкаджае правядзенню даследаванняў, 
звязаных з некаторымі спосабамі пашкоджання плаўніка.

Больш за паўмільярда гадоў эвалюцыі далі магчымасць рыбам адаптавацца да розных экала
гічных ніш, стварыўшы гіганцкую відавую разнастайнасць у сваёй групе хрыбтовых. Пры гэ
тым, напрыклад, грудныя і брушныя плаўнікі ў некаторых відаў рыб набылі дадатковыя функ
цыі: абарона ад драпежнікаў, адчуванне смаку, тактыльная ацэнка рэльефа дна, хадзьба і нават 
плануючы палёт [11, 12]. Аднак пры гэтым базавыя прынцыпы арганізацыі плаўнікоў касцістых 
рыб з классу прамянёвапёрых дэманструюць устойлівую аднастайнасць нават пры шырокіх такса
намічных параўнаннях [11]. На фоне вялікай відавай разнастайнасці класа вывучэнне рэгенерацыі 
плаўнікоў рыб даўно праводзіцца на прадстаўніках відаў, буйнейшых за даніё рэрыя [13]. Наш 
уласны лабараторны дослед сведчыць аб тым, што з такіх відаў найбольш зручнымі для выву-
чэння рэгенерацыі плаўнікоў па шэрагу анатамічных параметраў, умовах утрымання ды іншых 
крытэрыях з’яўляюцца залатыя рыбкі і гурамі.

Перад аналізам рэгенерацыі плаўнікоў лагічна спачатку даследаваць іх будову ў натыўным 
стане, бо ўтварэнне і развіццё рэгенерата адбываецца за кошт клетак і апорных структур, якія 
засталіся непашкоджанымі ў складзе кульці органа, а да траўмы былі арганічнымі элемента- 
мі плаўніка.

Вывучэнне структуры інтактных плаўнікоў рыб з выкарыстаннем метадаў класічнай гі- 
сталогіі вядома з канца ХІХ ст. [14]. Пазней да іх дадаліся метады гістахіміі і электроннай 
мікраскапіі (ЭМ). Так, Montes G. S. et al. з дапамогай гэтых метадаў выявілі прынцыпы арганізацыі 
хваставога плаўніка (ХП) у 6 відаў прамянёвапёрых рыб [14]. Праз год тая ж структура была выву- 
чана з дапамогай аднаго з гістахімічных метадаў у 8 відаў гэтага класа [15]. Абагульненне прын- 
цыпаў морфафункцыянальнай арганізацыі плаўнікоў касцістых рыб, выяўленных навукоўцамі 
за ХХ ст., зрабіў М.-А. Akimenko et al. [13]. Аднак у цэлым марфалагічныя даследаванні (у тым 
ліку электронна-мікраскапічныя) плаўнікоў касцістых рыб з’яўляюцца ў значнай ступені фрагмен
тарнымі. Пры гэтым даследчыкі аддавалі перавагу вывучэнню найбольш дыстальных ўчасткаў 
плаўнікоў, дзе няма акасцянелых лепідатрыхій (ЛТ).

Рэгенерацыя органаў і тканак – гэта складаны працэс. Ён уключае ў сябе клеткавую пралі
ферацыю як перадумову рэгенерацыі, бо без замены новымі клеткамі тых, якія былі страчаны  
з-за траўмы альбо хваробы, паўнавартасная рэгенерацыя немагчымая [16]. У сувязі з адзначаным 
асаблівую цікавасць пры вывучэнні клеткавага складу плаўнікоў касцістых рыб уяўляе знаходжан- 
не сведчанняў патэнцыйнай здольнасці клетак да праліферацыі. Лічыцца, што наяўнасць 
у апошніх цэнтрыёляў і з’яўляецца адным з такіх сведчанняў.

Цэнтрыёлі – гэта эвалюцыйна даўнія структуры, прысутныя ў клетках эўкарыёт, пабудава-
ныя з кансерватыўных бялкоў [17]. Яны арганізуюць цэнтрасомы, знаходзяцца ў аснове жгуцікаў 
і вейчыкаў, неабходны для сігналізацыі, палярнай арыентаванасці, рухомасці клетак [17]. Акра-
мя адзначанага цэнтрыёлі маюць вырашальнае значэнне для праліферацыі клетак. Калі апошнія 
страчваюць перспектыву дзялення, цэнтрыёлі ў іх цытаплазме знікаюць [18]. Але ў нас не атры-
малася знайсці публікацыі, нацэленыя на выяўленне клетак з цэнтрыёлямі ў плаўніках не толькі 
залатых рыбак ці гурамі, а і ў плаўніках любых іншых відаў касцявых рыб.
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У сувязі з адзначаным мэтай даследавання стала характарыстыка ўльтраструктурнай аргані
зацыі ХП гурамі на яго розных ўчастках і выяўленне ў ім клетак з цэнтрыёлямі.

Матэрыялы і метады даследавання. У даследаванні выкарыстаны 6 палаваспелых самак 
гурамі (Trichogaster trichopterus Pallas) агульнай даўжынёй 7–8 см. Перад узяццем матэрыялу 
ўсе рыбы змяшчаліся ў водны раствор гваздзіковага алею і пасля абезрухомлівання падвяргаліся 
эўтаназіі шляхам дэкапітацыі [19].

Для гісталагічнай апрацоўкі ў 3 рыб выдзяляліся дыстальныя фрагменты хваставога аддзе-
ла цела разам з ХП, якія фіксавалі 3 гадзіны ў фармалін-спірт-воцатнай кіслаце (ФСВ), дэкаль
цыніравалі 2 тыдні ў 3 зменах 7%-га раствору этылендыямінтэтравоцатнай кіслаты (ЭДТА), пе
рыядычна чаргуючы з 1–2 днямі ў 10%-м растворы нейтральнага фармаліну. Пасля руціннай 
гісталагічнай праводкі і заліўкі ў парафін на ратацыйным мікратоме Kedi KD-3398 (Kedee, Кітай) 
атрымлівалі серыйныя франтальныя зрэзы таўшчынёй 4,5 мкм, якія афарбоўвалі гематаксілінам 
і эазінам. Прэпараты фатаграфавалі ў мікраскопе Leica DM6B (Leica Microsystems, Германія).

Для электронна-мікраскапічнага даследавання ХП ад 3 гурамі фіксавалі ў 10%-м растворы 
нейтральнага фармаліну, тыдзень дэкальцынавалі ў 5%-м растворы ЭДТА. З кожнага плаўніка 
бралі па 3 кавалкі: на дыстальным краі органа, у яго цэнтральнай частцы і бліжэй да аснавання. 
Тканкі дадаткова фіксавалі ў 1%-м растворы чатырохвокісу осмія на буферы Мілоніга (0,1 М; рН 7,4)  
пры тэмпературы 4 ℃ на працягу 2 гадзін, прамывалі вадой, абязводжвалі ў спіртах, ацэтоне і за
лівалі ў аралдыт. На ўльтрамікратоме Leica ЕМ UC7 (Leica Microsystems) атрымлівалі ўльтра
тонкія зрэзы таўшчынёй каля 50 нм, кантраставалі 2%-м растворам уранілацэтата і цытратам 
свінца паводле E. S. Reynolds [20]. Сетачкі са зрэзамі праглядалі і фатаграфавалі ў электронным 
мікраскопе JEМ-1011 (JEOL, Японія).

Вынікі і іх абмеркаванне. На мікраанатамічным узроўні, калі натыўны ХП гурамі аналі
заваўся пад аб’ектывам светлавога мікраскопа, былі выразна бачны контуры органа, пабудава
ныя з яго апорных структур і мяккіх тканак (мал. 1, фота зверху). На іх фоне выразна праступалі 
пігментныя плямкі, якія складаліся з вялікай колькасці дробных меланінавых кропак цёмна-
карычневага колеру. Асобныя чорныя меланінавыя кропкі, як правіла, большага памеру, сустра
каліся таксама на ўсёй іншай плошчы ХП. На фоне плаўніка выразна кантурыраваліся промні 
ЛТ. Усёй сваёй сукупнасцю яны складалі асноўную механічную апору (шкілет) для ўсіх больш 
мяккіх тканак ХП. Промні ЛТ былі падзелены на сегменты і, ідучы ад аснавання плаўніка,  
па меры набліжэння да дыстальнага краю органа дыхатамічна расшчапляліся. Некаторыя ЛТ, 
якія прысутнічалі ў аснаванні плаўніка і пры гэтым знаходзіліся на яго верхнім ды ніжнім кра-
ях, заканчвалі свой рост, не даходзячы да сярэдзіны органа. Уяўная лінія, якая праходзіла верты-
кальна пасярэдзіне ХП, звычайна перасякала 16–17 промняў ЛТ. На ўчастках ХП, размешчаных 
бліжэй да яго праксімальнага краю, таксама можна было ўбачыць акруглыя контуры лускавінак, 
якія праступалі менш выразна, чым контуры ЛТ (мал. 1).

Аналіз франтальных гісталагічных зрэзаў (мал. 1, фота ўнізе) дазволіў пацвердзіць, што кожны 
промень ЛТ у ХП гурамі складаецца з двух сіметрычна размешчаных полупромняў – гемітрыхій 
(ГТ), сіметрычных адносна сагітальнай лініі, праведзенай на франтальным зрэзе органа. Аднак 
выгляд ГТ істотна адрозніваўся на франтальных зрэзах розных участкаў плаўніка.

Так, полупромні ГТ на дыстальным краі хваставога аддзела цела гурамі выглядалі парамі 
невялікіх акруглых цельцаў ружовага колеру і гамагеннай структуры, якія з дапамогай звязак былі 
злучаны з паверхняй костак гіпуралі (мал. 1, а; дарэчы, унутры костак гіпуралі па-ранейшаму 
прысутнічаў гіялінавы храсток, а ў складзе адзначаных вышэй звязак знаходзілася вялікая коль-
касць фібрабластаў). Вакол дадзенага комплексу апорных структур былі бачны саматычныя 
цягліцы, характэрныя для самага дыстальнага краю хваставога аддзела цела. На перыферыі ад іх 
знаходзіліся лускавінкі і шматслойны неарагавелы эпідэрміс.

Аднак на франтальных зрэзах, якія прайшлі па праксімальнымі краі ХП гурамі, карціна 
выглядала іначай (мал. 1, b). Так, вонкавыя контуры полупромняў ГТ былі разнастайнай фор-
мы (ад авальнай да поліганальнай), унутры дадзеных структур знаходзіліся акруглыя поласці, 
запоўненыя злучальнай тканкай. Гэтая ж тканка разам з крывяноснымі сасудамі прысутнічала 
паміж парнымі ГТ. Тканкі цягліцы, у адрозненне ад раней апісанага зрэзу, прасутнічалі толькі 
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Мал. 1. Структура ХП блакітнага гурамі (T. trichopterus). Уверсе злева – дарослая асобіна T. trichopterus, а таксама 
верхняя лопасць яе хваставога плаўніка: бачны контуры мяккіх тканак, ЛТ, пігментныя плямы. Справа пры большым 
павелічэнні паказаны сегменты ЛП, на іх фоне – авальныя контуры лускі. Унізе – франтальныя гісталагічныя зрэзы, 

афарбаваныя гематаксілінам і эазінам. Літарамі пазначаны зрэзы: a – на ўзроўні дыстальнага краю хваставога аддзела 
цела; b – у аснаванні ХП; c – у сярэдзіне ХП; d, e – бліжэй да дыстальнага краю органа (зялёныя стрэлкі на зрэзах a, b 

паказваюць на каўдальны канчатак спіннога мозга). Лічбамі пазначаны: 1 – гемітрыхія; 2 – саматычныя цягліцы;  
3 – луска; 4 – косткі гіпуралі з гіалінавым храстком унутры; 5 – нервы побач з унутранай паверхняй гемітрыхіі

Fig. 1. Structures of the caudal fin of blue gourami (T. trichopterus). Top left – adult individual of T. trichopterus, as well 
as upper lobe of the caudal fin with the contours of soft tissues, lepidotrichia, and pigment spots are visible. On the right, 

segments of lepidotrichia are shown, against their background – oval contours of scales. Bottom – the same on frontal 
histological sections stained with hematoxylin and eosin. The sections are indicated by letters: a – at the level of the distal 
edge of the caudal part of the body; b – at the base of the fin; c – in its middle; d, e – closer to the distal edge of the organ 

(green arrows on sections a, b point to the caudal end of the spinal cord). The numbers indicate: 1 – hemitrichia; 2 – somatic 
muscles; 3 – scales; 4 – hypural bones with hyaline cartilage inside; 5 – nerves near the inner surface of the hemitrichia

ў міжпромневых прамежках паміж ЛТ [21]. Звонку ад комплексу пералічаных структур па-ра
нейшаму былі бачны лускавінкі і эпідэрміс (мал. 1, b).

На франтальных зрэзах сярэдняй зоны плаўніка пары полупромняў ГТ зноў змянілі выгляд. 
Цяпер яны былі дугамі, павернутымі ўвагнутай паверхняй адна да адной. Пры гэтым, калі сярэ
дзінны зрэз праходзіў бліжэй да праксімальнага краю органа, паміж ЛТ усё яшчэ прысутнічалі 
міжпромневыя цягліцы (мал. 1, с). Калі ж сярэдзінны зрэз перасякаў ХП бліжэй да яго дыстальнага 
краю, цягліцы паміж ЛТ адсутнічалі (мал. 1, d). Пры гэтым на ўсіх зрэзах дадзенай зоны (сярэдзіна 
ХП) у большай ці меншай колькасці ўсё яшчэ былі бачны лускавінкі, пакрытыя эпідэрмісам. 
Істотна таксама адзначыць тое, што на дадзеным участку ў прасторы паміж полупромнямі ГТ 
утрымлівалася не толькі рыхлая злучальная тканка з крывяноснымі сасудамі, а і такі від злу-
чальнай тканкі, дзе асноўная частка яе аб’ёму была запоўнена групамі буйных клетак, размеш-
чаных ушчыльную, што нагадвала эпітэліяльную тканку. Тут жа, каля ўнутранай паверхні ГТ, 
былі бачны папярочна перасечаныя нервы.

На зрэзах дыстальнага краю ХП па-ранейшаму прысутнічалі пары полупромняў ГТ меншага 
памеру, але ў большай колькасці (за кошт папярэдняга дзіхатамічнага расшчаплення ЛТ). Тут 
ужо не было цягліц і лускавінак (мал. 1, е). Усе промні ЛТ і тонкія праслойкі злучальнай тканкі 
ў міжпромневых інтэрвалах паміж імі пакрываў шматслойны неарагавелы эпідэрміс, які, як 
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і на папярэдніх зрэзах, меў большую таўшчыню ў інтэрвалах паміж ЛТ, чым на іх паверхні.  
У прасторы паміж парнымі полупромнямі ГТ, як і ў сярэдзіне ХП, былі бачны групы шчыльна 
размешчаных клетак.

Канцавы аддзел спіннога мозгу T. trichopterus прысутнічаў не толькі на зрэзах дыстальнай 
вобласці хваставога аддзела цела рыбы, але і ў праксімальнай частцы ХП гурамі (мал. 1, а, b).

Электронна-мікраскапічнае даследаванне ХП рыб T. trichopterus дазволіла выявіць прынцы-
повая рысы ўльтраструктурнай арганізацыі органа. Так, у дачыненні да эпідэрмісу, прысутнага 
на ўсёй паверхні ХП, пацвердзілася, што апошні складаецца з 5–7 пластоў эпідэрмальных клетак 
(мал. 2, a). Агульная таўшчыня эпідэрмісу на зрэзах вагалася ў межах 18–32 мкм. Пры гэтым 
эпідэрміс, які знаходзіўся на паверхні ХП, у межпромневых інтэрвалах паміж ЛТ звычайна быў 
таўсцейшы за той, які пакрываў паверхню полупромняў ГТ.

Эпідэрміс па сваёй ультраструктуры цалкам выглядаў прынцыпова аднолькава на ўсёй па
верхні ХП гурамі. Аднак самы павярхоўны пласт, складзены з істотна распластаных эпідэрмацы
таў, адрозніваўся наступным: чым бліжэй кавалак тканак, абраны для даследавання, знаходзіўся 
да дыстальнага краю плаўніка, тым больш выразна на яго паверхні былі бачны сістэматычна 
размешчаныя мікраварсінкі, даўжыня каторых вагалася ў межах 300–360 мкм, а інтэрвалы 
паміж імі былі каля 400 нм.

Эпідэрмацыты, размешчаныя ў базальным пласце, у большасці выпадкаў мелі квадратную 
форму, у супрабазальных пластах – больш авальную, выцягнутую паралельна паверхні эпідэр
місу. Іх ядры былі буйнымі, утрымлівалі пераважна эўхраматын, зрэдку мелі ядзеркі (рознага 
памеру, звычайна па адным, рэдка – па два). Пры гэтым ядзеркі ў ядрах эпідэрмацытаў можна 
было ўбачыць ва ўсіх пластах эпідэрмісу, хаця найрадзей – у самым павярхоўным.

Межы паміж эпідэрмацытамі, як правіла, выяўляліся з цяжкасцю, паколькі пры выкарыста-
най форме падрыхтоўкі да ЭМ-даследавання вонкавая цытаплазматычная мембрана слаба вы
дзялялася на фоне вялікай сукупнасці тонафіламентаў, якія запаўнялі цытаплазму клетак. Аднак 
у многіх выпадках, дзякуючы добра бачным дэсмасомам, якія забяспечвалі ўзаемнае механічнае 
счапленне эпідэрмацытаў, выглядяючы на агульным фоне кароткімі пункцірнымі лініямі, межы 
паміж імі можна было выявіць дастаткова дакладна. Акрамя дэсмасом механічнае счапленне 
эпідэрмацытаў дадаткова забяспечвалася інтэрдыгітацыямі цытаплазмы клетак, якія былі асабліва 
развітымі ў базальным і першых супрабазальных пластах эпідэрмісу. Адрозніць участкі, якія 
належалі розным клеткам, дапамагала таксама розная электронная шчыльнасць іх цытаплазмы.

Дадатковую неаднастайнасць выгляду эпідэрмальнага пласта, што пакрываў ХП гурамі, 
стваралі клеткі, якія знаходзіліся ў яго тоўшчы, але мелі іншыя ў параўнанні з тыповымі эпі
дэрмацытамі функцыянальнае прызначэнне і гістагенез. Так, у прасторах паміж эпідэрмацытамі 
часта сустракаліся слізевыя клеткі (мал. 2), а таксама клеткі гематагеннага паходжання – лімфа
цыты, клеткі падобныя да нейтрафільных гранулацытаў, макрафагі [22, 23].

Асноўную частку аб’ёму цытаплазмы ўсіх эпідэрмацытаў запаўнялі тонафіламенты. Яны 
размяшчаліся шчыльна і пераважна па перыферыі клетак, адціскаючы іншыя арганэлы ў цэнтр – 
у прастору побач з ядрамі. Найбольш напоўненай разнастайнымі арганэламі была цытаплазма ба
зальных эпідэрмацытаў. Акрамя тонафіламентаў у ёй сустракаліся шматлікія рыбасомы, цыстэрны 
гранулярнага эндаплазматычнага рэтыкулума, мітахондрыі.

У цытаплазме базальных эпідэрмацытаў таксама нярэдка выяўляліся цэнтрыёлі (мал. 10, а), 
тады як у супрабазальных слаях яны сустракаліся вельмі рэдка. Дадзеныя арганэлы, як ужо адзна
чалася, сведчаць пра здольнасць эпідэрмацытаў (асабліва базальных) да мітатычнага дзялення, 
што неабходна для забеспячэння ўдзелу эпідэрмісу ў працэсах росту ХП і магчымай рэгенерацыі.

Дэрма ХП гурамі, на якой знаходзіцца эпідэрміс, была вельмі тонкай. У многіх месцах яе 
таўшчыня не перавышала 400 нм. Пры гэтым дэрма, як правіла, складалася з некалькіх пластоў 
калагенавых валокнаў. У кожным з дадзеных пластоў апошнія былі накіраваны ў сваім кірунку, 
што і стварала слаістаць структуры, у прасторы паміж якімі дадаткова прысутнічала пэўнае элек-
тронна-шчыльнае рэчыва (мал. 2). У адпаведнасці з [14] гэта маглі быць протэагліканы. З-за ад-
значанага дэрма выразна кантраставала на фоне іншых суседніх структур (эпідэрмісу і рыхлай 
злучальнай тканкі) сваёй большай электроннай шчыльнасцю. На тых участках, дзе дэрма мела 
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істотна большую таўчыню (800 нм і болей), у яе складзе былі бачны адросткі фібрабластаў. Ба-
зальная мембрана, якая знаходзіцца паміж базальнымі эпідэрмацытамі і дэрмай, мела гамаген-
ную структуру, была таўшчынёй каля 100 нм. З-за высокай электроннай шчыльнасці дэрмы ба-
зальная мембрана не заўсёды была добра бачна.

Глыбей пад дэрмай знаходзілася субдэрма, прадстаўленая рыхлай злучальнай тканкай. У інтэр
валах паміж ЛТ два сіметрычныя пласты апошняй зліваліся ў адзіны пласт субдэрмы (мал. 2, b). 
Пласт тонкай субдэрмы (часта з капілярамі) знаходзіўся таксама паміж дэрмай і знешняй паверх-
няй ГТ (мал. 2, a), нібы падкрэсліваючы функцыянальную сэнсоўнасць яго знаходжання там, 
а менаваіта неабходнасць трафічнага забеспячэння жыццядзейнасці клетак, якія знаходзіліся 
звонку ад ГТ (забягаючы наперад, адзначым: тое ж назіралася паміж дэрмай і знешняй паверх-
няй лускавінак). Найбольшы аб’ём клетак рыхлай злучальнай тканкі знаходзіўся побач з верхнім 
і ніжнім краямі ЛТ, што абумоўлена геаметрыяй дадзенай зоны. Як правіла, тут жа праходзілі 
буйныя крывяносныя сасуды.

У субдэрмальнай злучальнай тканцы істотна большай электроннай шчальнасцю выдзяляліся 
праслойкі калагенавых валокнаў, асобныя групы каторых з адной праслойкі пераходзілі ў іншыя, 
а таксама ў дэрму, ствараючы трохмерную цвёрда-эластычную сець – апору для іншых клетак 
і тканак ХП (мал. 2, b).

У складзе злучальнай тканкі знаходзіліся таксама розныя клеткі, найбольшую долю сярод 
якіх складалі фібрабласты. Істотна радзей тут сустракаліся клеткі, падобныя да тучных, мак
рафагі і меланацыты з характэрнымі для іх буйнымі электронна-шчыльнымі грануламі ў цыта-
плазме. У межах рыхлай злучальнай тканкі дастаткова часта сустракаліся крывяносныя сасуды, 
зрэдку – артэрыі, часцей – вены, а найчасцей – капіляры. У прасвеце крывяносных сасудаў акра
мя плазмы прысутнічалі лейкацыты, а таксма эрытрацыты (мал. 3), якія характарызаваліся вялі
кай электроннай шчыльнасцю цытаплазмы (з-за прысутнасці жалеза ў гемаглабіне) і наяўнасцю 
ядзер з выразнымі глыбкамі гетэрахраматыну.

У ХП галоўная шкілетна-апорная функцыя належыць усёй сукупнасці касцявых промняў – 
ЛТ. Пары полупромняў ГТ, з якіх складаліся ЛТ, сваімі знешнімі выгнутымі паверхнямі былі 
павернуты да субдэрмы і эпідэрмісу, а ўнутранымі – да тых структур і клетак, якія знаходзіліся 
ў міжгемітрыхіяльнай прасторы. Нягледзячы на выдаленне кальцыю ў ходзе падрыхтоўкі да 
даследавання, матэрыял, які застаўся ў складзе ГТ, характарызаваўся павышанай электроннай 
шчыльнасцю (па меркаванні G. S. Montes et al. [14], гэты матэрыял складаўся з калагену, звя-
занага з хондраіцінсульфатам і протэагліканамі). Пры гэтым бліжэй да знешняй паверхні ён 
на папярочных зрэзах выглядаў дробназярністым, бліжэй да ўнутранай – тонкаслаістым. Зрэдку  

     
                                                   a                                                                                                  b

Мал. 2. Эпідэрміс і дэрма на паверхні гемітрыхіі (a) і ў інтэрвалах паміж ЛТ (b): ВА – вонкавае асяроддзе;  
ГТ – гемітрыхія; МГП – міжгемітрыхіяльная прастора; с – слізевыя клеткі; Э – эпідэрміс; * – дэрма

Fig. 2. Epidermis and dermis on the surface of hemitrichia (a) and in the intervals between lepidotrichia (b): ВА – external 
environment; ГM – hemitrichia; МГП – interhemitrichial space; с – mucous cells; Э – epidermis; * – the dermis
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ў складзе ГТ можна было сустрэць пучкі калагенавых валокнаў, якія, верагодна, пагрузіліся 
туды ў працэсе росту костак ГТ у таўшчыню. Да знешняй паверхні ГТ прылягалі распласта-
ныя на ёй остэабласты (так званыя склерабласты [13]). Размешчаны яны былі, як правіла, у адзін 
пласт, зрэдку – у паўтара (па прынцыпе чарапіцы). Дадзеныя клеткі забяспечвалі патаўшчэнне 
ГТ, прапарцыянальнае росту ХП і цела ўсёй рыбы. Такія ж остэабласты прылягалі непасрэдна 
і да ўнутранай паверхні ГТ. Праўда, тут яны часцей размяшчаліся ў паўтара пласты.

Істотнай асаблівасцю ўнутранай паверхні ГТ было тое, што тут нярэдка можна было ўбачыць 
выразныя прыкметы ўтаплення пучкоў калагенавых валокнаў у тоўшчу косткі ГТ (мал. 4). Такая ж  
з’ява мела месца на верхнім і ніжнім краях ГТ (мал. 4). Паколькі дадзеныя пучкі былі звязаны з усёй 
трохмернай сістэмай калагенавых валокнаў, якія знаходзілся як паміж парнымі ГТ (тут калагенавыя 
валокны не давалі ім разыходзіцца), так і звонку ад іх, станавілася зразумелым, што промні ЛТ, 
нібы металічныя спіцы ў парасоне, ствараюць асноўны механічны шкілет, размешчаны ўнутры ХП, 
а механічна звязаная з імі трохмерная сетка пучкоў ды праслоек калагенавых валокнаў (знаходзяц-
ца паміж ГТ, у складзе ўсёй злучальнай тканкі, а таксама ўплятаюцца ў дэрму) дадаткова узмацняе 
ўвесь каркас органа, забяспечваючы механічную апору для ўсіх мяккіх тканак у яе складзе.

      

                                                   a                                                                                                 b

Мал. 4. Урастанне пучка калагенавых валокнаў у гемітрыхію на яе ўнутранай паверхні (a); аналагічная з’ява –  
на ніжнім краі гемітрыхіі (b); * – пучкі калагенавых валокнаў; ГТ – гемітрыхія

Fig. 4. Ingrowth of the bundle of collagen fibers into the hemitrichia on its inner surface (a); a similar phenomenon  
is on the lower edge of the hemitrichia (b); * – bundles of collagen fibers; ГТ – hemitrichia

     
                                                    a                                                                                               b

Мал. 3. Эрытрацыты ў прасвеце адносна буйной вены (a) і капіляраў (b). У гэтых клетках бачны ядры  
з эў- і гетэрахраматынам (ПК – плазма крыві)

Fig. 3. Erythrocytes in the lumen of a relatively large vein (a) and capillaries (b). Nuclei with eu- and heterochromatin  
are visible in these cells (ПК – blood plasma)
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Побач з унутранай паверхняй ГТ, адразу 
за пластом остэабластаў і, як правіла, на роў
нааддаленасці ад верхняга і ніжняга краёў 
ГТ заўсёды прысутнічалі дастаткова буйныя 
нервы (мал. 5). Пад іх абалонкамі знаходзі
ліся адросткі нейронаў рознага дыяметру 
і шванаўскія клеткі, якія ўтваралі міелінавыя 
абалонкі вакол найбольш буйных адросткаў 
нейронаў. У цытаплазме шванаўскіх клетак 
сустракаліся цэнтрыёлі (мал. 5). У прасторы 
паміж парнымі ГТ нярэдка можна было сус- 
трэць прыкметы праходжання вельмі тонкіх 
нерваў у шчылінах паміж клеткамі. Паколькі 
буйныя нервы прысутнічалі нават у самых 
дыстальных участках ХП гурамі, дзе цяглі
цы адсутнічалі, можна дапусціць, што боль
шасць адросткаў нейронаў у іх складзе былі 
дэнтрытамі.

На ўчастках ХП гурамі, якія знаходзілі
ся ў сярэдзіне і на дыстальным краі органа, 
значную частку тэрыторыі паміж парнымі ГТ 
(прычым, бліжэй да яе краёў) займалі вялікія 
па колькасці і памерах групы поліганальных 
клетак, якія сваёй цытаплазмай шчыльна 
запаўнялі прастору ў месцах знаходжання, 
чым нагадвалі эпітэліяльную тканку (мал. 6). 
Папярэднія вымярэнні паказалі, што аб’ём 
некаторых з такіх клетак адпавядаў аб’ёму 
да 10 тыповых фібрабластаў. Цытаплазма 
дадзеных клетак выглядала электронна-
празрыстай (мал. 6). Унутры іх знаходзіліся 
вялікія ядры (зрэдку з невялікімі ядзеркамі), 
запоўненыя разрыхленым храматынам, і мі
таходрыі (мал. 7). Пры выкарыстанні боль-
шых павелічэнняў ЭМ у цытаплазме дадзеных клетак міжгемітрыхільнай прасторы выяўляліся 
невялікія цыстэрны гранулярнага эндаплазматычнага рэтыкуламу, шматлікія рыхла размешча-
ныя мікравалаконцы, свабодныя рыбасомы. Былі бачны дробныя сакраторныя і транспартныя 
мікравезікулы, некаторыя з якіх знаходзіліся ў стане зліцця з вонкавай цытаплазматычнай 
мембранай клеткі (ці аддзяленні ад яе – мал. 7). Выявілася таксама, што электронна-шчыльны 
матэрыял, які запаўняў вузкую шчыліну паміж буйнымі клеткамі, з’яўляўся пучкамі калагена-
вых валокнаў – тых, якія злучалі парныя ГТ паміж сабой. Апошняе дазваляе сцвярджаць, што 
прысутнасць калагенавых валокнаў паміж буйнымі шчыльнаразмешчанымі клеткамі міжге
мітрыхіяльнай прасторы з’яўляецца наступствам іх функцыянальнай актыўнасці. Важна адзна-
чыць, што ў цытаплазме апісаных клетак таксама знаходзіліся цэнтрыёлі (мал. 7).

Абагульняючы морфафункцыянальныя рысы буйных клетак, якія былі выяўлены ў прасто
ры паміж парнымі ГТ (іх прысутнасць у месцы размяшчэння злучальнай тканкі; наяўнасць 
у іх ядрах дробных ядзерак, у цытаплазме – цыстэрн гранулярнага эндаплазматычнага рэтыку
лума і дробных сакраторных мікравезікул побач з вонкавай цытаплазматычнай мембранай; 
запоўненасць шчылін паміж клеткамі калагенавых валокан), можна вызначыць гіпотэзу, што 
дадзеныя клеткі з’яўляюцца спецыфічным відам буйных фібрабластаў, патэнцыйна здольных 
да мітатычнага дзялення (цэнтрыёлі). А апошняе, у сваю чаргу, дазваляе выказаць наступную 
гіпотэзу: спецыфічная арганізацыя дадзеных клетак, верагодна, прызначана забяспечыць іх 

Мал. 5. Два нервы паблізу ад унутранай паверхні 
гемітрыхіі (ГТ). Бачны ядры (Я) шванаўскіх клетак, 

цэнтрыёль у адной з іх (а). Шванаўская клетка акружае 
міелінавай абалонкай тоўстае нярвовае валакно (b). 

Складзена з васьмі асобных фотаздымкаў

Fig. 5. Two nerves near the inner surface of the hemitrichia (ГТ). 
The nuclei (Я) of the Schwann cells are visible, with a centriole  
in one of them (а). Schwann cell surrounds a thick nerve fiber 
with a myelin sheath (b). Composed of eight separate photos

 a

 b
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максімальна хуткую праліферацыю з наступ-
ным ператварэннем у фібрабласты (адказныя, 
магчыма, за ўтварэнне акцінатрыхій) у выпадку 
неабходнасці рэгенерацыі ХП пасля магчымага 
пашкоджання.

Істотна таксама адзначыць, што па краях груп 
буйных клетак рэгулярна выяўляліся іх істот
на меншыя, шчыльна размешчаныя прадстаўнікі 
з больш электронна-шчыльнай цытаплазмай. Ве-
рагодна, гэта былі формы буйных клетак з боль
шай ступенню камбіяльнасці.

Бліжэй да цэнтральнай часткі міжгемітры
хіяльнай прасторы клеткі, як правіла, станавіліся 
драбнейшымі і размяшчаліся больш рыхла, таму 
тут пачыналі з’яўляцца ўчасткі свабоднай пра
сторы, характэрныя для рыхлай злучальнай ткан
кі, запоўненыя міжклеткавай вадкасцю (мал. 8, b;  
апошняя з’ява была больш выразнай у цэнтраль
на-праксімальнай зоне ХП, чым каля яго ды- 
стальнага краю). Тут часцей можна было сустрэць 
капіляры.

У праксімальнай зоне ХП, размешчанай блі
жэй да хваставога аддзела цела рыбы, будова 

Мал. 6. Група буйных фібрабластаў, якія знаходзяцца 
ў міжгемітрыхіяльнай прасторы. Складзена  

з двух фотаздымкаў

Fig. 6. Group of large fibroblasts located in the interhemitrichial 
space. Composite of two photographs

Мал. 7. Дэталі ўльтраструктурнай арганізацыі буйных фібрабластаў: ядры клетак вялікія (a), побач знаходзяцца 
мітахондрыі і невялікія цыстэрны эндаплазматычнага рэтыкулюма (a, b); у цытаплазме ёсць цэнтрыёлі (c); 

каля вонкавай цытаплазматычнай мембраны бачны, верагодна, сакраторныя і транспартаныя мікравезікулы, 
а ў шчылінах паміж клеткамі – калагенавыя валокны (d). Дадаткова пазначана: М – мітахондрыя; Я – ядры

Fig. 7. Details of the ultrastructural organization of large fibroblasts: the cell nuclei are large, loose (a), mitochondria  
and small endoplasmic reticulum cisterns are located nearby (a, b); centrioles are present in the cytoplasm (c); probably 

secretory and transport microvesicles are visible near the outer cytoplasmic membrane, and in the gaps between the cells – 
collagen fibers (d). Additionally indicated: М – mitochondria; Я – nuclei.

 a  b

 с  d
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эпідэрмісу, дэрмы і полупромняў ГТ была прынцыпова такой жа, як апісана вышэй. Істотныя 
адрозненні былі звязаны з прысутнасцю цяглічнай тканкі (якая дыстальней адсутнічала), 
арганізацыяй міжгемітрыхіяльнай прасторы і большай ступенню развітасці лускі – яны былі 
і большага памеру, і часта чарапіцападобна наслойваліся адна на адну (мал. 8, a). У ходзе 
ЭМ-даследавання, у методыку выканання якога быў уведзены этап выдалення кальцыю з тканак, 
паказана, што, у адрозненне ад ГТ, у лускавінках знаходзіцца адносна менш арганічнага матэры-
ялу – на іх месцы засталіся толькі рыхлыя слаі апошняга (мал. 8). Асноўная плошча лускавінак 
была пакрыта остэабластамі ў адзін пласт, але ў субдэрме, там, адкуль пачынаўся іх рост, па-
верхня лускавінак часта аказвалася пакрытай остэабластамі ў два пласты (мал. 8). На паверхні 
лускавінак, накіраванай да вонкавага асяроддзя, знаходзіўся не толькі эпідэрміс, а і праслойкі 
злучальнай тканкі з крывяноснымі сасудамі, а пад некаторымі з лускавінак прысутнічалі нервы.

Ультраструктурная арганізацыя міжгемітрыхіяльнай прасторы на праксімальным участку 
ХП гурамі таксама істотна адрознівалася ад той, якой яна была на больш дыстальных участках 
органа. Цяпер яе асноўны аб’ём запаўняла рыхлая злучальная тканка з меншай колькасцю кле-
так, дамінуючую частку якіх складалі тыповыя фібрабласты, аддзеленыя між сабой выразнымі 
прамежкамі міжклеткавай прасторы (мал. 8, b). Таксама тут зрэдку сустракаліся макрафагі, па-
добныя да тучных клеткі, капіляры. Унутраную паверхню ГТ пакрывалі остэабласты (часцей 
у адзін пласт). На роўнай адлегласці ад верхняга і ніжняга краёў ГТ, а таксама паблізу ад унут
ранай паверхні, як і ў іншых раней апісаных гемітрыхіяльных прасторах, прысутнічалі нервы. 
Аднак на дадзеным участку ХП яны былі большай таўшчыні, чым размешчаныя дыстальней, 
мелі большую колькасць адросткаў нейронаў у сваім складзе і заўсёды аказваліся аддзеленымі 
ад паверхні ГТ не толькі остэабластамі, а і вузкай праслойкай злучальнай тканкі.

Прапорцыя паміж аб’ёмамі, запоўненымі міжклеткавым матрыксам злучальнай тканкі і целамі 
клетак, у розных месцах міжгемітрыхіяльнай прасторы была рознай. Так, калі бліжэй да цэн- 
тра гэтай прасторы абсалютна дамінуючую частку займала асноўнае рэчыва злучальнай тканкі, 
то бліжэй да яе краёў істотна павялічвалася адносная доля прасторы, занятая клетками. Ва ўсіх 
выпадках асноўнае рэчыва злучальнай тканкі складалася з трох кампанентаў: празрыстай 
міжклеткавай вадкасці, пучкоў калагенавых валокнаў і дробных глыбак пэўнага рэчыва (вера-
годна, протэагліканаў). Глыбкі апошняга размяшчаліся альбо дыфузна ў міжклеткавай вадкасці, 
альбо аб’ядноўваліся ў свабодныя «хмаркі», альбо былі звязаны з праслойкамі калагенавых 

      
                                                       a                                                                                                     b

Мал. 8. Участак ХП гурамі бліжэй да праксімальнага краю: а – бачны дзве луcкавінкі (Л), размешчаныя ў субдэрме 
над знешняй паверхняй гемітрыхіі (ГТ1); b – структуры, якія знаходзяцца пад унутранай паверхняй гемітрыхіі 

(ГТ2). Дадаткова пазначана: К – капіляры; КВ – пучкі калагенавых валокнаў; Т – клетка, падобная  
на тучную; ОБ – остэабласт; ФБ – фібрабласты

Fig. 8. The area of the caudal fin of a gourami closer to the proximal edge: а – two scales (Л) are visible, located  
in the subdermis above the outer surface of the hemitrichia (ГТ1); b – structures located behind the inner surface of the 

hemitrichia (ГТ2). Additionally indicated: К – capillaries; КВ – bundles of collagen fibers; Т – mast-like cell;  
ОБ – osteoblast; ФБ – fibroblast
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валокнаў. Апошнія дзялілі міжгемітрыхіяльную прастору на кампартменты, што было асабліва 
добра бачна пры адносна невялікіх павелічэннях ЭМ. Усю карціну дапаўнялі фібрабласты, якія 
сваімі целамі і адросткамі знаходзіліся ў кантакце з праслойкамі і пучкамі калагенавых валокнаў. 
У цытаплазме фібрабластаў прысутнічалі мітахондрыі, свабодныя рыбасомы, невялікія цыстэр-
ны гранулярнага эндаплазматычнага рэтыкулюму, лізамосы.

Як бачна на мал. 1, на праксімальным участку ХП гурамі ў інтэрвалах паміж промняў ЛТ 
знаходзіцца міжпромневая цягліца. Яе цяглічныя валокны (ЦВ) у абсалютнай большасці выпад
каў на франтальных зрэзах былі перасечаны папярочна, аднак бывала, што некаторыя зрэзы 
прайшлі праз ЦВ тангенцыйна. Тады станавіліся бачнымі тыповыя для папярочна-паласатай 
цягліцы саркамеры, утвораныя паўторнымі фрагментамі вялікай колькасці паралельна размеш-
чаных актына-міязінавых міяфібрыл.

У большасці выпадкаў ЦВ на папярочных зрэзах мелі акруглую форму (мал. 9). Іх сярэдні 
дыяметр найчасцей вагаўся ў межах 10–12 мкм, хаця зрэдку мог дасягаць 16–18 мкм (але мог 
быць і меншым за адзначаныя памеры). У цягліцах побач з ЦВ часта знаходзіліся капіляры і нер
вы (мал. 9). У складзе апошніх былі бачны адросткі нейронаў, многія з якіх былі акружаныя 
міелінавымі абалонкамі.

Большую частку ўнутранага аб’ёму ЦВ займалі актына-міязінавыя міяфібрылы, аб’яднаныя 
ў своеасаблівыя кангламераты-пакункі, якія на папярочных зрэзах мелі форму, блізкую да про-
стакутнай (мал. 9). Даўжынёй адзначаныя пакункі былі да 4–5 мкм і таўшчынёй каля 0,5 мкм.  
На папярочных зрэзах пры вялікіх павеліченнях мікраскопа ўнутры пакункаў у месцах перася-
чэння актына-міязінавых міяфібрыл былі бачны шэрагі дробных кропак – месцы перасячэння 
малекул міязіна. Кангламераты міяфібрыл былі аддзелены між сабой больш тонкімі шчылінамі, 
запоўненымі гіалаплазмай і дробнымі цытаплазматычнымі арганэламі (рыбасомамі, мікра
везікуламі). У асобных ЦВ адзначаныя шчыліны былі істотна пашыраны, з-за чаго такія ЦВ 
выглядалі прасветленымі на фоне суседніх ЦВ (мал. 9). Уся сукупнасць пакункаў міяфібрыл 
была аб’яднана ў адзіную групу, якая займала ў ЦВ цэнтральную пазіцыю. З-за гэтага ядры 
і мітахондрыі мусілі размяшчацца пераважна на свабодных участках цытаплазмы – каля вон-
кавай цытаплазматычнай мембраны. Большасць мітахондрый мелі авальную форму (з прадоль-
ным дыяметрам да 1–1,5 мкм) і былі шчыльна запоўнены крыстамі. Уласныя ядры ЦВ на зрэ-
зах былі акруглай формы (калі мелі магчымасць свабодна размяшчацца ў цытаплазме), а маглі 
быць і авальна-выцягнутымі (калі да межаў клеткі іх прыціскалі міяфібрылы). У цытаплазме 

     

                                                  a                                                                                                 b

Мал. 9. Выгляд цяглічных валокнаў і нерваў, прысутных на праксімальным участку ХП гурамі, на папярочным 
зрэзе пры адносна невялікім павелічэнні ЭМ (a). Фрагменты трох цяглічных валокнаў з рознай ступенню 

ўпакаванасці міяфібрыл (b). Дадаткова пазначана: Я – уласныя ядры цяглічных валокнаў; М – мітахондрыі

Fig. 9. Muscle fibers and nerves in the proximal part of the caudal fin of a gourami, transverse section, at relatively low 
magnification under the electron microscope (a). Fragments of three muscle fibers with varying degrees  

of myofibril packing (b). Additional labels: Я – intrinsic muscle fiber nuclei; М – mitochondria
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большасці ЦВ можна было сустрэць вялікую колькасць гранул глікагена (што характэрна для цяг-
ліц рыб [24–26]). Апошнія размяшчаліся як на перыферыі ЦВ, так і ў шчылінах паміж пакункамі 
міяфібрыл. У параўнанні з рыбасомамі гэтыя гранулы характарызаваліся большай электроннай 
шчыльнасцю, большымі памерамі і часта былі размеркаваны ў саркаплазме вялікімі групамі.

Побач з ЦВ часам знаходзіліся клеткі-міясатэліты, у цытаплазме некаторых з іх атрымала-
ся выявіць цэнтрыёлі. Клеткі-сатэліты ЦВ шырока вядомыя ў якасці камбіяльнага клеткава-
га запасу, неабходнага для рэгенерацыі шкілетна-цяглічнай тканкі ў выпадку яе моцнага па- 
шкоджання [27, 28].

У цэлым у ходзе праведзенага даследавання разам з цэнтрыёлямі, якія былі паказаны ў цы-
таплазме шванаўскай клеткі (мал. 5), і буйнога фібрабласту міжгемітрыхіяльнай прасторы (мал. 7), 
гэтыя арганэлы былі знойдзены ў цытаплазме шэрагу іншых клетак (у эпідэрмацытах, фібра- 
бластах, эндатэліяцытах, клетках-міясатэлітах), што прадэманстравана на мал. 10.

Заключэнне. У праведзеным даследаванні пацверджана, што механічнай апорай для ўсіх 
клетак, іншых адносна мяккіх структур, прысутных у ХП полаваспелых блакітных гурамі  
(T. trichopterus), з’яўляецца сукупнасць касцявых промняў ЛТ разам з трохмернай сеткай пе-
раплеценых пучкоў і праслоек калагенавых валокнаў, часткі якіх пераходзяць з аднаго пучка 
ці праслойкі ў іншыя, запаўняючы прастору, якая знаходзіцца паміж пластамі эпідэрмісу, полу- 
промнямі ГТ плаўніка, эпідэрмісам ды ГТ.

Устаноўлена, што на франтальных зрэзах органа выгляд як ЛТ, так і іншых структур істотна 
адрозніваецца на яго праксімальным, цэнтральным і дыстальным участках. Так, у складзе 
праксімальнай часткі плаўніка прысутнічаюць міжпромневыя цягліцы і лускавінкі, на цэнтраль-
най – толькі лускавінкі, дыстальней адзначаныя структуры адсутнічаюць.

У міжгемітрыхіяльнай прасторы на ўчастках ХП, якія знаходзяцца ўсярэдзіне і бліжэй 
да дыстальнага краю органа, выяўлены групы буйных фібрабластаў, якія раней не апісваліся 
і якія, верагодна, з’яўляюцца камбіяльным запасам клетак, патэнцыйна здольных удзельнічаць 
у рэгенерацыі пашкоджаных апорных структур ХП.

Мал. 10. Цэнтрыёлі, знойдзеныя ў клетках ХП гурамі (паказаны стрэлкамі): a – базальны эпідэрмацыт; b – эндатэліяцыт; 
c – фібрабласт; d – клетка-міясатэліт. Дадаткова пазначана: ГТ – знешняя паверхня гемітрыхіі; Д – дэрма;  

ПК – прасвет капіляра; Я – ядро

Fig. 10. Centrioles found in cells of the caudal fin of a gourami (indicated by arrows): a – basal epidermocyte;  
b – endothelial cell; c – fibroblast; d – myosatellite cell. Additionally indicated: ГT – outer surface of hemitrichia; 

Д – dermis; ПК – capillary lumen; Я – nucleus

 a  b

 с  d
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У складзе ХП гурамі знойдзена 6 відаў клетак з цэнтрыёлямі: эпідэрмацыты базальнага  
і супрабазальнага пластоў эпідэрмісу, фібрабласты рыхлай злучальнай тканкі, шванаўскія клет
кі ў складзе нерваў, эндатэліяцыты, клеткі-міясатэліты ў складзе міжпромневых цягліц праксі
мальнага ўчастка ХП, буйныя фібрабласты міжгемітрыхіяльнай прасторы. Усе гэтыя клеткі 
разам ствараюць пул відаспецыфічных клетак, якія здольны забяспечыць поўную рэгенерацыю 
хваставых плаўнікоў дарослых блакітных гурамі ў выпадку іх пашкоджання.
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