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ВЛИЯНИЕ ПЛОДОРОДИЯ ПОЧВЫ И БИОЛОГИЧЕСКИХ СТИМУЛЯТОРОВ РОСТА 
НА АНТИОКСИДАНТНЫЙ КОМПЛЕКС ПЛОДОВ VACCINIUM СORYMBOSUM L.

Аннотация. Приведены результаты сравнительного исследования влияния биологических препаратов росто-
стимулирующего действия – Оксидата торфа «Голубика» с микроэлементами в концентрации 0,4 % и нового мик
робного препарата Экоберит в концентрациях 2, 4 и 8 % на антиоксидантную и ферментативную активность плодов 
голубики высокорослой, полученные в рамках двух полевых опытов с низким и высоким уровнем плодородия почвы 
в Южной агроклиматической зоне республики (Ганцевичский р-н Брестской обл.).

Установлено, что, независимо от состояния агрохимического фона, наиболее эффективным агроприемом, обес
печившим максимальную защиту клеточных структур от окислительного стресса, следовало признать внесение 
в приствольную зону посадок голубики 0,4%-го раствора Оксидата торфа. Показано, что на почве с низким уров-
нем плодородия использование 4%-го раствора Экоберита уступало лидирующему агроприему по эффективности 
в 1,5 раза, а при использовании 8%-го – в 5 раз при абсолютной неэффективности его 2%-го раствора. На почве с вы-
соким уровнем плодородия общий уровень антиоксидантной защиты при применении Оксидата торфа почти вдвое 
уступал таковому на менее плодородной почве при абсолютном доминировании негативного влияния Экоберита на 
комплекс антирадикальных свойств плодов, наиболее выраженного при применении его 8%-го и уступавшего ему 
в 1,3 раза по данному признаку 4%-го раствора.

Ключевые слова: уровень плодородия почвы, регуляторы роста Экоберит, Оксидат торфа, голубика высоко-
рослая, плоды, антиоксидантная активность, окислительно–восстановительные ферменты каталаза, пероксидаза, 
полифенолоксидаза, супероксиддисмутаза

Для цитирования: Влияние плодородия почвы и биологических стимуляторов роста на антиоксидантный ком-
плекс плодов Vaccinium сorymbosum L. / Ж. А. Рупасова, Э. И. Коломиец, Н. Б. Павловский [и др.] // Весці Нацыяналь-
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Zhаnna A. Rupasova1, Emilia I. Kolomiets2, Nikolay B. Pavlovsky3, Stanislav N. Avramenko3,  
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THE INFLUENCE OF SOIL FERTILITY AND BIOLOGICAL GROWTH STIMULANTS  
ON THE ANTIOXIDANT COMPLEX OF VACCINIUM CORYMBOSUM L. FRUITS

Abstract. The article presents the results of a comparative study conducted in the southern agroclimatic zone of the 
republic (Gantsevichi District, Brest Region) within two field trials with low and high soil fertility. The study examined the 
effects of growth-promoting biological preparations – Golubika Peat Oxidate with microelements at a concentration of 0.4 % 
and the new microbial preparation Ecoberit at concentrations of 2, 4, and 8 % – on the antioxidant and enzymatic activity of 
highbush blueberry fruits. It was established that, regardless of the agrochemical background, the most effective agricultural 
practice, providing maximum protection of cellular structures from oxidative stress, was the application of a 0.4 % solution 
of Peat Oxidate to the near-trunk zone of blueberry plantings. It was shown that on low-fertility soil, the use of a 4 % Ecoberit 
solution was 1.5 times less effective than the leading agricultural practice; while the 8 % solution was 5 times less effective; 
and while the 2 % solution was completely ineffective. On high-fertility soil, the overall antioxidant protection level with Peat 
Oxidate was almost half that of less fertile soil, while the negative impact of Ecoberit on the antiradical properties of fruits 
was absolutely dominant. This was most pronounced with the 8 % solution, while the 4 % solution was 1.3 times less effective.
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Введение. В связи с совершенствованием технологии возделывания голубики высокорослой 
с соблюдением принципов органического земледелия, способствующих получению экологи-
чески чистой ягодной продукции, в рамках Государственной научно-технической программы 
«Перспективные химические и биологические технологии» на 2021–2025 гг., подпрограммы 
«Промышленные биотехнологии–2025», проведена комплексная оценка эффективности разра-
ботанного в ГНПО «Химический синтез и биотехнологии» микробного ростостимулирующего 
препарата Экоберит. Уже доказано его позитивное влияние на ростовые и биопродукционные 
характеристики, а также на биохимический состав плодов голубики [1, 2]. Вместе с тем на фоне 
применения данного препарата установлена существенная зависимость данных показателей, как 
и содержания широкого спектра биологически активных соединений, в том числе биофлавоно-
идов, от уровня плодородия почвы [3–5], что явилось основой для предположения о наличии 
подобной зависимости и для антиоксидантных свойств плодов, являющихся важнейшей ха-
рактеристикой ягодной продукции этой культуры. Для решения данной задачи было проведе-
но сравнительное исследование в рамках полевых экспериментов на почвах с разным уровнем 
плодородия антиоксидантной активности (АОА) плодов опытных растений, а также активности 
основных ферментов окислительно-восстановительного цикла – каталазы (КАТ), пероксидазы 
(ПО), полифенолоксидазы (ПФО), а также супероксиддисмутазы (СОД).

В основу этой работы положены результаты сравнительного исследования влияния биоло-
гических препаратов ростостимулирующего действия – Оксидата торфа «Голубика» с микро-
элементами и трех концентраций нового испытываемого микробного препарата Экоберит на 
обозначенные компоненты антиоксидантного комплекса плодов голубики в зависимости от со-
стояния агрохимического фона. Первый препарат представляет собой водный концентрат био-
логически активных веществ, содержащихся в природном продукте – торфе. В его состав входят 
гуминовые и фульвовые кислоты (до 80 %), 16 аминокислот, из которых 9 незаменимых, моно- 
и полисахариды, фенолы, гемицеллюлоза, макро- и микроэлементы (Ca, Mg, N, P, K, Na, S, Fe, 
J, Co, Mn, Zn и др.), а также производные витаминов группы B, витамины D, D3, PP, нафтеновая 
кислота и хиноны. Микробный препарат Экоберит представляет собой консорциум из штаммов 
бактерий рода Bacillus, обладающий ростостимулирующей, антимикробной, азотфиксирующей 
и фосфатмобилизующей активностями.

Материалы и методы исследования. Исследования выполнены в Ганцевичском р-не Брест-
ской обл. на примере модельного сорта Bluecrop в рамках двух полевых опытов, один из кото-
рых был заложен в посадках голубики на экспериментальном участке отраслевой лаборатории 
интродукции и технологии ягодных растений Центрального ботанического сада (ЦБС) НАН 
Беларуси (ЭБ), а второй – в производственных насаждениях данной культуры на территории рас-
положенного в 10 км севернее Крестьянско-фермерского хозяйства (КФХ) «Ягодное лукошко». 
В первом эксперименте почва под опытными растениями – торфяно-глеевая, мелиорированная, 
развитая на слое пушицево-сфагнового верхового торфа, подстилаемом с глубины 50 см рыхлым 
разнозернистым песком. Торф – среднеразложившийся, с зольностью 15 % и содержанием P2O5 – 
131 мг/кг, K2O – 180 мг/кг, Сa – 246 мг/кг, Mg – 32 мг/кг. Реакция почвенного раствора (pHH2O) 
в приствольной зоне посадок голубики варьировалась в диапазоне 4,9–6,2, тогда как у мульчиру-
ющего слоя (древесные опилки) она составляла 4,9–5,3, а в междурядьях – 4,7–5,1.

Почва на участке КФХ «Ягодное лукошко» – дерново-подзолистая, супесчаная, с содержани-
ем гумуса 3,5 %, P2O5 – 285 мг/кг, K2O – 74 мг/кг, Сa – 982 мг/кг, Mg – 124 мг/кг. Реакция почвен-
ного раствора (pHH2O) в приствольной зоне посадок голубики соответствовала области более 
низких и более благоприятных для данной культуры, нежели на предыдущем участке, значений: 
от 3,8 до 4,9 при pH мульчирующего слоя (древесные опилки) в пределах 4,7–4,8, а в между
рядьях – 5,0–5,7. В данном эксперименте были созданы посадки сходных по габитусу одновоз-
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растных генеративных растений модельного сорта голубики, приствольная полоса которых за-
мульчирована отходами деревообработки (опилки, щепа, кора) слоем толщиной 10 см и шириной 
1,2 м, а сами посадки оборудованы капельным орошением, обеспечивающим также подкисление 
субстрата и дополнительное поступление основных питательных элементов в виде растворов 
аммиачной селитры, солей калия и фосфора. Это способствовало улучшению агрохимических 
свойств почвы, обусловившему более высокий уровень ее плодородия в опытных посадках голу-
бики на территории КФХ, нежели на экспериментальном участке отраслевой лаборатории ЦБС, 
что, на наш взгляд, не могло не отразиться на состоянии энзимо-антиоксидантного комплекса 
плодов на фоне применения испытываемых регуляторов роста.

Схема опыта на ЭБ включала 5 вариантов: 1 – контроль (обработка приствольной зоны рас-
тений водой); 2 – внесение 0,4%-го водного раствора Оксидата торфа; 3–5 – внесение водных 
растворов микробного препарата Экоберит в концентрациях 2, 4 и 8  %. На территории КФХ 
«Ягодное лукошко» схема опыта включала 4 варианта: 1 – контроль (обработка водой); 2 – вне-
сение 0,4%-го водного раствора Оксидата торфа; 3, 4 – внесение водных растворов препарата 
Экоберит в концентрациях 4 и 8 %. В обоих экспериментах использование обозначенных пре-
паратов осуществляли путем внесения 1 л приготовленного раствора под каждый куст голубики 
в начале фазы бутонизации и далее 4 раза с интервалом 15–20 дней до начала созревания плодов. 
Последнее внесение препаратов проводили за 2 недели до сбора ягод.

В обоих экспериментах в период созревания плодов проводили повариантное определение АОА 
этанольных экстрактов из свежих плодов с использованием 2,2-дифенил-1-пикрилгидразила [6, 7], ак-
тивность ПО – по методу А. Н. Бояркина [8]; ПФО – с пирокатехином [9]; КАТ – по методу А. Н. Баха 
и А. И. Опарина [10]; СОД – по методу Y. P. Misra, I. Fridovich [11]. Для пересчета обозначенных пока-
зателей на сухую массу плодов определяли содержание в них сухих веществ по ГОСТ 28561-901. Все 
аналитические определения выполнены в двукратной биологической и трехкратной аналитической 
повторностях. Данные статистически обработаны с использованием программы Excel [12].

Результаты и их обсуждение. По нашим оценкам, приведенным в табл. 1, в сравниваемых по-
левых экспериментах, проведенных на менее и более плодородной почве (ЭБ и КФХ), общий уро-
вень АОА этанольных экстрактов из плодов голубики при 30-минутной экспозиции варьировался 
в весьма широких, но вместе с тем довольно близких диапазонах, составлявших в мкмоль экв. тро-
локса / г сухого вещества 52,7–102,6 и 72,1–108,1 при расхождении крайних значений соответствен-
но в 1,9 и 1,5 раза.

Т а б л и ц а  1.  Уровень АОА этанольных экстрактов из плодов V. corymbosum в вариантах полевых опытов 
с применением ростостимулирующих препаратов, мкмоль экв. тролокса / г сухого вещества

Ta b l e  1.  The level of antioxidant activity of ethanol extracts from V. corymbosum fruits in field experiments using 
growth-stimulating preparations, μmol equiv trolox / g dry matter

Вариант опыта xsx ± t

Эксперимент на территории ЭБ
Контроль 88,8 ± 0,7 –
Оксидат торфа 0,4 % 102,6 ± 0,5 15,7*

Экоберит 2 % 52,7 ± 0,4 –44,0*

Экоберит 4 % 67,9 ± 0,3 –26,4*

Экоберит 8 % 80,4 ± 0,3 –10,4*

Эксперимент на территории КФХ
Контроль 108,1 ± 0,8 –
Оксидат торфа 0,4 % 96,1 ± 1,2 –8,3*

Экоберит 4 % 72,1 ± 0,6 –35,6*

Экоберит 8 % 74,2 ± 0,7 –31,0*

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2 * отмечены статистически значимые по t-критерию Стьюдента различия 
с контролем при p < 0,05.

1 Продукты пищевые консервированные. Методы определения сухих веществ: ГОСТ 8756.2-82. – Введен 
01.01.1983. – М.: Изд-во стандартов,1982. – 5 с.



Значительная ширина приведенных диапазонов косвенно свидетельствовала о существенной 
зависимости уровня АОА плодов не только от воздействия испытываемых агроприемов, но и от 
состояния агрохимического фона, причем заметное их сужение в опыте на более плодородной 
почве указывало на ослабление данной зависимости по сравнению с опытом на менее 
плодородной. При этом в контрольном варианте эксперимента на территории КФХ величина АОА 
превышала таковую в опыте на ЭБ в 1,2 раза, тогда как на фоне применения стимуляторов роста 
в обоих случаях были получены практически сопоставимые результаты, свидетельствовавшие 
также о наибольшем ее значении при использовании Оксидата торфа. Вместе с тем на фоне 
внесения Экоберита в общих для обоих экспериментов вариантах уровень АОА оказался ниже, 
чем в данном случае, в 1,3–1,5 раза (на ЭБ) и в 1,3 раза (в КФХ) при наименьшем отставании при 
использовании максимальной концентрации микробного препарата.

Результаты определения активности основных ферментов окислительно-восстановительного 
цикла в пересчете на сухое вещество плодов голубики, приведенные в табл. 2, показали, что  
ее значения варьировались в рамках полевых экспериментов на ЭБ и в КФХ в следующих 
диапазонах: для КАТ – 12,97–27,85 и 5,17–18,18 мкмоль Н2О2 / (г ∙ мин); ПО – 7,05–14,17  
и 7,41–11,58 ед. опт. плотн. / (г ∙ мин); ПФО – 383,5–1 313,7 и 485,1–935,9 ед. опт. плотн. / (г ∙ мин);  
СОД – 4,36–9,93 и 4,08–12,11 отн. ед. / мг белка. Как видим, приведенные диапазоны 
варьирования активности большинства оксидаз в рамках эксперимента на менее плодородной 
почве соответствовали области более высоких значений, нежели на более плодородной, 
и лишь для активности СОД, как и для АОА, показана слабо выраженная противоположная 
закономерность. При этом в опыте на ЭБ максимальный уровень активности КАТ установлен на 
фоне внесения 4%-го и 8%-го раствора Экоберита, а минимальный – в контроле, тогда как в опыте 
на территории КФХ наибольшая активность данного фермента выявлена, напротив, в контроле, 
а наименьшая – при использовании 8%-го Экоберита и Оксидата торфа, при применении которого 
на менее плодородной почве установлен минимальный уровень активности ПО, тогда как макси-
мальный – при внесении 4%-го раствора микробного препарата. В эксперименте на почве с более 
высоким уровнем плодородия при использовании Оксидата торфа был получен противоположный 
эффект, свидетельствовавший, напротив, о наибольшей активности ПО, сопоставимой с таковой 
при внесении 8%-го Экоберита, при чрезвычайно слабом ее проявлении в контрольном варианте 
опыта (табл. 2).

Обращает на себя внимание то, что, независимо от уровня плодородия почвы, минимальным 
в рамках экспериментов показателям активности ПО соответствовали максимальные значения 
активности ПФО, что обусловлено взаимозаменяемостью данных ферментов в метаболиче-
ских процессах. Общеизвестно, что, несмотря на разные механизмы действия (ПФО использует 
кислород, а ПО – пероксид водорода), их функции могут частично перекрываться или дополнять 
друг друга, играя ключевую, часто синергетическую роль в фенольном метаболизме растений, 
особенно в стрессовых условиях [13, 14], что особенно важно для плодов голубики, чрезвычайно 
богатых полифенолами.

По нашим данным, в эксперименте на территории ЭБ наибольшую активность ПФО в плодах 
голубики обеспечивало использование Оксидата торфа, а наименьшую – внесение Экоберита, 
особенно в 2%-й концентрации (табл. 2). В опыте на территории КФХ максимальной активностью 
данного фермента, как и КАТ, характеризовалась продукция контрольного варианта, а минималь-
ной, как и в эксперименте на ЭБ, продукция, полученная в вариантах с использованием микробно-
го препарата, особенно внесенного в наибольшей концентрации, при наличии четко выраженной 
обратной взаимозависимости между активностью ПФО и ПО. Что касается СОД, то в отличие от 
предыдущих энзимов, в обоих полевых экспериментах обнаружены сходные тенденции в изме-
нении ее активности при отсутствии существенных различий данного показателя на фоне ис-
пытываемых агроприемов. При этом в обоих случаях максимальный уровень активности СОД 
выявлен при использовании Оксидата торфа, а минимальный – при внесении 4%-го Экоберита.

Как видим, показатели активности большинства окислительно-восстановительных ферментов, 
как и АОА, определялись не только воздействием на растения стимуляторов роста, но и уровнем 
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плодородия почвы, и лишь для СОД ключевое значение в этом плане принадлежало первому 
фактору. С целью установления степени трансформации энзимо-антиоксидантного комплекса 
плодов голубики при использовании стимуляторов роста в зависимости от эдафического фактора 
в тестируемых вариантах полевых опытов определены относительные различия с контролем 
активности его основных компонентов, приведенные в табл. 3. Как видим, в обоих полевых экс-
периментах применение испытываемых препаратов способствовало снижению общего уровня 
АОА этанольных экстрактов из плодов голубики, особенно при более высоком плодородии почвы. 
Это могло свидетельствовать, с одной стороны, об ослаблении воздействия на них окислительного 
стресса и связанного с ним уменьшения в клетках содержания активных форм кислорода (АФК), 
сопровождавшегося ограничением накопления антиоксидантов вторичной природы [15]. С дру-
гой стороны, показанное в работе Ж. А. Рупасовой с соавт. [16] увеличение урожайности пло-
дов на фоне внесения Экоберита могло привести к снижению концентрации антиоксидантов 
на единицу их массы даже при достаточно высоком общем количестве активных соединений. 
При этом лишь в единичном случае (при использовании Оксидата торфа на почве с низким 
уровнем плодородия) наблюдалось усиление антиоксидантной защиты клеток плодов на 16 % 
относительно контроля, тогда как внесение микробного стимулятора роста приводило, напротив, 
к ее ослаблению на 10–41 %, последовательно нараставшему по мере уменьшения его концентра-
ции (табл. 3).  

Т а б л и ц а  2.  Активность окислительно-восстановительных ферментов в плодах V. corymbosum  
в вариантах полевых опытов с применением ростостимулирующих препаратов (в сухом веществе)

T a b l e  2.  Activity of redox enzymes in V. corymbosum fruits in field experiments using growth-promoting agents  
(in dry matter)

Вариант опыта

Активность КАТ, 
мкмоль Н2О2 / (г · мин)

Активность ПО,  
ед. опт. плотн. / (г · мин)

Активность ПФО,  
ед. опт. плотн. / (г · мин)

Активность СОД,  
отн. ед. / мг белка

xsx ± t xsx ± t xsx ± t xsx ± t

Эксперимент на территории ЭБ
Контроль 12,97 ± 0,43 – 9,51 ± 0,41 – 985,9 ± 24,3 – 7,94 ± 0,02 –
Оксидат торфа 0,4 % 15,65 ± 0,15 6,8* 7,05 ± 0,28 –5,4* 1 313,7 ± 7,5 12,9* 9,93 ± 0,01 82,7*

Экоберит 2 % 14,76 ± 0,11 4,9* 11,82 ± 0,13 6,1* 383,5 ± 5,8 –24,1* 4,39 ± 0,03 –91,4*

Экоберит 4 % 27,85 ± 0,82 16,5* 14,17 ± 0,28 10,1* 492,7 ± 29,2 –13,0* 4,36 ± 0,05 –63,8*

Экоберит 8 % 26,31 ± 1,03 12,2* 9,91 ± 0,28 0,9 585,4 ± 26,8 –11,1* 4,83 ± 0,01 –121,7*

Эксперимент на территории КФХ 
Контроль 18,18 ± 0,52 – 5,41 ± 0,05 – 935,9 ± 13,8 – 9,85 ± 0,04 –
Оксидат торфа 0,4 % 5,17 ± 1,53 –8,1* 11,58 ± 0,38 6,8* 767,1 ± 2,7 –12,0* 12,11 ± 0,15 14,7*

Экоберит 4 % 13,47 ± 0,39 –6,8* 9,71 ± 0,13 7,3* 582,3 ± 6,6 –23,1* 4,08 ± 0,04 –103,8*

Экоберит 8 % 5,62 ± 0,09 –23,5* 11,32 ± 0,12 7,8* 485,1 ± 6,9 –29,3* 4,27 ± 0,04 –103,7*

Т а б л и ц а  3.  Относительные различия с контролем вариантов полевых опытов с применением 
ростостимулирующих препаратов по уровню энзимо-антиоксидантной активности плодов V. corymbosum

T a b l e  3.  Relative differences from the control variants of field experiments using growth-stimulating drugs  
in the level of enzymatic-antioxidant activity of V. corymbosum fruits

Показатель Оксидат торфа, 0,4 % Экоберит, 2 % Экоберит, 4 % Экоберит, 8 %

Эксперимент на территории ЭБ
АОА (ДФПГ) +15,5 -40,7 –23,5 –9,5
Активность КАТ +20,7 +13,8 +114,7 +102,9
Активность ПО –25,9 +24,3 +49,0 –
Активность ПФО +33,2 –61,1 –50,0 –40,6
Активность СОД +25,1 –44,7 –45,1 –39,2
Совокупный эффект +68,6 –108,4 +45,1 +13,6

Эксперимент на территории КФХ
АОА (ДФПГ) –11,1 Не опр. –33,3 –31,4
Активность КАТ –71,6 – –25,9 –69,1
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Показатель Оксидат торфа, 0,4 % Экоберит, 2 % Экоберит, 4 % Экоберит, 8 %

Активность ПО +114,0 – +79,5 +109,2
Активность ПФО –18,0 – –37,8 –48,2
Активность СОД +22,9 – –58,6 –56,7
Совокупный эффект +36,2 – –76,1 –96,2

П р и м е ч а н и е. Прочерк (–) означает отсутствие статистически значимых по t-критерию Стьюдента различий 
с контролем при р < 0,05.

В полевом опыте на более плодородной почве в КФХ в общих с предыдущим экспериментом 
вариантах с применением Экоберита отмечено более выраженное, чем в предыдущем случае, 
отставание от контроля по общему уровню АОА в пределах 31–33 % при отсутствии заметного 
влияния концентрации препарата на величину данного показателя. При этом, в отличие от экс-
перимента на менее плодородной почве, здесь выявлено также отставание от контроля по уров-
ню АОА при использовании Оксидата торфа.

Что касается изменений активности отдельных защитных ферментов на фоне применения 
стимуляторов роста, то в их направленности и степени проявления установлены как сходные, 
так и противоположные закономерности, обусловленные преимущественно состоянием агро-
химического фона. Так, в опыте на ЭБ во всех без исключения вариантах с применением ро-
стостимулирующих препаратов показано усиление активности КАТ на 14–115 % по сравнению 
с контролем: минимальное – при использовании Оксидата торфа, а также 2%-го Экоберита, 
а максимальное – при применении 4%-го и в меньшей степени 8%-го раствора микробного пре-
парата (табл. 3).

Заметим, что при внесении последнего активизация работы КАТ сопровождалась усилени-
ем по сравнению с контролем активности ПО на 24–49 % при одновременном ослаблении тако-
вой ПФО и СОД – на 41–61 и 39–45 % соответственно. В варианте же с использованием Окси-
дата торфа наблюдалась противоположная картина, указывавшая на снижение активности ПО  
на 26 % при увеличении таковой ПФО и СОД на 33 и 25  %. Как видим, в ответной реакции  
ферментного комплекса плодов на применение стимуляторов роста проявился отчетливый си-
нергизм в изменении активности КАТ и ПО на фоне противоположных изменений таковой ПФО 
и СОД. В первом случае это свидетельствовало о совместном участии КАТ и ПО в утилизации 
Н2О2 и предотвращении развития окислительного стресса, тогда как синхронное ослабление ак-
тивности СОД и ПФО, находящихся между собой здесь в прямой взаимосвязи, могло указывать 
на переключение метаболизма с активного синтеза органических соединений на процессы со-
зревания плодов, что, скорее всего, являлось генетически детерминированной особенностью 
растений голубики, отмеченной нами также в более ранних исследованиях с использованием 
стимуляторов роста, причем степень проявления синергизма варьировалась в зависимости от 
химической природы последних [17].

Наблюдаемое же в наших исследованиях сопряженное снижение активности СОД, переводя-
щей супероксид-радикал в пероксид водорода, и ПФО, разлагающей последний, и проявляющих 
при этом прямое взаимодействие, могло указывать на ослабление противостояния клеточных 
структур окислительному стрессу с усилением накопления продуктов перекисного окисления 
липидов. На наш взгляд, применение Экоберита явилось своеобразным «триггером», запускав-
шим механизм синергического взаимодействия ПФО и СОД, что в определенной мере сдержи-
вало биосинтез биофлавоноидов, в том числе антоциановых пигментов [18], действующих как 
универсальный биохимический щит, обеспечивающий защиту тканей плода от оксидативного 
стресса путем нейтрализации свободных радикалов. Заметим, что и в работе В. А. Кузнецовой 
с соавт., посвященной исследованию антиоксидантных свойств семян сои амурской селекции 
у скороспелых сортов, также выявлена положительная корреляция между активностью ПФО 
и СОД [19].

Что же касается варианта опыта с применением Оксидата торфа, то в нем, напротив, наблю-
далось сходное по величине сопряженное усиление активности КАТ, ПФО и СОД (в пределах 

Окончание табл. 2
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21–33 %) относительно контроля, свидетельствовавшее о синергизме их взаимодействия в анти-
оксидантной защите и сопровождавшееся сходным по выразительности ослаблением активно-
сти ПО (табл. 3). На наш взгляд, в данном случае совместное действие СОД и КАТ обусловлено 
дисмутирующим влиянием первого на супероксидный анион-радикал до перекиси водорода и ее 
последующим расщеплением вторым ферментом на воду и кислород, тогда как синхронное уси-
ление активности КАТ и ПФО обусловлено необходимостью снижения уровня Н2О2, предотвра-
щающего повреждение тканей [20, 21]. Что же касается проявления на фоне внесения Оксидата  
торфа антагонизма в изменении активности КАТ и ПО, то объяснение этому следует искать 
в наиболее высоком в рамках эксперимента накоплении биофлавоноидов в плодах голубики, 
в том числе антоциановых пигментов [18], способствующем ингибированию ПО, генерирующей 
свободные радикалы в результате участия в разрушении последних, при одновременном стиму-
лировании КАТ, действующей исключительно как защитный фермент, разлагающий перекись 
водорода [22].

В аналогичном эксперименте на КФХ, в отличие от предыдущего, в изменении активности 
КАТ во всех общих с ним вариантах с применением стимуляторов роста установлено, напро-
тив, отставание от контроля на 26–72 %, наименьшее при внесении 4%-го раствора микробного 
препарата и наибольшее (причем практически одинаковое) – при применении Оксидата торфа 
и Экоберита 8%-й концентрации. Столь выразительное подавление активности данного фермен-
та сопровождалось ингибированием ее у ПФО на 18–48  %, а при использовании микробного 
препарата – также активности СОД на 57–59  %, что согласовывалось с показанным в табл. 3 
ослаблением защитных функций антиоксидантной системы плодов в целом при выраженном си-
нергизме его проявления у обозначенных ферментов. Но, как и в эксперименте на менее плодо-
родной почве, в данном опыте при использовании Оксидата торфа наблюдалось сходное с ним 
по величине усиление активности СОД по сравнению с контролем, что, очевидно, связано со 
специфическим действием данного препарата в стимуляции дополнительной защиты тканей 
плодов от окислительного стресса. 

Вместе с тем, в отличие от эксперимента на менее плодородной почве, здесь на фоне более 
значительного снижения энзимо-антиоксидантной активности плодов при использовании стиму-
ляторов роста имело место существенное усиление активности ПО по сравнению с контролем на 
80–114 % (табл. 3), прямо коррелировавшее с содержанием в плодах биофлавоноидов, в том числе 
антоциановых пигментов [18]. Скорее всего, в данном случае при более высоком уровне агрохи-
мического обеспечения растений происходила определенная перестройка в работе антиоксидант-
ного комплекса плодов, в результате которой приоритетная роль в защите клеточных структур от 
окислительного стресса отводилась ПО. Несмотря на возможное участие последней в деструкции 
биофлавоноидов, логично предположить наличие противодействия ей со стороны других менее 
активных энзимов, поскольку параметры накопления Р-витаминов в плодах опытных растений 
оказались даже несколько выше, чем в эксперименте на менее плодородной почве [18].

Нетрудно убедиться, что в обоих экспериментах весьма отчетливо проявились выраженные 
в разной степени различия с контролем по исследуемым характеристикам антиоксидантного 
комплекса плодов голубики, что указывало на специфичность их ответа на применение стиму-
ляторов роста в зависимости от эдафического фактора. На наш взгляд, для оценки их влияния на 
общую величину выявленных различий представлялось целесообразным для каждого варианта 
опыта произвести суммирование расхождений с контролем по всем исследуемым характеристи-
кам энзимо-антиоксидантного комплекса плодов с учетом их знака.

Как следует из табл. 3, независимо от уровня плодородия почвы, наиболее эффективным 
агроприемом, обеспечившим максимальную защиту клеточных структур от окислительного 
стресса, следовало признать внесение в приствольную зону посадок голубики 0,4%-го раствора 
Оксидата торфа. При этом на почве с менее высоким уровнем плодородия использование 4%-го 
раствора Экоберита уступало лидирующему агроприему по эффективности в 1,5 раза и в 5 раз – 
при использовании его 8%-го раствора, тогда как применение 2%-го раствора препарата ока-
залось вовсе неэффективным. На почве с более высоким уровнем плодородия общий уровень 
антиоксидантной защиты при применении Оксидата торфа почти в 2 раза уступал таковому  
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на менее плодородной почве при абсолютном доминировании негативного влияния Экоберита 
на комплекс антирадикальных свойств плодов, наиболее выраженного на фоне применения его 
8%-го раствора, и в 1,3 раза меньшей степени – при использовании 4%-го раствора.

Заключение. В результате сравнительного исследования в Южной агроклиматической зоне 
республики (Ганцевичский р-н Брестской обл.) в рамках двух полевых опытов с низким и высо-
ким уровнем плодородия почвы влияния биологических препаратов ростостимулирующего дей-
ствия – Оксидата торфа «Голубика» с микроэлементами в концентрации 0,4 % и нового микроб-
ного препарата Экоберит в концентрациях 2, 4 и 8 % на формирование энзимо-антиоксидантного 
комплекса плодов голубики высокорослой установлено, что уровень АОА, а также большинства 
окислительно-восстановительных ферментов определялся не только воздействием испытыва
емых агроприемов, но и уровнем плодородия почвы, и лишь для СОД ключевое значение в этом 
плане принадлежало первому фактору.

Независимо от состояния агрохимического фона, использование стимуляторов роста способ-
ствовало снижению общего уровня АОА, особенно на более плодородной почве. Показано, что 
на почве с низким уровнем плодородия в ответной реакции ферментного комплекса плодов на 
испытываемые агроприемы проявился отчетливый синергизм в изменении активности КАТ и ПО 
на фоне противоположных изменений активности ПФО и СОД. На более плодородной почве при 
использовании стимуляторов роста наблюдалось более выраженное, чем на менее плодородной, 
снижение активности КАТ, СОД и ПФО при существенном усилении активности ПО, прямо кор-
релировавшее с содержанием в плодах биофлавоноидов, в том числе антоциановых пигментов.

Установлено, что независимо от уровня плодородия почвы, наиболее эффективным агропри
емом, обеспечившим максимальную защиту клеточных структур плодов от окислительного стрес-
са, следовало признать внесение в приствольную зону посадок голубики 0,4%-го раствора Ок- 
сидата торфа. При этом на почве с низким уровнем плодородия использование 4%-го раствора 
Экоберита уступало лидирующему агроприему по эффективности в 1,5 раза, а при использова-
нии 8%-го – в 5 раз при абсолютной неэффективности 2%-го раствора. На почве с более высо-
ким уровнем плодородия общий уровень антиоксидантной защиты при применении Оксидата 
торфа почти вдвое уступал таковому на менее плодородной почве при абсолютном доминиро-
вании негативного влияния Экоберита на комплекс антирадикальных свойств плодов, наиболее 
выраженного на фоне применения его 8%-го раствора и уступавшего ему в 1,3 раза по данному 
признаку 4%-го раствора.
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О. А. Орловская, К. К. Яцевич, Л. В. Милько, А. В. Кильчевский

Институт генетики и цитологии Национальной академии наук Беларуси, Минск, Республика Беларусь

АНАЛИЗ ГЕНОВ, АССОЦИИРОВАННЫХ С МАССОЙ ТЫСЯЧИ ЗЕРЕН,  
У ЛИНИЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ С ИНТРОГРЕССИЯМИ  

ЧУЖЕРОДНОГО ГЕНЕТИЧЕСКОГО МАТЕРИАЛА

Аннотация. Из всех компонентов урожайности пшеницы (Triticum aestivum L.) особенно большое значение име-
ет масса 1 000 зерен (Thousand Grain Weight, TGW) как наиболее стабильный признак с высокой наследуемостью. 
Масса зерна определяется главным образом его размером (длиной и шириной). В данном исследовании в коллекции 
40 линий мягкой пшеницы с интрогрессией генетического материала видов рода Triticum и 15 родительских гено-
типов изучен полиморфизм генов TaGW2-6A, TaGW2-6В, TaTGW6-A1, TaGs3-4А, TaGs5-3А, TaGs3-D1, TaGASR7-A1, 
TaCKX6-D1, ТaD11-2A, TaCYP78A5, участвующих в формировании размера зерновки, для выявления их связи с мас-
сой зерна, а также оценена возможность сочетания высокой TGW и качества зерна у линий пшеницы с чужеродным 
генетическим материалом. Установлено, что данные гены оказывают значимый вклад в изменчивость изученных 
признаков, за исключением генов TaGW2-6A и TaD11-2А, для которых не выявлена роль в формировании морфомет
рических показателей и TGW соответственно. Во всей коллекции доля благоприятных гаплотипов/аллелей боль-
шинства генов была на высоком уровне (60,0–100,0 %). У генотипов с высокой TGW чаще всего отмечено следующее 
сочетание гаплотипов: TaGS3-D1а, H1c, Hap-6A-G, Hap-6B-2, TaD11-2A-HapI и Ap-HapII.

В среднем за двухлетний период у интрогрессивных линий длина зерновки была значимо выше, а ширина – 
значимо ниже, чем у сортов; TGW была больше, чем у родительских форм, но статистически значимо – только по 
сравнению с сородичами мягкой пшеницы. 19 интрогрессивных линий из 40 исследованных достоверно превышали 
исходный сорт по TGW, при этом 11 из них также характеризовались высокими показателями по содержанию белка 
и клейковины в зерне, что указывает на возможность создания линий с включением чужеродного генетического ма-
териала, сочетающих высокую массу и качество зерна.

Ключевые слова: мягкая пшеница, сородичи пшеницы, интрогрессивные линии пшеницы, гены, регулиру
ющие размер зерна, масса тысячи зерен

Для цитирования: Анализ генов, ассоциированных с массой тысячи зерен, у линий мягкой пшеницы с интро-
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ANALYSIS OF GENES ASSOCIATED WITH THOUSAND GRAIN WEIGHT IN COMMON WHEAT LINES 
WITH ALIEN GENETIC MATERIAL INTROGRESSIONS

Abstract. Among all yield components of wheat (Triticum aestivum L.), thousand grain weight (TGW) is especially im-
portant as the most stable trait with high heritability. Grain weight is mainly determined by its size (length and width). Poly-
morphism of TaGW2-6A, TaGW2-6B, TaTGW6-A1, TaGS3-4A, TaGS5-3A, TaGS3-D1, TaGASR7-A1, TaCKX6-D1, TaD11-2A,  
and TaCYP78A5 genes, involved in the regulation of grain size, was analyzed in the collection of 40 common wheat lines with 
introgressions of Triticum species genetic material and 15 parental genotypes. The aim was to identify the association of al-
lelic variants of these genes with grain weight and to assess the potential for combining high TGW with grain quality in wheat 
lines with alien genetic material. It was established that these genes significantly contribute to the variability of the studied 
traits, except for TaGW2-6A and TaD11-2A, for which no role was identified in the formation of morphometric parameters and 
TGW, respectively. The favorable haplotypes/alleles frequency for most genes was high (60.0–100.0 %) across the collection. 
Haplotype combination TaGS3-D1a, H1c, Hap-6A-G, Hap-6B-2, TaD11-2A-HapI, and Ap-HapII was most frequent in geno-
types with high TGW.

On average over the two-year study period, introgression lines exhibited significantly greater grain length but signifi-
cantly lower grain width compared to varieties; TGW was higher than in the parental forms, but statistically significant supe-
riority was noted only in comparison with common wheat relatives. Among the studied 40 introgression lines, 19 significantly 
surpassed the original variety in TGW, with 11 of these also demonstrating high grain protein and gluten content. The results 
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indicate the possibility of obtaining wheat lines with alien genetic material combining high grain weight with improved grain 
quality.

Keywords: common wheat, wheat relatives, wheat introgression lines, genes regulating grain size, thousand grain weight
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Введение. Чтобы обеспечить зерном постоянно растущее население планеты, производство 
пшеницы в мире должно увеличиться на 40,0 % к 2030 г. [1]. Известно, что сородичи мягкой пше-
ницы используются для улучшения генофонда культивируемых сортов (Triticum aestivum  L.), 
так как обладают рядом хозяйственно полезных признаков [2]. Нами созданы линии пшеницы 
с включением генетического материала T. dicoccoides (Körn. ex Aschers. et Graebn.) Schweinf., 
T. dicoccum Schrank ex Schuebl., T. durum Desf., T. spelta L., T. kiharae Dorof. et Migusch. и вы-
явлен положительный эффект чужеродного генетического материала на питательную ценность 
зерна [3]. Отрицательная зависимость между качеством зерна и продуктивностью наряду с уча-
стием множества генов в регуляции данных признаков существенно усложняет одновременное 
улучшение урожайности и качества зерна пшеницы [4]. В связи с этим представляет интерес 
оценка влияния чужеродного генетического материала на показатели продуктивности пшеницы 
у интрогрессивных линий.

Из всех компонентов урожайности пшеницы особенно большое значение имеет масса 
1 000 зерен (Thousand Grain Weight, TGW) как наиболее стабильный признак с высокой наследу- 
емостью  [5]. Масса зерна определяется главным образом его размером (длиной и шириной). 
Гены, контролирующие размер и массу зерна, подробно исследованы у риса. Идентифицировано 
несколько важных сигнальных путей и компонентов, связанных с данными признаками [6]. Напри-
мер, ген GW2, который кодирует убиквитинлигазу E3, регулирует ширину зерна и TGW, ограни-
чивая деление клеток. GS2 кодирует фактор транскрипции и влияет на размер зерен, способствуя  
росту и пролиферации клеток. Молекулярное клонирование генов пшеницы затруднено из-за 
сложного генома данной культуры, однако с появлением более качественных эталонных геномов 
мягкой пшеницы и ее сородичей эффективность клонирования повысилась и за последнее десяти
летие был клонирован ряд генов, связанных с увеличением TGW пшеницы, которые являются 
ортологами генов риса [5]. В результате генетического анализа популяции рекомбинантных ин-
бредных линий F6, полученной от скрещивания сортов пшеницы с мелкими и крупными зернами, 
выявлено 5 стабильных локусов количественных признаков (Quantitative Trait Loci, QTL), ассоци-
ированных с TGW, причем большинство из них совпадали по локализации с QTL, связанными 
с длиной и/или шириной зерна, что подтверждает тесную связь между морфометрическими по-
казателями и массой зерна [7]. Установлено, что многие гены-кандидаты связаны с метаболизмом 
и транспортом фитогормонов (например, цитокинина, гиббереллина, ауксина, брассиностероида 
и этилена), а таже углеводов и белков зерна; участвуют в контроле роста и деления клеток [8].  
Ранее в коллекции 40 линий мягкой пшеницы с генетическим материалом T. dicoccoides, T. di-
coccum, T. durum, T. spelta, T. kiharаe и их родительских форм нами были проанализированы  
гены, играющие важную роль в синтезе крахмала (TaSus2-2A, TaSus2-2B, TaSus1-7A, TaSus1-7B, 
TaCWI-4A, TaCWI-5D, TaAGP-S1-7A, TaAGP-L-1B, TaBT1-6B), ассоциированные с признаками «про-
дуктивная кустистость», «число зерен с колоса» и «масса 1 000 зерен» [9].

Целью данного исследования является изучение генов TaGW2-6A, TaGW2-6В, TaTGW6-A1, 
TaGs3-4А, TaGs5-3А, TaGs3-D1, TaGASR7-A1, TaCKX6-D1, ТaD11-2A, TaCYP78A5, участвующих 
в формировании размера зерновки пшеницы, для выявления их связи с массой зерна в коллек-
ции интрогрессивных линий пшеницы и их родительских форм, а также оценка возможности 
сочетания высокой TGW и качества зерна у линий пшеницы с чужеродным генетическим мате-
риалом.

Материалы и методы исследования. Изучали 40 линий яровой мягкой пшеницы с интро-
грессией генетического материала тетраплоидных (T. dicoccoides, T. dicoccum, T. durum) и гекса-
плоидных (T. spelta, T. kiharae) видов рода Triticum и 15 родительских форм (10 сортов T. aestivum L.  



и 5 образцов сородичей мягкой пшеницы). Образцы сородичей пшеницы получены из коллек-
ции ВИР. Растения выращивали на экспериментальных полях Института генетики и цитологии 
НАН Беларуси (г. Минск) в 2022‒2023 гг. на дерново-подзолистой супесчаной почве. В течение 
двух вегетационных сезонов учитывали морфометрические показатели (длину и ширину зерна), 
TGW, общее содержание белка и клейковины в зерне, качество клейковины.

Для выделения ДНК из проростков пшеницы использовали набор реагентов «АртДНК» 
(АртБиоТех, Республика Беларусь) согласно протоколу производителя. Концентрацию ДНК 
определяли на спектрофотометре NanoDrop 8000 (Thermo Fisher Scientific, США). Идентифика-
цию полиморфных вариантов гена TaGW2-6А проводили при помощи методик, предложенных 
в работах [10, 11], TaGW2-6B – в работе [12], TaGS3-4A – [13], TaGs5-3А – [14], TaD11-2А – [15],  
TaCYP78A5 – [16]. Полиморфизмы генов TaTGW6-A1, TaGASR7-A1, TaGs3-D1, TaCKX-D1 опре-
деляли с использованием технологии конкурентной аллель-специфической ПЦР (Kompetitive 
Allele Specific PCR, KASP) [17].

Общее содержание белка и клейковины в зерне, качество клейковины определяли на инфракрас-
ном анализаторе «Инфра ЛЮМ ФТ-12» (Люмэкс, Россия). Для оценки качества клейковины исполь-
зовали индекс деформации клейковины (ИДК). Согласно значениям этого показателя выделяли 
сильную клейковину (45–77 усл. ед., I группа качества), удовлетворительно слабую (78–102 усл. ед., 
II группа качества) и неудовлетворительно слабую (более 102 усл. ед., III группа качества).

Результаты эксперимента обобщены с применением методов описательной статистики и дис-
персионного анализа в программных пакетах Statistica 10.0 (StatSoft, США).

Результаты и их обсуждение. Установлено достоверное влияние генотипа, условий года вы-
ращивания и их взаимодействия на формирование изученных признаков (р < 0,001). Исследова-
ние нашей коллекции показало, что сорта значимо уступали родственным видам по длине зерна, 
но превосходили их по ширине в оба года исследования. Самая высокая длина зерна отмечена 
у образца T. kiharae (0,82 см), который среди сородичей T. aestivum характеризовался одним из 
самых высоких значений и по ширине зерна (0,29 см), уступая только T. spelta к-1731 (0,31 см). 
Благодаря крупному размеру зерен T. kiharae и T. spelta к-1731 обладали и высокими показате-
лями по TGW – 44,55 и 42,68 г соответственно. По данному признаку они превышали не только 
других сородичей пшеницы (36,65–39,39 г), но и большинство сортов (36,13–47,96 г). Сорта мяг-
кой пшеницы и виды рода Triticum достоверно не различались по TGW. Интрогрессивные линии 
по изученным признакам были ближе к сортам, при этом длина зерновки была значимо выше, 
а ширина – значимо ниже (табл. 1).

Т а б л и ц а  1.  Значения показателей размера и массы зерен в группах генотипов пшеницы  
в среднем за два года (X ± SEM)

T a b l e  1.  Mean values of grain size and weight traits in the groups of wheat genotypes  
for two-year period (X ± SEM)

Признак Сорта Сородичи пшеницы Интрогрессивные линии

Длина зерновки, см 0,62 ± 0,002 0,79 ± 0,004* 0,63 ± 0,001*

Ширина зерновки, см 0,32 ± 0,001 0,28 ± 0,002* 0,31 ± 0,0007*

Масса 1 000 зерен, г 41,24 ± 0,29 40,21 ± 0,31 41,88 ± 0,16

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2 X – средние значения признаков, SEM – стандартная ошибка среднего; * – ста-
тистически значимые различия по сравнению с группой «Сорта» при р < 0,05.

В среднем за два года в группе интрогрессивных линий TGW составила 41,88 г и была до-
стоверно выше, чем в группе родственных видов (40,21 г), но статистически не отличалась от по-
казателя в группе сортов (41,24 г). При этом 19 из 40 интрогрессивных линий значимо превыша-
ли родительский сорт по TGW. Самые высокие значения по данному показателю отмечены для 
линий, созданных с участием T. durum (195-3 (54,88 г), 196-1 (47,01 г), 226-7 (45,69 г)) и T. kiharae 
(25-2 (48,0 г) и 19 (46,72 г)).

Нами оценена возможность сочетания высокой TGW и качества зерна (содержание бел-
ка и сырой клейковины в зерне, качество клейковины) у генотипов пшеницы с интрогрессией 

284	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 4, pp. 282–291



чужеродного генетического материала. Для селекции пшеницы такие генотипы представляют 
большую ценность, так как между содержанием белка в зерне и продуктивностью часто суще-
ствует отрицательная корреляция [4]. В табл. 2 представлены данные для 11 интрогрессивных 
линий, превосходящих родительские сорта по комплексу хозяйственно ценных признаков. Все 
интрогрессивные линии достоверно превышали родительские сорта по TGW, а подавляющее их 
большинство также превосходило их по содержанию белка и клейковины в зерне. По качеству 
клейковины значимых различий между линиями и исходными сортами не обнаружено: индекс 
деформации клейковины находился в диапазоне 85,75–91,50 усл. ед., что соответствует II группе 
качества.

Т а б л и ц а  2.  Значения основных показателей качества зерна и массы 1 000 зерен  
у генотипов пшеницы в среднем за два года (X ± SEM)

T a b l e  2.  Mean values of the main grain quality indicators and thousand-grain weight  
of wheat genotypes for two-year period (X ± SEM)

Генотип Линия Масса 1 000 зерен, г Содержание белка  
в зерне, %

Содержание клей-
ковины в зерне, %

Группа качества 
клейковины

Саратовская 29 43,43 ± 0,84 16,78 ± 0,04 31,50 ± 0,20 II
Фестивальная 36,13 ± 0,37 20,10 ± 0,43 36,30 ± 1,41 II
Chinese Spring 39,88 ± 0,73 16,65 ± 0,17 28,93 ± 0,76 II
Белорусская 80 39,49 ± 0,66 16,73 ± 0,18 29,50 ± 0,15 II

T. kiharae × Саратовская 29
19 46,72 ± 0,80* 19,95 ± 0,20* 36,93 ± 1,57* II 

25-2 48,00 ± 1,54* 18,58 ± 0,70* 34,15 ± 1,53* II

T. kiharae × Фестивальная
28 39,40 ± 0,52* 19,53 ± 0,04 35,30 ± 1,24 II

34-1 38,43 ± 1,58* 20,00 ± 0,75 37,40 ± 2,08 II
T. dicoccoides × Фестивальная 15-7-1 41,06 ± 0,75* 19,08 ± 0,27 34,25 ± 1,73 II
Chinese Spring × T. durum 184-1/6 42,63 ± 0,93* 19,53 ± 0,56* 37,45 ± 1,79* II

T. durum × Chinese Spring
190-4/1 42,50 ± 0,68* 19,20 ± 0,31* 36,70 ± 1,24* II
195-3 54,88 ± 0,71* 18,83 ± 0,26* 37,60 ± 0,58* II
196-1 47,01 ± 0,62* 17,03 ± 0,27* 32,45 ± 0,58* II

T. durum × Белорусская 80
221-1 43,76 ± 0,83* 17,55 ± 0,15 33,68 ± 0,71* II
226-7 45,69 ± 0,41* 18,45 ± 0,17* 35,30 ± 0,14* II

П р и м е ч а н и е. * – статистически значимо превышает родительский сорт при р < 0,05.

Гены пшеницы, которые участвуют в контроле роста и деления клеток и тем самым влияют на 
размер зерна, часто ассоциированы с одним из основных параметров урожайности – TGW. Одним 
из первых среди таковых был изучен ген TaGW2. В промоторных областях гомеологичных генов 
TaGW2-6A и TaGW2-6В, расположенных на хромосомах 6A и 6B, обнаружено 8 и 11 однонуклео-
тидных замен (SNP) соответственно, ассоциированных с шириной и массой зерна. На основе дан-
ных SNP выделено 2 гаплотипа TaGW2-6A (Hap-6A-A и Hap-6A-G) [10] и 4 гаплотипа TaGW2-6В 
(Hap-6B-1, Hap-6B-2, Hap-6B-3, Hap-6B-4) [12]. В исследованиях зарубежных ученых встречаются 
различные сведения об ассоциации гаплотипов гена TaGW2-A1 с признаками продуктивности. Так, 
в работе Z. Su et al., 2011 [18] выявлена связь Hap-6A-А с высокой массой и шириной зерна; а в ис-
следовании X. Zhang et al., 2013 [10] в качестве благоприятного гаплотипа выступал Hap-6A-G, по-
этому оба аллеля принято считать благоприятными. В нашей коллекции подавляющее большин-
ство генотипов (80,0 %) имели гаплотип Hap-6A-G, для которого показано статистически значимое 
превосходство по ширине зерна по сравнению с гаплотипом Hap-6A-А, при этом связи указанных 
гаплотипов с TGW нами не выявлено (табл. 3), что согласуется с данными других исследователей. 
Например, при изучении коллекции CIMMYT гаплотип Hap-6A-G встречался с более высокой ча-
стотой, чем Hap-6A-А, а ассоциация их с TGW также не обнаружена [5].

В гене TaGW2-6A полиморфные варианты идентифицированы не только в промоторе, но 
и в кодирующей области. В частности, в восьмом экзоне выявлена вставка основания T в по-
ложении 977 п. н., которая приводит к образованию усеченного белка (328 аминокислот вме-
сто 424) и увеличению массы зерна [11]. Мутантный аллель TaGW2-6A нами обнаружен только  
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Т а б л и ц а  3.  Сравнение средних значений признаков размера и массы зерна в группах генотипов пшеницы 
с различными гаплотипами/аллелями генов, участвующих в контроле роста и деления клеток

T a b l e  3.  Comparison of mean grain size and weight traits in the groups of wheat genotypes  
with different haplotypes/alleles of genes controlling cell growth and division

Генотип Масса 1 000 зерен, г Длина зерновки, см Ширина зерновки, см

TaGW2-6A (промотор)
Hap-6A-G 41,58 ± 0,15 0,637 ± 0,001 0,312 ± 0,0006
Hap-6A-А 41,73 ± 0,23 0,661 ± 0,003 0,304 ± 0,001
р 0,64 0,000 0,000

TaGW2-6A (восьмой экзон)
Дикий аллель 41,40 ± 0,13 0,642 ± 0,001 0,310 ± 0,0007
Мутантный аллель 43,37 ± 0,46 0,645 ± 0,004 0,310 ± 0,002
р 0,000002 0,42 0,87

TaGS3-4A
HAP-4A-2 43,08 ± 0,54 0,656 ± 0,004 0,314 ± 0,002
HAP-4A-3 40,88 ± 0,18 0,648 ± 0,002 0,305 ± 0,0009
HAP-4A-5 42,51 ± 0,19 0,631 ± 0,002 0,317 ± 0,0009
р 0,000 0,000 0,000

TaGS3-D1
TaGS3-D1а 42,74 ± 0,16 0,646 ± 0,002 0,314 ± 0,0008
TaGS3-D1b 40,26 ± 0,20 0,637 ± 0,002 0,305 ± 0,001
р 0,000 0,000 0,0002

TaGS5-3А
TaGS5-3А-Т 41,35 ± 0,17 0,64 ± 0,001 0,311 ± 0,0008
TaGS5-3А-G 42,14 ± 0,19 0,65 ± 0,002 0,308 ± 0,001
р 0,003 0,000 0,06

TaGASR7-A1
H1g 42,52 ± 0,24 0,656 ± 0,002 0,307 ± 0,001
H1c 41,14 ± 0,15 0,637 ± 0,001 0,311 ± 0,0008
р 0,000 0,000 0,0004

TaD11-2А
TaD11-2А-HapI 41,55 ± 0,14 0,629 ± 0,001 0,313 ± 0,0007
TaD11-2А-HapII 41,89 ± 0,33 0,699 ± 0,004 0,296 ± 0,001
р 0,310 0,000 0,000

TaCYP78A5-2A
Ap-HapI 36,22 ± 0,44 0,743 ± 0,005 0,279 ± 0,002
Ap-HapII 42,05 ± 0,13 0,634 ± 0,001 0,313 ± 0,0006
р 0,000 0,000 0,000

П р и м е ч а н и е. р – уровень значимости различий между гаплотипами/аллелями. Полужирным шрифтом вы-
делены статистически значимые различия.

у 6 генотипов (сорт Любава и 5 интрогрессивных линий), которые значимо превосходили гено-
типы с диким аллелем по TGW, а по длине и ширине зерновки различия были статистически 
недостоверными (табл. 3). Наши данные подтверждают результаты, полученные в работе Z. Yang 
et al. [11], в которой при исследовании 22 сортов пшеницы инсерция выявлена только у 3 сортов 
и показано существенное возрастание TGW у образцов с мутантным аллелем.

Среди изученных нами генотипов пшеницы выявлены только благоприятные гаплотипы 
гена TaGW2-6В – Hap-6B-1 (1,8 %) и Hap-6B-2 (98,2 %), что объясняется их широким распростра-
нением во всех регионах, культивирующих пшеницу [12].

Генами, отвечающими как за массу, так и за размер зерен пшеницы, являются также TaGS3-4A,  
TaGS3-D1, TaGS5-3А и TaGASR7-A1, для которых известны следующие благоприятные гапло-
типы: HAP-4A-1 и HAP-4A-2 (TaGS3-4A), TaGS-D1а (TaGS3-D1), TaGS5-3A-T (TaGS5-3А) и H1c 
(TaGASR7-A1) [13, 14, 19]. В нашей коллекции благоприятный гаплотип HAP-4A-2 имели только 
3,6 % генотипов (рисунок), в то время как неблагоприятный гаплотип HAP-4A-3 – 56,36 %, что 
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соответствует данным других ученых, которые показали, что доля благоприятных гаплотипов 
гена TaGS3-4A в мировой коллекции пшеницы была на низком уровне [13]. Следует отметить, 
что 40,0 % исследованных нами генотипов несли гаплотип HAP-4A-5, а их TGW и ширина зер-
новки были на уровне благоприятного гаплотипа HAP-4A-2 (табл. 3).

Благоприятный аллель TaGS-D1а выявлен нами у 60,0 % генотипов. Однако сорта белорус-
ской селекции Рассвет, Дарья, Тома, Любава и Ласка имели неблагоприятный аллель TaGS-D1b. 
Вероятно, в нашем регионе аллель TaGS-D1а не получил широкого распространения. Например, 
исследование 617 линий из 18 стран показало высокую частоту встречаемости TaGS-D1а среди 
образцов из Японии (87,5 %), Австралии (87,1 %), Канады (83,3 %). У генотипов из европейского 
региона доля TaGS-D1а была гораздо ниже и, как правило, не достигала 50,0 % [20].

В работах зарубежных авторов показан аддитивный эффект между благоприятными гапло-
типами генов TaGW2-6A/TaGW2-6В и TaGS3-4A/TaGS3-D1 [12, 13]. Из 6 комбинаций гаплотипов 
TaGS3-4A/TaGS3-D1, выявленных в нашей коллекции, наиболее благоприятными сочетаниями 
были HAP-4A-2/TaGS3-D1а и HAP-4A-5/TaGS3-D1а. Для генотипов с данными комбинациями га-
плотипов TGW в среднем составила 43,08 и 42,86 г соответственно, что значимо выше, чем у ге-
нотипов с другими комбинациями – TaGS3-4A/TaGS3-D1 (34,44–42,40 г). Следует отметить, что 
у тетраплоидных генотипов (T. dicoccoides, T. dicoccum, линии 11-1 и 13-3), у которых нет гена 
TaGS3-D1 из-за отсутствия D-генома, а ген TaGS3-4A представлен неблагоприятным гаплоти-
пом HAP-4A-3, обнаружены самые низкие значения TGW и ширины зерновки. В нашей коллек-
ции выявлены только благоприятные гаплотипы генов TaGW2-6A/TaGW2-6В, при этом сочета-
ние Hap-6A-G/Hap-6B-1 обеспечивает наибольшую TGW и ширину зерновки (44,87 г и 0,318 мм  
соответственно).

Генотипирование нашей коллекции по генам TaGS5-3A и TaGASR7-A1 выявило, что для по-
давляющего числа сортов характерны аллели TaGS5-3A-T и H1c, в то время как для большинства 
сородичей пшеницы – TaGS5-3A-G и H1g соответственно, что согласуется с данными литерату-
ры. Установлено, что аллель TaGS5-3A-T характерен главным образом для современных сортов 
(67,73 %), в то время как у стародавних сортов данный аллель имел частоту только 12,98 %, у тет
раплоидных образцов – 5,88 %, а у диплоидных сородичей пшеницы не встречался вовсе [14].
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Особое значение имеют гены, оказывающие влияние на метаболизм цитокининов, ауксинов 
и брассиностероидов, поскольку эти гормоны регулируют широкий спектр физиологических 
процессов, включая рост, развитие и иммунитет растений. Гены, которые участвуют в регуля-
ции работы данных фитогормонов, идентифицированы у пшеницы. Так, известно 5 гаплотипов 
гена TaCKX6-D1 (a–e), который кодирует фермент цитокининдегидрогеназу (CKX), отвечающий 
за деактивацию цитокининов [21]. Ген TGW6-A1 кодирует белок с активностью ИУК-глюкозо-
гидролазы и играет важную роль в повышении TGW, так как индол-3-уксусная кислота (ИУК) 
является наиболее распространенным природным ауксином, который активирует деление и рас-
тяжение клеток [22]. Гены TaD11 кодируют ферменты, участвующие в биосинтезе брассиносте-
роидов. У пшеницы выявлены 2 гаплотипа гена TaD11-2A (TaD11-2А-HapI и TaD11-2А-HapII),  
1-й из которых ассоциирован с большей шириной зерна и TGW [15]. Анализ транскриптома 
и гормонального метаболома показал, что ген TaCYP78A5 участвует в синтезе ауксина (способ-
ствует его накоплению) и экспрессируется в завязи и семенной оболочке зерна пшеницы. Пять 
SNP в промоторной области данного гена определяют 2 гаплотипа (Ap-HapI и Ap-HapII) и вли
яют на TGW и урожайность пшеницы [16]. 

KASP-генотипирование нашей коллекции выявило у всех генотипов наличие неблаго
приятного гаплотипа TaCKX6-D1b и благоприятного гаплотипа TaTGW6-A1a. Результаты иссле-
дований зарубежных ученых показали, что благоприятный гаплотип TaCKX6-D1а очень редко 
встречается в генофонде европейских сортов [5], а гаплотип TaTGW6-A1a, напротив, подвергался 
положительному селекционному отбору и обнаружен более чем у 80,0 % генотипов из 242 сор
тов зарубежной (в том числе китайской) селекции [22]. Генотипы с гаплотипами TaD11-2А-HapI  
и Ap-HapII характеризовались большей шириной зерновки и TGW, чем с TaD11-2А-HapII  
и Ap-HapI (табл. 3), при этом все исследованные нами сорта имели благоприятные гаплотипы 
генов TaD11-2А и TaCYP78A5.

Во всей коллекции доля благоприятных гаплотипов/аллелей большинства генов была на вы-
соком уровне (60,0–100,0 %), но у сородичей пшеницы она, как правило, была меньше, чем у сор
тов (рисунок). Например, мутантный аллель TaGW2-6A и гаплотип HAP-4A-2 гена TaGS3-4A, 
ассоциированные с высокой TGW, отсутствовали у всех родственных видов (рисунок). Среди об-
разцов сородичей пшеницы благоприятный гаплотип TaD11-2А-HapI выявлен только у T. dicoc-
cum и T. spelta, а Ap-HapII – у T. dicoccum и T. kiharae. Полученные результаты указывают на от-
бор гаплотипов, ассоциированных с повышенной TGW, в процессе селекции, что подтверждает 
результаты исследований зарубежных коллег, которые установили, что HAP-4A-2, TaD11-2A-HapI  
и Ap-HapII встречались чаще у современных, чем у стародавних сортов [13, 15, 16]. Но если бла-
гоприятный аллель TaGS3-D1а имели только 50,0 % сортов нашей коллекции, то все изученные 
гексаплоидные образцы сородичей пшеницы несли данный аллель (у тетраплоидных образцов 
ген TaGS3-D1 отсутствует, поскольку располагается на D-геноме). Следует отметить, что боль-
шая часть линий пшеницы с чужеродным генетическим материалом имела предпочтительные 
гаплотипы изученных генов, за исключением TaGW2-6A и TaGS3-4A (рисунок), благоприятные 
варианты которых редко встречаются во всех регионах мира, выращивающих пшеницу. Для 
большинства генотипов с высокой TGW характерен следующий набор гаплотипов: TaGS3-D1а, 
H1c, Hap-6A-G, Hap-6B-2, TaD11-2A-HapI и Ap-HapII, что позволяет рассматривать данный набор 
как потенциально благоприятный для увеличения массы зерна пшеницы в условиях Беларуси.

Заключение. В коллекции из 55 генотипов пшеницы, включающей сорта T. aestivum L., об-
разцы видов рода Triticum и интрогрессивные линии, полученные на их основе, определен ал-
лельный состав 10 генов, ассоциированных с размером и массой зерен: TaGW2-6A, TaGW2-6В, 
TaTGW6-A1, TaGs3-4А, TaGs5-3А, TaGs3-D1, TaGASR7-A1, TaCKX6-D1, ТaD11-2A, TaCYP78A5-2А. 
Данные гены оказывали значимый вклад в изменчивость изученных признаков, за исключением 
генов TaGW2-6A и TaD11-2А, для которых не выявлена роль в формировании морфометрических 
показателей зерна пшеницы и TGW соответственно. Во всей коллекции доля благоприятных 
гаплотипов/аллелей большинства генов была на высоком уровне (60,0–100,0 %); редко встреча-
лись благоприятные гаплотипы генов TaGW2-6A (10,9 %) и TaGS3-4A (3,6 %), которые не полу-
чили широкого распространения во всех регионах, выращивающих пшеницу. У сортов частота 
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встречаемости предпочтительных гаплотипов/аллелей была выше, чем у родственных видов, 
что подтверждает их отбор в процессе селекции, большая часть интрогрессивных линий имела 
варианты изученных генов, ассоциированные с повышенной TGW. У генотипов с высокой TGW 
чаще всего отмечено следующее сочетание гаплотипов: TaGS3-D1а, H1c, Hap-6A-G, Hap-6B-2, 
TaD11-2A-HapI и Ap-HapII.

Установлено, что у интрогрессивных линий в среднем за двухлетний период исследования 
значения изученных признаков были ближе к значениям сортов, при этом длина зерновки была 
значимо выше, а ширина – значимо ниже. TGW интрогрессивных линий больше, чем у родитель-
ских форм, но статистически значимое превосходство установлено только по сравнению с род-
ственными видами. 19 интрогрессивных линий из 40 изученных достоверно превышали роди-
тельский сорт по TGW, при этом 11 из них также характеризовались высокими показателями по 
содержанию белка и клейковины в зерне, что указывает на возможность создания линий с вклю-
чением чужеродного генетического материала, сочетающих высокую массу и качество зерна.
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ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РОСТА  
ПРОРОСТКОВ САХАРНОЙ СВЕКЛЫ ПРИ ПРЕДПОСЕВНОЙ ОБРАБОТКЕ СЕМЯН 

БРАССИНОСТЕРОИДАМИ

Аннотация. В статье приведены результаты анализа проростков сахарной свеклы, семена которых перед посе-
вом были инкрустированы защитно-стимулирующими составами (ЗСС) на основе поливинилацетатной дисперсии 
(ПВА), содержащими брассинолид (БЛ, ЗСС-БЛ) или эпибрассинолид (ЭБЛ, ЗСС-ЭБЛ) в концентрации 10–8 М. Изу
чены ростовые параметры, содержание фотосинтетических пигментов и фотосинтетическая активность растений. 
Установлено, что обработка семян ЗСС-ЭБЛ обеспечила увеличение массы корня проростков на 56 % относительно 
контроля. Методом PAM-флуориметрии выявлено, что ЗСС-БЛ снижает нерегулируемые потери энергии фотосисте-
мы (ФС) II (Y(NO)) на 24 % и повышает эффективность работы ФС II (Y(II)) на 62 %.

Ключевые слова: сахарная свекла, Beta vulgaris, брассиностероиды, брассинолид, эпибрассинолид, предпосев-
ная обработка семян, фотосинтез, PAM-флуориметрия

Для цитирования: Физиолого-биохимические особенности роста проростков сахарной свеклы при пред-
посевной обработке семян брассиностероидами / А. А. Боровик, П. А. Небышинец, Т. В. Самович, Н. А. Ламан // 
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PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL FEATURES OF SUGAR BEET SEEDLING GROWTH  
UNDER PRE-SOWING SEED TREATMENT WITH BRASSINOSTEROIDS

Abstract. The article presents the results of the analysis of sugar beet seedlings whose seeds were encrusted before  
sowing with protective-stimulating compositions (PSC) based on polyvinyl acetate dispersion (PVA) containing either brassi-
nolide (BL, PSC-BL) or epibrassinolide (EBL, PSC-EBL) at a concentration of 10–8 M. Growth parameters, photosynthetic 
pigment content, and photosynthetic activity of plants were studied. It was found that seed treatment with PSC-EBL provided 
an increase in the root mass of seedlings by 56 % relative to the control. Using PAM-fluorimetry, it was revealed that PSC-BL 
reduces unregulated energy losses of photosystem (PS) II (Y(NO)) by 24 % and increased the efficiency of PS II (Y(II)) by 62 %.

Keywords: sugar beet, Beta vulgaris, brassinosteroids, brassinolide, epibrassinolide, pre-sowing seed treatment, photo-
synthesis, PAM-fluorimetry

For citation: Borovik A. A., Nebyshinets P. A., Samovich T. V., Laman N. A. Physiological and biochemical features of 
sugar beet seedling growth under pre-sowing seed treatment with brassinosteroids. Vestsi Natsyyanal’nai akademii navuk Be-
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Введение. Сахарная свекла (Beta vulgaris L. ssp. vulgaris var. altissima) – важная техническая 
культура умеренной климатической зоны, обеспечивающая до 30–40 % мирового производства 
сахара [1, 2]. Наряду с сахарной свеклой, хозяйственно значимыми формами рода Beta являются 
столовая свекла (Beta vulgaris ssp. vulgaris var. vulgaris), кормовая свекла и листовая свекла ман-
гольд (Beta vulgaris ssp. vulgaris var. cicla) [3].

В Республике Беларусь выращивание сахарной свеклы играет важную роль в обеспечении 
продовольственной безопасности и экспортного потенциала страны [4]. Однако стабильное раз-
витие отрасли сталкивается с рядом лимитирующих факторов. Анализ климатических данных 
последних десятилетий продемонстрировал учащение продолжительных засушливых перио-
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дов в середине и конце вегетационного сезона. Так, в засушливые годы (2010, 2015, 2018, 2022)  
потери урожая сахарной свеклы превысили 30 % и значительно снизилась сахаристость корне-
плодов – с 18–20 до 14–15 % [5, 6].

Проблему также представляет и эндогенный дефицит питания проростков современных од-
носемянных гибридов. Эволюционный переход от многосемянных диких форм к технологич-
ным односемянным, удобным для механизированного сева, привел к существенному сокраще-
нию стартовых запасов питательных веществ для прорастающего зародыша. Немаловажным 
аспектом является не только общая масса, но и доля зародыша в структуре семени, которая со-
ставляет 20–30 %. Это означает, что ограниченный запас питательных веществ, получаемый за-
родышем культурной свеклы для старта, лимитирует энергию прорастания, рост и устойчивость 
проростков. Дополнительным негативным фактором является наличие в паренхимной ткани пе-
рикарпия ингибиторов прорастания, которые замедляют и подавляют всхожесть, вынуждая про-
водить более мелкую заделку семян [7].

Ситуация усугубляется высокой импортозависимостью в семеноводстве сахарной свеклы, 
которая достигает для Республики Беларусь 90–95 % [8]. Низкая эффективность отечественного 
семеноводства, связанная с неполным вызреванием семян на втором году вегетации в погодных 
условиях Беларуси и отсутствием заводов по их дражированию, увеличивает перечень проблем.

В связи с этим актуальным представляется разработка и применение защитно-стимулиру-
ющих составов (ЗСС) для предпосевной обработки семян, которые позволили бы компенсиро-
вать эндогенный дефицит питания, нивелировать действие ингибиторов прорастания и повы-
сить стрессоустойчивость проростков на начальных этапах онтогенеза. Среди широкого спектра 
физиологически активных соединений, способных эффективно решать эти задачи, особого вни-
мания заслуживают брассиностероиды (БС).

БС представляют собой класс полигидроксилированных стероидных фитогормонов, к кото-
рым относятся брассинолиды (БЛ) и их стереоизомеры эпибрассинолиды (ЭБЛ). Они обладают 
высокой физиологической активностью в сверхнизких концентрациях (10–6–10–10 М) [9, 10]. В ряде 
работ показано, что БС участвуют в регуляции широкого спектра физиологических процессов: 
стимуляции деления и растяжения клеток, индукции синтеза стресс-индуцированных белков, ак-
тивации антиоксидантной системы, стабилизации клеточных мембран и повышении эффективно-
сти функционирования фотосинтетического аппарата в неблагоприятных условиях [11–13].

Вместе с тем, несмотря на доказанную эффективность БС в регуляции роста и развития мно-
гих видов растений, данные об их действии на представителей семейства Amaranthaceae остают-
ся фрагментарными.

Цель данного исследования – определить влияние предпосевной обработки семян ЗСС-БЛ 
и ЗСС-ЭБЛ в концентрации 10–8 М на морфофизиологические параметры и функциональное 
состояние фотосинтетического аппарата у растений сахарной свеклы на начальных этапах 
онтогенеза.

Объекты и методы исследования. В качестве объекта исследования был использован три-
плоидный гибрид сахарной свеклы урожайно-сахаристого направления Каскад 3 F1, зарегистри-
рованный в 2006 г. Выбор данного гибрида для эксперимента обусловлен его высокой адаптацией 
к стрессовым факторам.

Основой для создания ЗСС послужила базовая пленкообразующая композиция на основе 
поливинилацетатной дисперсии (ПВА) – водорастворимого синтетического полимера, широко 
применяемого в сельскохозяйственной практике для инкрустации и дражирования семян. ПВА 
формирует на поверхности семени тонкую прочную пленку, обеспечивающую удержание био-
логически активных веществ и их постепенное высвобождение в процессе прорастания.

На основе этой композиции были приготовлены два защитно-стимулирующих состава: ЗСС-БЛ, 
содержащий БЛ в концентрации 10–8 М, и ЗСС-ЭБЛ, содержащий ЭБЛ в той же концентрации. 
Использованные в работе природные БС получены в лаборатории химии стероидов Института 
биоорганической химии НАН Беларуси.

Инкрустацию семян проводили вручную из расчета 20 мкл рабочего раствора на 1 г семян 
(что соответствует 20 л/т в производственных условиях). Семена тщательно перемешивали с рас-



четным объемом ЗСС до равномерного покрытия, после чего подсушивали в течение 24 ч при 
комнатной температуре. Контролем служили необработанные семена.

Растения выращивали в контролируемых лабораторных условиях в пластиковых стаканах 
объемом 0,5 л в почвенном субстрате «Двина» с агроперлитом в соотношении 3  : 1 в течение 
30  сут, при температуре 22–23  °C, фотопериод – 14 ч света / 10 ч темноты, освещенность со-
ставляла 17 000–18 000 лк. Полив осуществляли, поддерживая влажность субстрата на уровне 
78–80 %. Повторность каждого варианта опыта – трехкратная.

Содержание фотосинтетических пигментов определяли методом высокоэффективной жид-
костной хроматографии (ВЭЖХ) на хроматографе Dionex UltiMate 3000 (Thermo Fisher Scientific, 
Германия) [14–16]. Параметры фотохимической активности фотосистем (ФС) I и II измеряли с по-
мощью измерительного комплекса Dual-PAM-100 (Heinz Walz, Германия) с модулем регистрации 
флуоресценции ФС II и двухволновым (830/875 нм) модулем регистрации сигнала первичного 
донора ФС I (P700) по стандартным протоколам [17]. Содержание водорастворимых фенольных 
соединений определяли спектрофотометрическим методом с реактивом Фолина – Чокальтеу 
в модификации V. L. Singleton и J. A. Rossi [18].

Статистическую обработку экспериментальных данных проводили с использованием про-
граммного обеспечения Microsoft Excel и пакета прикладных программ для статистического 
анализа. Проверку статистической значимости результатов исследования относительно контро-
ля выполняли с помощью однофакторного дисперсионного анализа (One-Way ANOVA) с после-
дующим применением пост-хок теста Тьюки (Tukey HSD). Изменения считали достоверными 
при следующих уровнях значимости: * – p ≤ 0,05; ** – p ≤ 0,01; *** – p ≤ 0,001 (табл. 1, 2; рисунок). 
Все диаграммы построены с помощью программы SigmaPlot 15.0.

Результаты и их обсуждение. Важным этапом перед введением в ЗСС фитогормонов явля-
ется оценка потенциального влияния самой пленкообразующей основы на посевные качества 
семян. С этой целью был проведен модельный эксперимент, в котором семена были обработаны 
базовым пленкообразующим составом без добавления БС.

Полученные результаты не выявили статистически значимых различий между вариантами 
обработки базовым составом и контролем. Отсутствие негативного воздействия позволило за-
ключить, что формирующаяся пленка может служить эффективной основой для создания ЗСС.

Анализ морфометрических показателей проростков сахарной свеклы выявил, что примене-
ние БС в составе ЗСС сопровождалось достоверной стимуляцией ростовых процессов (табл. 1). 
Длина надземной части проростков увеличилась на 32,2 % (p < 0,01) под действием ЗСС-БЛ и на 
23,0 % (p < 0,05) – при обработке ЗСС-ЭБЛ относительно контроля. Длина корня также возросла 
на 10,5 и 24,1 % соответственно.

Т а б л и ц а  1.  Влияние предпосевной обработки семян ЗСС на морфометрические показатели  
проростков сахарной свеклы сорта Каскад

T a b l e  1.  Effect of pre-sowing seed treatment with PSCs on morphometric parameters  
of sugar beet seedlings of the Cascade variety

Вариант Длина проростка, мм Длина корня, мм Масса проростка, г Масса корня, г Количество листьев, шт.

Контроль 97,33 ± 7,49 138,44 ± 16,64 1,57 ± 0,17 0,20 ± 0,03 5,11 ± 0,39
ЗСС-БЛ 128,57 ± 3,73** 152,86 ± 19,75 2,12 ± 0,50 0,28 ± 0,07 5,43 ± 0,30
ЗСС-ЭБЛ 119,67 ± 5,58* 171,67 ± 30,67 2,59 ± 0,16* 0,31 ± 0,09 5,5 ± 0,22

Наиболее выраженный эффект был отмечен по накоплению биомассы. Масса проростка са-
харной свеклы возросла на 35 % в варианте с ЗСС-БЛ и на 65% (p < 0,05) – при обработке ЗСС-ЭБЛ.  
Аналогичная тенденция наблюдалась для массы корня, которая увеличилась на 40,1 % (ЗСС-БЛ) 
и 56,3 % (ЗСС-ЭБЛ).

Одним из основных маркеров устойчивости растений к абиотическим стрессам является ста-
бильность и функциональная активность фотосинтетического аппарата. Предпосевная обработ-
ка семян регуляторами роста способна оказывать модифицирующее действие на фотосинтетиче-
ский потенциал проростков, изменяя содержание и соотношение фотосинтетических пигментов, 
а также параметры фотохимической активности.
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Влияние предпосевной обработки семян ЗСС на содержание основных фотосинтетических пигментов  
в листьях проростков сахарной свеклы (мг/г сырого вещества)

Effect of pre-sowing seed treatment with PSC on the content of major photosynthetic pigments 
 in the leaves of sugar beet seedlings (mg/g fresh weight)

Методом ВЭЖХ проведен анализ содержания индивидуальных фотосинтетических пигмен-
тов в листьях 30-дневных проростков сахарной свеклы, семена которой подвергались предпосев-
ной обработке ЗСС с БС [14–16].

Соответствующая обработка приводила к снижению концентрации всех исследованных пиг-
ментов, при этом эффект состава с БЛ был более выраженным, чем в варианте с ЭБЛ (рисунок). 
Наиболее существенное снижение содержания наблюдалось для пула хлорофиллов: под дей-
ствием ЗСС-БЛ содержание хлорофиллов а и b уменьшилось на 18,0 и 22,2 % (p < 0,05), а при 
обработке ЗСС-ЭБЛ – на 14,4 и 13,5 % соответственно относительно контроля.

Содержание β-каротина в листьях проростков сахарной свеклы снижалось под действием 
ЗСС с БС на 13,4 % при обработке ЗСС-БЛ и на 26,9 % – при обработке ЗСС-ЭБЛ по сравнению 
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с контролем. Уровень неоксантина уменьшался на 25 % в обоих вариантах, однако статистиче-
ски значимым это снижение было только при применении ЗСС-ЭБЛ (p < 0,05). Также зафикси-
ровано достоверное уменьшение содержания виолаксантина и лютеина. Снижение содержания 
фотосинтетических пигментов в листьях может быть связано с опережающим ростом биомассы 
под влиянием БС или перераспределением метаболических ресурсов.

Предпосевная обработка существенно повлияла и на эффективность работы ФС I и II 
(табл. 2). Максимальная квантовая эффективность ФС II Fv/Fm повысилась с 0,761 (контроль) до 
0,794 (ЗСС-БЛ) и 0,784 (ЗСС-ЭБЛ), что свидетельствует о сохранении высокого потенциала фото-
химических реакций ввиду отсутствия повреждений в реакционном центре ФС II (P680) при об-
работках. Квантовая эффективность фотохимии ФС II Y(II) увеличилась на 61,8 % под действием 
ЗСС-БЛ и на 35,4 % – при обработке ЗСС-ЭБЛ, отражая интенсификацию линейного электрон-
ного транспорта. Существенное снижение квантового выхода нерегулируемых потерь Y(NO) 
(основной индикатор стресса) на 24,3 % (p < 0,001) (ЗСС-БЛ) и на 14,4 % (p < 0,01) (ЗСС-ЭБЛ)  
относительно контроля указывает на статистически достоверную минимизацию повреждений 
ФС II, падение доли пассивных потерь энергии и повышение адаптивных возможностей фото-
синтетического аппарата.

Т а б л и ц а  2.  Влияние предпосевной обработки семян ЗСС на фотохимические параметры 
фотосинтетического аппарата проростков сахарной свеклы

T a b l e  2.  Effect of pre-sowing seed treatment with PSCs on photochemical parameters  
of the photosynthetic apparatus of sugar beet seedlings

Параметр Контроль ЗСС-БЛ ЗСС-ЭБЛ

Fv/Fm 0,761 ± 0,041 0,794 ± 0,011 0,784 ± 0,011
Y(II) 0,144 ± 0,025 0,233 ± 0,028 0,195 ± 0,030
Y(NO) 0,688 ± 0,015 0,521 ± 0,033*** 0,589 ± 0,030**

Y(NPQ) 0,168 ± 0,016 0,246 ± 0,016** 0,216 ± 0,009*

NPQ 0,236 ± 0,023 0,472 ± 0,047*** 0,358 ± 0,026**

Y(I) 0,230 ± 0,017 0,331 ± 0,023** 0,292 ± 0,024*

Y(ND) 0,529 ± 0,018 0,478 ± 0,018 0,476 ± 0,015*

Y(NA) 0,241 ± 0,027 0,191 ± 0,015 0,232 ± 0,015
ETR(I) 22,93 ± 1,741 32,94 ± 2,270** 29,07 ± 2,390*

Активизация защитных механизмов подтверждена ростом регулируемого нефотохимическо-
го тушения Y(NPQ) на 46,4 % (p < 0,01) и коэффициента NPQ в 2 раза (p < 0,001) при обработке 
ЗСС-БЛ, обеспечив эффективную термическую диссипацию избыточной световой энергии. При 
обработке ЗСС-ЭБЛ отмечается аналогичная тенденция: увеличение регулируемого нефотохи-
мического тушения Y(NPQ) на 28,6 % (p < 0,05) и коэффициента NPQ на 51,7 % (p < 0,01) также 
указывает на активацию механизмов тепловой диссипации. Однако выраженность данного эф-
фекта была ниже по сравнению с вариантом ЗСС-БЛ, что свидетельствует о менее интенсивной 
реализации фотозащитных процессов.

Сходные изменения отмечены и для ФС I: увеличение квантового выхода Y(I) на 43,9  %  
(p < 0,01) при обработке ЗСС-БЛ и на 27,0 % (p < 0,05) – при ЗСС-ЭБЛ, а также скорости элек-
тронного транспорта ETR(I) на 43,7 % (p < 0,01) и 26,8 % (p < 0,05) соответственно по сравнению 
с контролем указывает на активацию электронтранспортной цепи и повышение эффективности 
фотохимических процессов. Снижение Y(ND) примерно на 10 % в обоих вариантах обработки 
может свидетельствовать об улучшении донорного обеспечения ФС I, тогда как уменьшение 
Y(NA), особенно выраженное при обработке ЗСС-БЛ (на 20,8 %), отражает ослабление ограниче-
ний на акцепторной стороне.

На первый взгляд, снижение концентрации фотосинтетических пигментов противоречит 
наблюдаемой активации фотохимической активности ФС I и II. Это явление может быть объ-
яснено двумя взаимосвязанными причинами. Во-первых, стимуляция ростовых процессов БС 
может опережать накопление элементов пигментного комплекса: масса листа увеличивается  
быстрее, чем в нем синтезируются новые хлорофиллы и каротиноиды, что закономерно снижает 
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их концентрацию. Во-вторых, и это физиологически более значимо, БС способны повышать эф-
фективность работы пигментного аппарата за счет оптимизации структуры тилакоидных мем-
бран и ускорения транспорта электронов [19]. Данные PAM-флуориметрии подтверждают это: 
значительное снижение нерегулируемых потерь энергии при одновременном росте эффектив-
ности ФС II свидетельствует о том, что фотосинтетический аппарат сохраняет высокую продук-
тивность даже на фоне сниженной концентрации пигментов.

Важным дополнением к оценке физиолого-биохимического состояния проростков является 
анализ содержания фенольных соединений, которые участвуют в антиоксидантной защите рас-
тений и могут служить маркером ответа на стресс. В связи с этим представляло интерес вы-
яснить, влияет ли предпосевная обработка семян БС на накопление водорастворимых фенолов 
в листьях сахарной свеклы.

Проведенный анализ показал, что содержание водорастворимых фенольных соединений 
в проростках сахарной свеклы в целом изменялось незначительно под влиянием предпосевной 
обработки ЗСС. Различия между вариантами практически отсутствовали: значения в опытных 
вариантах совпадали с уровнем контроля. Отсутствие увеличения концентрации фенолов допол-
нительно указывает на то, что обработка ЗСС с БС не индуцирует стрессовых реакций у данной 
культуры.

Заключение. У проростков сахарной свеклы сорта Каскад наблюдается согласованное уси-
ление ростовых и фотосинтетических процессов под действием обоих составов. Существенное 
увеличение массы и длины надземной части согласуется с известным действием БС как актива-
торов растяжения и деления клеток.

Различия в действии двух ЗСС носят количественный, а не качественный характер. Более 
выраженная активация фотопротекторных механизмов под действием ЗСС-БЛ (двукратный рост 
NPQ) обеспечивает поддержание функциональной стабильности фотосинтетического аппарата 
при возможных стрессовых воздействиях. В тех случаях, когда целью обработки является по-
вышение продуктивности, предпочтение следует отдавать ЗСС-ЭБЛ, так как он обеспечивает 
наибольший прирост биомассы при меньшем воздействии на пигментный комплекс. Такая диф-
ференциация эффектов, вероятно, связана с различной скоростью метаболизма и стабильностью 
структур БС в растительных тканях.
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ОЦЕНКА ЭФФЕКТИВНОСТИ БИОЛОГИЧЕСКОГО ПРЕПАРАТА «ИПСБОВЕР» 
ДЛЯ РЕГУЛИРОВАНИЯ ЧИСЛЕННОСТИ КОРОЕДОВ  

В ФОРМИРУЮЩИХСЯ ОЧАГАХ В ХВОЙНЫХ НАСАЖДЕНИЯХ БЕЛАРУСИ  
И МЕТОДЫ ЕГО ПРИМЕНЕНИЯ

Аннотация. Создан новый отечественный биологический препарат «ИПСБОВЕР» на основе энтомопатогенного 
гриба Beauveria bassiana (Bals.) Vuill., штамм ИЛНАН 20-08, продуцирующего биологически активные вещества, 
для регулирования численности вершинного, шестизубчатого короедов, короеда-типографа в формирующихся оча-
гах в хвойных насаждениях и защиты от них заготовленной древесины сосны и ели при хранении. Биопрепарат 
уничтожает стволовых насекомых-вредителей при проникновении гифа гриба через их покровы в результате по-
ражения токсинами, снижает жизнеспособность и плодовитость выживших ксилофагов. В хвойных насаждениях 
в лесном фонде государственных лесохозяйственных учреждений в 2024–2025 гг. проведены государственные ре-
гистрационные испытания биопрепарата «ИПСБОВЕР» по оценке его биологической эффективности. Результаты 
испытаний в 2024 и 2025 гг. свидетельствуют о том, что биологическая эффективность биопрепарата в формиру-
ющихся очагах в хвойных насаждениях при использовании модернизированных феромонных ловушек составила  
65,1 и 56,9 % против вершинного короеда, 60,6 и 55,1 % – против шестизубчатого короеда, 62,2 и 56,9 % – против ко-
роеда-типографа; при обработке заготовленной древесины сосны – 51,7 и 54,0 % против вершинного короеда, ели – 
52,8 и 57,8 % против короеда-типографа.

Проведена государственная регистрация биопрепарата (удостоверение № 7718 о госрегистрации препарата био-
логического «ИПСБОВЕР» (Beauveria bassiana (Bals.) Vuill., штамм ИЛНАН 20-08), № госрегистрации 06-0137 от 
17.12.2025). Биопрепарат включен в Дополнение к Государственному реестру средств защиты растений и удобрений, 
разрешенных к применению на территории Республики Беларусь от 17.12.2025. Разработаны методы применения 
биопрепарата с использованием модернизированных феромонных ловушек для регулирования численности коро
едов в формирующихся очагах в хвойных насаждениях и обработки заготовленной древесины сосны и ели от ство-
ловых вредителей при ее хранении.

Ключевые слова: лесной фонд Беларуси, сосновые и еловые насаждения, энтомопатогенный гриб Beauveria 
bassiana, ксилофаги, короед-типограф, вершинный и шестизубчатый короеды, регулирование численности, биоло-
гический препарат «ИПСБОВЕР», биологическая эффективность, методы применения биопрепарата

Для цитирования: Оценка эффективности биологического препарата «ИПСБОВЕР» для регулирования чис-
ленности короедов в формирующихся очагах в хвойных насаждениях Беларуси и методы его применения / Н. Л. Сев-
ницкая, В. В. Усеня, А. В. Хвасько [и др.] // Весці Нацыянальнай aкадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. – 
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EFFICACY ASSESSMENT OF THE BIOLOGICAL PREPARATION IPSBOVER  
FOR REGULATING BARK BEETLE POPULATIONS IN EMERGING OUTBREAKS  
IN CONIFEROUS STANDS OF BELARUS AND METHODS OF ITS APPLICATION

Abstract. The new domestic biological preparation IPSBOVER based on the entomopathogenic fungus Beauveria bas
siana (Bals.) Vuill., strain ILNAN 20-08, producing biologically active substances, has been created to control populations of 
Ips acuminatus, Ips sexdentatus, and Ips typographus in the emerging outbreaks of coniferous stands and protect harvested 
pine and spruce wood from bark beetle damage during storage. The biopreparation eliminates stem insect pests when fungal 
hyphae penetrate their integuments, resulting in toxin-induced damage. It also reduces the viability and fecundity of survi
ving xylophages. State registration trials of the biopreparation IPSBOVER were conducted in coniferous stands within the 
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forest fund of state forestry institutions during 2024–2025 to assess its biological efficacy. Results of state registration trials 
during 2024–2025 indicate that the biological efficacy of the biopreparation in emerging outbreaks of coniferous stands using  
modernized pheromone traps was 65.1 % and 56.9 % against Ips acuminatus, 60.6 % and 55.1 % against Ips sexdentatus, 
62.2 % and 56.9 % against Ips typographus. When applied to harvested wood, efficacy was 51.7 % and 54.0 % against Ips 
acuminatus on pine and 52.8 % and 57.8 % against Ips typographus on spruce. 

State registration of the biopreparation IPSBOVER (Beauveria bassiana (Bals.) Vuill., strain ILNAN 20-08) has been 
successfully completed, evidenced by Certificate No. 7718. The state registration number is 06-0137, issued on December 
17, 2025. The biopreparation is included in the Addendum to the State register of plant protection products and fertilizers ap-
proved for use in the Republic of Belarus dated December 17, 2025. Methods have been developed for the application of the 
biopreparation using modernized pheromone traps to control bark beetle populations in emerging outbreaks in coniferous 
stands and to treat harvested pine and spruce wood against stem pests during storage.

Keywords: Belarusian forest fund, pine and spruce stands, entomopathogenic fungus Beauveria bassiana, xylophages, 
Ips typographus, Ips acuminatus, Ips sexdentatus, population control, biological preparation IPSBOVER, biological efficacy, 
methods of biopreparation application

For citation: Sevnitskaya N. L., Usenya V. V., Khvasko A. V., Kozel A. V., Teglenkov E. A., Suvalov N. A., Ganeb-
naya A. V. Efficacy assessment of the biological preparation IPSBOVER for regulating bark beetle populations in emerging 
outbreaks in coniferous stands of Belarus and methods of its application. Vestsi Natsyyanal’nai akademii navuk Belarusi. 
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Введение. На территории Республики Беларусь в видовом составе лесов преобладают 
хвойные породы (56,8  %), в том числе сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) – 47,9  % и ель 
европейская (Picea abies (L.) Karst.) – 8,9 %1. На протяжении последних десятилетий в лесном 
фонде страны отмечено массовое усыхание хвойных насаждений. В числе существующих ви-
дов стволовых вредителей в хвойных древостоях наиболее распространены и характеризуют-
ся максимальной вредоносностью вершинный (Ips acuminatus Gyll.), шестизубчатый (Ips sex-
dentatus Born.) короеды и короед-типограф (Ips typographus L.) [1, 2]. По сведениям учреждения  
«БЕЛЛЕСОЗАЩИТА», в период с 1996 по 2025 г. в порядке проведения сплошных санитарных 
рубок (ССР) в еловых насаждениях было вырублено 50 млн м3 древесины. На протяжении 2016–
2025 гг. в сосновых насаждениях площадь ССР составила 118 тыс. га2.

Таким образом, учитывая значительную вредоносность ксилофагов и их повышенную чис-
ленность в очагах усыхания хвойных насаждений, требуется разработка системы лесозащитных 
мероприятий по контролю численности и снижению вредоносности короедов в формирующихся 
очагах сосновых и еловых насаждений.

В хвойных насаждениях Центральной России также наблюдается распространение оча-
гов короеда-типографа, вершинного и шестизубчатого короедов. По данным Ю. И. Гниненко, 
Н. И. Лямцева, при анализе динамики очагов вершинного короеда установлено, что на террито-
рии России они имели существенно более локальный характер распространения по сравнению 
с Беларусью и другими европейскими странами [3]. 

В лесах России короед-типограф регистрируется ежегодно. Так, по данным лесопатологическо-
го мониторинга, в 2002–2023 гг. данный энтомовредитель зафиксирован в 33 регионах Европейской 
части России, при этом средняя ежегодная площадь очагов варьировалась от 8 га (Липецкая обл.) до 
442,8 тыс. га (Архангельская обл.); более 500 га – в 18 регионах Российской Федерации [4–6]. 

Имеются сведения [7, 8], что короеды поражаются вирусами, нематодами, простейшими, кле-
щами, энтомофагами (хищниками, паразитами), реже бактериозами, преимущественно – энто-
мопатогенными грибами, которые давно известны как естественный фактор, ограничивающий 
численность вредных насекомых. Среди энтомопатогенных грибов Beauveria bassiana (Bals.) 
Vuill. (Ascomycota, Sordariomycetes, Hypocreales, Cordycipitaceae) – один из наиболее распростра-
ненных в природе, типичный космополит, вызывающий грибную болезнь – белую мускардину, 

1 Государственный лесной кадастр Республики Беларусь по состоянию на 01.01.2026 г. / М-во лес. хоз-ва Респ. 
Беларусь. ‒ Мн.: Лесоустр. респ. унитар. предприятие «Белгослес», 2026. – 93 с.

2 Обзор лесопатологического и санитарного состояния лесного фонда Республики Беларусь за 2025 год и прогноз 
развития патологических процессов на 2026 год / Государственное учреждение по защите и мониторингу леса «Бел-
лесозащита». – аг. Ждановичи: [б. и.], 2026. – 107 с.



которая поражает большой спектр насекомых (более тысячи видов различных родов, семейств 
и отрядов).

Наиболее известными на основе энтомопатогенного гриба Beauveria bassiana являются ми-
коинсектициды BotaniGard, Mycotrol и Naturalis, выпускаемые в США и Канаде (Organigram 
Global), чешские препараты Boverol и Boverosil, производящиеся в Бразилии Ballveria, Beauveria 
JCO, Beauveria WP и др. Во Всероссийском институте защиты растений разработан препарат 
«Миколар-В» в форме масляной суспензии, успешно прошедший полевые испытания против са-
ранчовых, личинок итальянского пруса и марокканской саранчи в условиях аридных степей Ка-
захстана [9].

В Республике Беларусь микробиологические препараты применяются в недостаточной мере, 
их долевое участие составляет около 2–3 % от общего объема используемых средств защиты расте-
ний. Имеется ряд микробиологических препаратов (биопестицид «Ксантрел, Ж», «Битоксибацил
лин, П, БА», «Лепидоцид, СК», «Бактоцид, Ж» бактерицидного действия и «MEЛОБАСС, ПС»,  
«Биоверт, СП», «Энтолек, Ж», «Биослип БВ, Ж» грибного действия) против насекомых-вредите-
лей, разрешенных для применения на территории страны1.

К настоящему времени в научной литературе имеются противоречивые сведения об эффек-
тивности применения биопрепаратов против короедов, разработанных на основе энтомопато-
генного гриба B. bassiana. Апробация возможности использования опытных образцов способом 
обработки ловчей древесины проводилась в России Санкт-Петербургской лесотехнической ака-
демией и показала отрицательные результаты. В полевых условиях смертность короеда-типогра-
фа от грибной инфекции не зарегистрирована [10]. Напротив, в опытах, проведенных Г. И. Пле-
шановой [11], общая смертность инфицированных жуков составила 56 % при обработке споровой 
суспензией энтомопатогенного гриба Paecilomyces farinosus имаго короеда-типографа и отрезков 
стволов деревьев ели при их заселении короедом.

В Австрии проводились исследования по изучению влияния штаммов B. bassiana на жуков 
шестизубчатого короеда и его энтомофага Thanasimus formicarius (Coleoptera: Cleridae). Прове-
денные эксперименты свидетельствуют о том, что смертность насекомых от споровой суспензии 
штаммов составила 93,7 % в течение 8 дней при концентрации спор 1 × 106, 1 × 107, при этом 
гибели его энтомофага не наблюдалось [12].

В опытах, проведенных в Словакии в 2007 г., опрыскивание отрезков стволов деревьев ели, 
заселенных короедом-типографом, опытными образцами биопрепарата на основе B. bassiana 
обусловило 29 % заражения популяции короеда-типографа данным грибом [13].

В результате трехлетних исследований по применению биопрепаратов (BoVeril, Boverol), 
проведенных W. Grodzki, не были достигнуты положительные эффекты по ограничению чис-
ленности короеда-типографа. Выявлен низкий эффект (биологическая эффективность – 30 %) от 
использования биопрепарата в отношении насекомых (камбио- и ксилофагов, хищников), зиму-
ющих в лесной подстилке, и установлен косвенный защитный эффект в виде снижения коли-
чества деревьев, заселенных короедами на опытных участках, по сравнению с контрольными 
древостоями [14].

Результаты полевого эксперимента в Чехии свидетельствуют о высокой эффективности ото-
бранных изолятов грибов B. bassiana в снижении численности короеда-типографа способом 
опрыскивания лесной подстилки приствольных кругов деревьев ели европейской при титре 
водной суспензии конидий 1 × 107. Установлено, что биологическая активность препаративной 
формы, включающей альгинат натрия (микрокапсулы), по истечении месяца после обработки 
существенно выше (90,0–100,0 %) по сравнению с водной суспензией (32,5–40,0 %) [15].

Таким образом, в настоящее время весьма актуальной задачей в области защиты лесов от 
вредных организмов является разработка эффективного биологического препарата для регули-
рования численности вершинного и шестизубчатого короедов, короеда-типографа в формиру
ющихся очагах в хвойных насаждениях и методов его применения.

1 Государственный реестр средств защиты растений и удобрений, разрешенных к применению на территории 
Республики Беларусь / Гл. гос. инспекция по семеноводству, карантину и защите растений; А. В. Пискун, О. А. Хва-
лей, С. А. Яблонская. – Мн.: Промкомплекс, 2020. – 742 с. 
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Объекты и методы исследования. В лесном фонде Двинской экспериментальной лесной 
базы (ЭЛБ) Института леса НАН Беларуси, Наровлянском спецлесхозе, Чечерском спецлесхо-
зе в апреле – июне 2024–2025 гг. в формирующихся очагах в хвойных насаждениях проведены 
регистрационные испытания биопрепарата по оценке его биологической эффективности. Вы-
полнена апробация двух методов использования биопрепарата: применение модернизированных 
феромонных ловушек и опрыскивание заготовленной древесины деревьев хвойных пород.

В хвойных насаждениях на опытных участках устанавливались модернизированные феро-
монные ловушки на п-образных основах в центре куртины усыхания деревьев таким образом, 
чтобы приемник ловушки находился на высоте 1–1,3 м от поверхности почвы. В феромонной ло-
вушке на площадку для размещения препарата помещалось по 30 г биопрепарата «ИПСБОВЕР». 
В качестве средства, привлекающего насекомых в ловушки, использовались диспенсеры, со-
держащие агрегационные феромонные препараты (для вершинного короеда – «ИПСВАБОЛ В», 
шестизубчатого короеда – «ИПСВАБОЛ Ш», короеда-типографа – «ИПСВАБОЛ Д»), изготов-
ленные в научно-исследовательской лаборатории элементоорганического синтеза Белорусского 
государственного университета.

Для наблюдения за динамикой развития вредителей и определения их смертности на опытных 
участках (около модернизированных феромонных ловушек) и контрольных участках (отсутствие 
модернизированных феромонных ловушек) выкладывались модельные деревья хвойных пород.

Для защиты древесины хвойных пород от стволовых вредителей проводилась истребитель-
ная обработка (двукратно) стволов модельных деревьев (2 м) рабочими растворами биопрепа-
рата (1 % – 8 г/м2; 2 % – 16 г/м2) с добавлением Твин-80 (1,3 %) с интервалом 7–14 дней. Нор-
ма расхода рабочего раствора составила 0,8 л/м2. В контрольном варианте опыта древесину 
опрыскивали водой с добавлением Твин-80 с аналогичной нормой расхода рабочего раствора  
(0,8 л/м2). Повторность опытов трехкратная.

Установление биологической эффективности биопрепарата, применяемого с помощью модер-
низированных феромонных ловушек, проводилось через 2 месяца после их установки в хвойных 
насаждениях, при опрыскивании – по истечении 7–14 дней после обработки стволов модельных 
деревьев сосны и ели. Периодически на модельных деревьях отбирались палетки (2–6 шт.) раз-
мером 20 × 30 см (вершинный короед, короед-типограф), 20 × 50 см (шестизубчатый короед), на 
которых учитывалось количество брачных камер, маточных ходов, летных отверстий жуков, ку-
колочных колыбелек короедов и не закончивших развитие молодых жуков. 

Определялись следующие популяционные показатели развития стволовых вредителей: плот-
ность поселения, продукция (численность молодого поколения). 

Плотность поселения (экз/дм2) – число поселившихся жуков родительского поколения на 
единицу поверхности коры. Продукция (экз/дм2) – численность молодого поколения (куколок, 
молодых жуков, летных отверстий) на единице поверхности кормового субстрата [16].

Биологическая эффективность биопрепарата определялась по формуле Аббота по снижению 
численности живых куколок, жуков-короедов на опытных палетках в сравнении с контрольны-
ми палетками [17]. Статистический анализ полученных результатов исследований выполнен 
по общепринятым методикам с использованием пакетов статистического анализа Statistica 6.0. 
Рассчитан критерий HCP05, который определяет минимальную разность между средними значе
ниями в опыте, при превышении которой различие между данными значениями считается ста-
тистически значимым [18].

Для проведения регистрационных испытаний биопрепарата в лесном фонде Наровлянского 
спецлесхоза в сосняках мшистом и черничном (возраст насаждений – 64–79 лет) 4 апреля 2024 г. 
и Двинской ЭЛБ Института леса НАН Беларуси в ельниках кисличном и орляковом (возраст 
насаждений – 46–90 лет) 9 апреля 2024 г. установлено по 6 модернизированных феромонных ло-
вушек. В лесном фонде Чечерского спецлесхоза в ельнике кисличном (возраст 100 лет) 3 апреля 
2025 г. – 8 модернизированных феромонных ловушек.

Проведены истребительные обработки биопрепаратом древесины модельных деревьев сосны 
и ели для защиты от стволовых вредителей: 16 и 30 мая 2024 г. – в лесном фонде Наровлянского 
спецлесхоза и Двинской ЭЛБ Института леса НАН Беларуси, 15 и 29 мая 2025 г. – в лесном фонде 
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Чечерского спецлесхоза. На каждом участке обработано по 18 м2 коровой поверхности стволов 
модельных деревьев сосны и ели.

Результаты и их обсуждение. В лаборатории проблем восстановления, защиты и охраны 
лесов Института леса НАН Беларуси разработан новый отечественный биологический препарат 
«ИПСБОВЕР» для регулирования численности вершинного, шестизубчатого короедов, короеда-
типографа в формирующихся очагах в хвойных насаждениях и защиты от них заготовленной 
древесины сосны и ели при хранении. Действующее вещество препарата составляет споровая 
масса и мицелий энтомопатогенного гриба B. bassiana (Bals.) Vuill., штамм ИЛНАН 20-08 и про-
дуцируемые культурой гриба биологически активные вещества. Концентрация жизнеспособных 
спор B. bassiana – не менее 5 млрд/г. Препаративная форма – сыпучая масса (рис. 1).

Рис. 1. Опытные образцы биологического препарата «ИПСБОВЕР»

Fig. 1. Experimental samples of the biological preparation IPSBOVER

Источник выделения штамма – лесная подстилка в очаге короеда-типографа в еловом насаж-
дении (Молодечненский лесхоз, Лебедевское лесничество, кв. 163, ельник кисличный).

Штамм зарегистрирован в Генном банке Национального центра биотехнологической инфор-
мации (NCBI, США) под идентификационным номером FJ 868831. Получен токсикологический 
паспорт штамма, согласно которому штамм гриба B. bassiana (Bals.) Vuill. ИЛНАН 20-08 не об-
ладает патогенными (IV класс опасности), токсигенными и токсическими свойствами и квали-
фицирован как промышленный штамм микроорганизмов.

Выделенный штамм достаточно стабилен по морфолого-культуральным признакам, являет-
ся энтомопатогенным, проявляет высокую биологическую активность против имаго короеда-ти-
пографа, вершинного и шестизубчатого короедов (100 % смертность на 10-е сутки лабораторных 
опытов при титре рабочего раствора 1 × 108 спор/мл). 

Разработан лабораторный регламент на производство биопрепарата, получено заключение 
по его токсиколого-гигиенической оценке. Биопрепарат не обладает существенными патоген-
ными, токсическими и раздражающими свойствами (IV класс опасности), однако потенциально 
аллергоопасен при ингаляционном поступлении в организм, что обосновывает необходимость 
соблюдения мер профилактики при его производстве и применении. По результатам токсиколо-
го-экологических исследований препарат отнесен к III классу опасности для медоносных пчел 
(малоопасен).

В результате проведенных исследований разработаны технические условия (ТУ ВY 400070994.010-2023)  
на биологический препарат «ИПСБОВЕР», которые зарегистрированы в БелГИСС (№  069150  
от 22.09.2023); технические условия (ТУ ВY 400070994.011-2024) на ловушку феромонную мо-
дернизированную, с помощью которой биопрепарат будет вноситься в лесной биоценоз (зареги-
стрированы в БелГИСС, № 072243 от 05.09.2024).

При проведении регистрационных испытаний биопрепарата было установлено, что жуки 
короедов активно привлекались в ловушки на агрегационный феромон, ударялись о пластины 
барьера и попадали на площадку с биопрепаратом, где перемещались по препарату, собирали на 
свою поверхность значительное количество спор энтомопатогенного гриба B. bassiana, а после 
выползали из ловушки по пологим краям площадки для поиска кормовых деревьев. Вылетевшие 
жуки внедрялись под кору кормовых деревьев и таким образом заносили споры энтомопатоген-
ного гриба B. bassiana в места своего поселения. Энтомопатогенный гриб разростался на дан-
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ных насекомых, инфицировал других особей вредителя и сдерживал их массовое размножение. 
Биопрепарат поражал насекомых-вредителей при проникновении гифа гриба через их покровы, 
гибель наступала в результате поражения токсинами. Также биопрепарат снижал жизнеспособ-
ность и плодовитость выживших вредителей. 

Учет биологической эффективности опытных образцов биопрепарата с применением модер-
низированных феромонных ловушек был проведен 6 июня в сосновых насаждениях в лесном 
фонде Наровлянского спецлесхоза и 25–26 июня 2024 г. – в еловых насаждениях в лесном фонде 
Двинской ЭЛБ Института леса НАН Беларуси, 12–26 июня 2025 г. – в сосновых и еловых насаж-
дениях в лесном фонде Чечерского спецлесхоза на палетках, заложенных на модельных деревьях 
сосны и ели.

При анализе палеток на модельных деревьях в Наровлянском спецлесхозе и Двинской ЭЛБ 
Института леса НАН Беларуси определена численность молодого поколения короедов, а также 
погибших жуков, обросших мицелием со спороношением Beauveria sp. (табл. 1).

Т а б л и ц а  1.  Биологическая эффективность биопрепарата по отношению к короедам при использовании 
модернизированных феромонных ловушек (Наровлянский спецлесхоз, Двинская ЭЛБ Института леса  

НАН Беларуси, 2024 г.)

T a b l e  1.  Biological efficacy of the biopreparation against bark beetles using modernized pheromone traps 
(Narovlya special forestry, Dvinsk experimental forest station of the Institute of Forest of the NAS of Belarus, 2024)

Вариант Численность молодого поколения, 
экз/дм2

Биологическая эффективность 
препарата, % Количество жуков с Beauveria sp., %

Вершинный короед
Феромонная ловушка 4,88 ± 0,21 65,1 ± 1,33 44,5 ± 0,6
Контроль 14,0 ± 0,18 – –
НСР05 1,49 – 1,41

Шестизубчатый короед
Феромонная ловушка 3,07 ± 0,14 60,6 ± 2,06 41,8 ± 0,93
Контроль 7,82 ± 0,21 – –
НСР05 0,56 – 2,17

Короед-типограф
Феромонная ловушка 3,92 ± 0,09 62,2 ± 0,79 52,5 ± 0,85
Контроль 10,39 ± 0,19 – –
НСР05 0,49 – 1,95

Выполненный анализ результатов регистрационных испытаний биологической эффективно-
сти биопрепарата «ИПСБОВЕР» свидетельствует о том, что после его однократного применения 
в модернизированных феромонных ловушках на опытных участках сосновых и еловых насаж-
дений установлено снижение численности молодого поколения вершинного (4,88 экз/дм2) и ше-
стизубчатого (3,07 экз/дм2) короедов в 2,9 и 2,5 раза соответственно по сравнению с контроль-
ными участками (14,0 экз/дм2) и (7,82 экз/дм2) (табл. 1). Количество погибших жуков вершинного 
и шестизубчатого короедов, обросших мицелием со спороношением энтомопатогенного гриба 
Beauveria sp., на палетках на опытных участках соснового насаждения составило 44,5 и 41,8 % 
соответственно (табл. 1). Следовательно, гибель короедов на опытных участках вызвана гриб-
ной инфекцией. Биологическая эффективность биопрепарата в период лета и жизнедеятельности 
вершинного и шестизубчатого короедов составила в среднем 65,1 и 60,6 %. 

В результате применения биопрепарата в модернизированных феромонных ловушках на 
опытных участках елового насаждения в 2,7 раза снизилась численность молодого поколения 
короеда-типографа (3,92 экз/дм2) по сравнению с контрольными участками (10,39 экз/дм2). На 
опытных участках на палетках отмечены погибшие жуки короеда-типографа (52,5 %) с мице
лием энтомопатогенного гриба Beauveria sp. Биологическая эффективность биопрепарата соста-
вила в среднем 62,2 % (рис. 2).

В Чечерском спецлесхозе при анализе палеток установлена численность молодого поколения 
стволовых вредителей и жуков, обросших мицелием Beauveria sp. (табл. 2). 
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Рис. 2. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против короедов при использовании 
модернизированных феромонных ловушек в хвойных насаждениях в лесном фонде Наровлянского спецлесхоза 

и Двинской ЭЛБ Института леса НАН Беларуси

Fig. 2. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against bark beetles when using modernized pheromone traps  
in coniferous stands within the forest fund of the Narovlya special forestry and the Dvinsk experimental forest station  

of the Institute of Forest of the NAS of Belarus

Т а б л и ц а  2.  Биологическая эффективность биопрепарата по отношению к короедам  
при использовании модернизированных феромонных ловушек (Чечерский спецлесхоз, 2025 г.)

T a b l e  2.  Biological efficacy of the biopreparation against bark beetles using modernized pheromone traps 
(Chechersk special forestry, 2025)

Вариант Численность молодого поколения, 
экз/дм2

Биологическая эффективность 
препарата, %

Количество жуков 
с Beauveria sp., %

Вершинный короед
Феромонная ловушка 4,7 ± 0,09 56,9 ± 1,19 33,3 ± 0,63
Контроль 10,94 ± 0,14 – –
НСР05 0,41 – 1,53

Шестизубчатый короед
Феромонная ловушка 1,61 ± 0,22 55,1 ± 3,52 40,8 ± 2,06
Контроль 3,58 ± 0,36 – –
НСР05 1,03 – 5,04

Короед-типограф
Феромонная ловушка 3,29 ± 0,15 56,9 ± 0,73 48,2 ± 2,19
Контроль 7,64 ± 0,32 – –
НСР05 0,87 – 5,36

Определено, что после однократного применения биопрепарата в модернизированных феро-
монных ловушках на опытных участках численность молодого поколения вершинного короеда 
снизилась в 2,3 раза (4,7 экз/дм2), шестизубчатого короеда – в 2,2 раза (1,61 экз/дм2), короеда-
типографа – в 2,3 раза (3,29 экз/дм2) по сравнению с контрольными участками хвойных насаж-
дений (10,94 экз/дм2 – вершинный короед, 3,58 экз/дм2 – шестизубчатый короед, 7,64 экз/дм2 – 
короед-типограф) (табл. 2). На опытных участках хвойных насаждений на палетках отмечены 
погибшие (33,3–48,2  %) от грибной инфекции жуки короедов, обросшие мицелием со споро-
ношением энтомопатогенного гриба Beauveria sp. Биологическая эффективность биопрепарата 
в период лета и жизнедеятельности короедов составила в среднем 55,1–56,9 % (рис. 3).

Таким образом, установлена высокая биологическая эффективность действия препарата  
«ИПСБОВЕР» при норме расхода препарата 30 г/1 ловушку/га по отношению к короедам 
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(65,1 и 56,9 % – вершинный короед; 60,6 и 55,1 % – шестизубчатый короед; 62,2 и 56,9 % – короед- 
типограф).

Выкладка ловчей древесины широко применяется в лесном хозяйстве в области лесозащиты 
для отлова вылетевших из мест зимовки жуков короедов и последующего их уничтожения. Дан-
ный способ основан на том, что вырубленная древесина, как и ослабленные под влиянием нега-
тивных биотических и абиотических факторов деревья хвойных пород, обладает привлекающей 
способностью для жуков в связи с выделением живицей а-пинена, являющегося первичным ат-
трактантом для стволовых вредителей. Для уничтожения отловленных данным способом жуков 
применяются химические инсектициды, поэтому использование биопрепаратов для этих целей 
является экологически безопасной альтернативой. Кроме этого, согласно Санитарным прави-
лам1, в лесах Республики Беларусь, окорке или обработке инсектицидами, или защите другими 
способами от основных видов ксилофагов подлежит древесина, оставляемая в лесу на хранение 
(с 1 апреля по 1 сентября) на срок более 20 дней при весенне-летней заготовке или при осенне-
зимней к моменту наступления периода лета.

Обработка инсектицидами заготовленной древесины препятствует ее заселению в течение 
периода лета наиболее опасными видами ксилофагов (конец апреля – август) [19]. Заселенную 
ловчую древесину и лесопродукцию также необходимо обрабатывать инсектицидами или про-
водить их окорку в сроки, когда под корой деревьев происходит яйцекладка короедов или появ-
ление личинок первых возрастов с целью уничтожения как родительских особей, не успевших 
покинуть ходы в древесине, так и насекомых, находящихся на отрождающихся преимагиналь-
ных стадиях [20]. 

В Наровлянском спецлесхозе и Двинской ЭЛБ Института леса НАН Беларуси проведена ис-
требительная обработка биопрепаратом «ИПСБОВЕР» заселенных жуками короедов стволов мо-
дельных деревьев сосны и ели с целью определения его биологической эффективности (табл. 3).

Выполненный анализ результатов регистрационных испытаний биологической эффектив-
ности биопрепарата «ИПСБОВЕР» при двукратной обработке модельных деревьев сосны рабо-
чими растворами препарата в концентрациях 1 и 2 % с нормой расхода 0,8 л/1 м2 коровой по-
верхности свидетельствует о снижении численности молодого поколения вершинного короеда  

1 Санитарные правила в лесах Республики Беларусь: утв. постановлением М-ва лес. хоз-ва Респ. Беларусь от 19 дек. 
2016 г. № 79 // Национальный реестр правовых актов Республики Беларусь. – 2017. – № 4. – 8/31603.

Рис. 3. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против короедов при использовании 
модернизированных феромонных ловушек в хвойных насаждениях в лесном фонде Чечерского спецлесхоза

Fig. 3. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against bark beetles when using modernized pheromone traps  
in coniferous stands within the forest fund of the Chechersk special forestry
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(6,61 экз/дм2; 5,49 экз/дм2) в 1,7 и 2,1 раза соответственно по сравнению с контрольными вари-
антами (отсутствие обработки) (11,36 экз/дм2). На опытных вариантах после обработки биопре-
паратом модельных деревьев сосны на палетках отмечены погибшие жуки вершинного короеда, 
покрытые мицелием со спороношением энтомопатогенного гриба Beauveria sp. (30,1–42,7 %).

Биологическая эффективность биопрепарата при двукратной обработке модельных деревьев 
сосны рабочими растворами в концентрациях 1 и 2 % составила в среднем 41,8 и 51,7 % соответ-
ственно. С увеличением концентрации выявлено повышение его биологической эффективности 
на 9,9 % (рис. 4).

При двукратной обработке коровой поверхности стволов модельных деревьев ели рабочими 
растворами биопрепарата в концентрациях 1 и 2 % численность молодого поколения короеда-
типографа (5,55 экз/дм2; 4,49 экз/дм2) снизилась в 1,7 и 2,1 раза соответственно по сравнению 
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Т а б л и ц а  3.  Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против жуков вершинного 
короеда и короеда-типографа при обработке модельных деревьев сосны и ели (Наровлянский спецлесхоз,  

Двинская ЭЛБ Института леса НАН Беларуси, 2024 г.)

T a b l e  3.  Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips acuminatus and Ips typographus during 
treatment of model pine and spruce trees (Narovlya special forestry, Dvinsk experimental forest station  

of the Institute of Forest of the NAS of Belarus, 2024)

Вариант Концентрация рабочего 
раствора биопрепарата, %

Численность молодого поколения, 
экз/дм2

Биологическая эффективность 
препарата, %

Количество жуков  
с Beauveria sp., %

Вершинный короед
ИПСБОВЕР 1,0 6,61 ± 0,22 41,8 ± 1,69 30,1 ± 2,42
ИПСБОВЕР 2,0 5,49 ± 0,12 51,7 ± 0,81 42,7 ± 1,36
Контроль – 11,36 ± 0,07 – –
НСР05 0,53 – 5,59

Короед-типограф
ИПСБОВЕР 1,0 5,55 ± 0,28 41,7 ± 2,57 29,5 ± 1,79
ИПСБОВЕР 2,0 4,49 ± 0,1 52,8 ± 0,67 47,8 ± 2,73
Контроль – 9,52 ± 0,09 – –
НСР05 – 0,61 – 6,61

Рис. 4. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против жуков вершинного короеда  
при обработке коровой поверхности стволов модельных деревьев сосны

Fig. 4. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips acuminatus when applied 
 to the bark surface of model pine tree trunks



с контрольными вариантами (9,52 экз/дм2) (табл. 3). На опытных вариантах на палетках погиб-
шие жуки короеда-типографа (29,5–47,8 %) мумифицировались и покрылись мицелиальным на-
летом со спороношением энтомопатогенного гриба Beauveria sp.

Биологическая эффективность биопрепарата при двукратной обработке модельных дере-
вьев ели составила в среднем 41,7 и 52,8 % при концентрациях рабочих растворов биопрепарата  
1 и 2 % соответственно. Необходимо отметить, что при увеличении концентрации рабочего рас-
твора отмечено повышение на 11,1 % биологической эффективности биопрепарата (рис. 5).

Установлено, что наиболее эффективным является применение рабочего раствора биопрепа-
рата «ИПСБОВЕР» 2%-й концентрации, так как в этом случае численность молодого поколения 
вершинного короеда (5,49 экз/дм2) и короеда-типографа (4,49 экз/дм2) снижается в 1,2 раза боль-
ше по сравнению с вариантом обработки рабочим раствором биопрепарата 1%-й концентрации 
(6,61 экз/дм2 – вершинный короед, 5,55 экз/дм2 – короед-типограф). 

Таким образом, установлена высокая биологическая эффективность действия биопрепарата 
«ИПСБОВЕР» по отношению к вершинному короеду и короеду-типографу (51,7 и 52,8 % соот-
ветственно) при 2%-й концентрации рабочего раствора.

Выполнен энтомологический анализ палеток после обработки коровой поверхности стволов 
модельных деревьев сосны и ели в хвойных насаждениях в лесном фонде Чечерского спецлес
хоза (табл. 4).

Т а б л и ц а  4.  Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР»  
против жуков вершинного короеда и короеда-типографа при обработке модельных деревьев сосны и ели 

(Чечерский спецлесхоз, 2025 г.)

T a b l e  4.  Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips acuminatus and Ips typographus  
during treatment of model pine and spruce trees (Chechersk special forestry, 2025)

Вариант Концентрация рабочего 
раствора биопрепарата, %

Численность молодого 
поколения, экз/дм2

Биологическая эффективность 
препарата, %

Количество жуков 
с Beauveria sp., %

Вершинный короед
ИПСБОВЕР 1,0 4,55 ± 0,19 42,2 ± 1,94 32,9 ± 3,57
ИПСБОВЕР 2,0 3,59 ± 0,2 54,0 ± 4,4 43,6 ± 1,69
Контроль – 7,89 ± 0,47 – –
НСР05 – 1,1 – 7,89
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Рис. 5. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против жуков короеда-типографа  
при обработке коровой поверхности стволов модельных деревьев ели

Fig. 5. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips typographus when applied to the bark surface  
of model spruce tree trunks



Вариант Концентрация рабочего 
раствора биопрепарата, %

Численность молодого 
поколения, экз/дм2

Биологическая эффективность 
препарата, %

Количество жуков 
с Beauveria sp., %

Короед-типограф
ИПСБОВЕР 1,0 14,31 ± 1,22 38,3 ± 2,43 31,1 ± 3,64
ИПСБОВЕР 2,0 9,7 ± 0,43 57,8 ± 3,06 43,1 ± 2,28
Контроль – 23,43 ± 2,87 – –
НСР05 – 6,29 – 8,56

В результате двукратной обработки коровой поверхности стволов модельных деревьев сосны 
и ели рабочими растворами биопрепарата в концентрациях 1 и 2 % отмечено снижение числен-
ности молодого поколения вершинного короеда (4,55 экз/дм2; 3,59 экз/дм2) и короеда-типографа 
(14,31 экз/дм2; 9,7  экз/дм2) в 1,7; 2,2 и 1,6; 2,4 раза соответственно по сравнению с контролем  
(7,89 экз/дм2 – вершинный короед, 23,43 экз/дм2 – короед-типограф). На опытных вариантах по-
сле обработки биопрепаратом модельных деревьев сосны выявлена соответственно поражен-
ность погибших жуков вершинного короеда (32,9–43,6 %) и короеда-типографа (31,1–43,1 %) эн-
томопатогенным грибом Beauveria sp. в результате грибной инфекции.

Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» при двукратной обработке мо-
дельных деревьев сосны и ели рабочими растворами в концентрациях 1 и 2 % составила в сред-
нем 42,2 и 54,0 %; 38,3 и 57,8 % соответственно (рис. 6, 7). 

Установлено, что биологическая эффективность рабочего раствора биопрепарата 2%-й кон-
центрации против вершинного короеда и короеда-типографа выше на 11,8 и 19,5 % соответствен-
но по сравнению c рабочим раствором 1%-й концентрации.

При применении 2%-го рабочего раствора биопрепарата «ИПСБОВЕР» выявлено снижение 
в 1,3 и 1,5 раза численности молодого поколения вершинного короеда (3,59 экз/дм2) и короеда-
типографа (9,7 экз/дм2) по сравнению с 1%-м рабочим раствором (4,55 экз/дм2 – вершинный ко-
роед, 14,31 экз/дм2 – короед-типограф). 

Установлена высокая биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против вер-
шинного короеда (54,0 %) и короеда-типографа (57,8 %) при обработке модельных деревьев сос
ны и ели 2%-м рабочим раствором.

Таким образом, в результате проведенных в 2024–2025 гг. регистрационных испытаний био-
логическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» с использованием модернизированных 
феромонных ловушек составила соответственно 65,1 и 56,9  % против вершинного короеда,  
60,6 и 55,1 % – против шестизубчатого короеда и 62,2 и 56,9 % – против короеда-типографа. 

Биологическая эффективность биопрепарата при обработке 2%-м рабочим раствором коро-
вой поверхности модельных деревьев сосны составила 51,7 и 54,0 % против вершинного короеда, 
ели – 52,8 и 57,8 % против короеда-типографа.

Проведена государственная регистрация биопрепарата, получено удостоверение № 7718 о го-
сударственной регистрации препарата биологического «ИПСБОВЕР» (B. bassiana (Bals.) Vuill., 
штамм ИЛНАН 20-08 (№ госрегистрации 06-0137 от 17.12.2025). Биопрепарат включен в Допол-
нение к Государственному реестру средств защиты растений и удобрений, разрешенных к при-
менению на территории Республики Беларусь от 17.12.2025.

На основе проведенных регистрационных испытаний и экспериментальной оценки биоло-
гической эффективности биопрепарата «ИПСБОВЕР» разработаны методы его применения для 
регулирования численности короедов в формирующихся очагах в хвойных насаждениях с ис-
пользованием модернизированных феромонных ловушек и опрыскивания заготовленной и лов-
чей древесины хвойных пород.

Для регулирования численности короедов в формирующихся очагах в хвойных насаждениях 
необходимо устанавливать по одной модернизированной феромонной ловушке с биологическим 
препаратом «ИПСБОВЕР» на 1 га формирующихся очагов стволовых вредителей. Ловушки, 
снабженные диспенсерами с феромонами вершинного, шестизубчатого короедов, короеда-типо-
графа, размещаются в формирующихся очагах в хвойных насаждениях в начале периода весен-
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Окончание табл. 4



Рис. 6. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против жуков вершинного короеда  
при обработке коровой поверхности стволов модельных деревьев сосны

Fig. 6. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips acuminatus when applied  
to the bark surface of model pine tree trunks

Рис. 7. Биологическая эффективность биопрепарата «ИПСБОВЕР» против жуков короеда-типографа  
при обработке коровой поверхности стволов модельных деревьев ели

Fig. 7. Biological efficacy of the biopreparation IPSBOVER against Ips typographus when applied  
to the bark surface of model spruce tree trunks

ней генерации вредителей (до 10 апреля) в центре куртины усыхания деревьев сосны и ели для 
привлечения и инфицирования ксилофагов.

На стволах растущих деревьев березы и осины, оказывающих отпугивающее воздействие 
в отношении короедов, ловушки не вывешиваются. Минимальное расстояние до живых дере-
вьев сосны должно составлять 6 м, ели – 20 м (расстояние не учитывается, когда феромонные 
ловушки устанавливаются в насаждениях, назначенных для проведения ССР). Феромонные ло-
вушки должны располагаться вертикально и быть зафиксированы боковыми растяжками для 
предотвращения раскачивания ветром.

В качестве средства, привлекающего короедов в ловушку, используются диспенсеры с фе-
ромонными препаратами: для вершинного короеда – «ИПСВАБОЛ В», шестизубчатого коро
еда – «ИПСВАБОЛ Ш», короеда-типографа – «ИПСВАБОЛ Т», «ИПСВАБОЛ Д». В феромонные 
ловушки помещается 30 г препарата, которые применяются на протяжении всего периода лёта 
весенней генерации жуков (3-я декада апреля – 3-я декада июня). 
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Обработка заготовленной и ловчей древесины хвойных пород от короедов (вершинный ко-
роед, короед-типограф) проводится путем опрыскивания 2%-м рабочим раствором биопрепара-
та «ИПСБОВЕР» при норме расхода 0,8 л/м2 коровой поверхности стволов модельных деревьев 
сосны и ели. Обработку заселенной ловчей древесины и лесопродукции рекомендуется прово-
дить в течение периода жизнедеятельности ксилофагов (конец апреля – август) в сроки, когда 
под корой деревьев происходит яйцекладка короедов или появление личинок первых возрастов 
с двукратной повторностью с интервалом 7–14 дней, что позволяет уничтожить как родитель-
ские особи, не успевшие покинуть ходы, так и насекомых, находящихся на отрождающихся пре-
имагинальных стадиях.

Обработка заготовленной и ловчей заселенной древесины хвойных пород проводится пе-
ред вылетом из-под коры молодого поколения вредных насекомых при хранении в лесу или на 
расстоянии до 0,5 км от хвойных насаждений в период с 1 апреля по 1 сентября на срок более 
20 дней согласно Санитарным правилам в лесах Республики Беларусь1.

Заключение. Для регулирования численности вершинного, шестизубчатого короедов, коро
еда-типографа в формирующихся очагах в хвойных насаждениях и обработки заготовленной 
древесины сосны и ели при ее хранении создан новый отечественный биологический препарат 
«ИПСБОВЕР» на основе энтомопатогенного гриба B. bassiana (Bals.) Vuill., штамм ИЛНАН 20-08,  
продуцирующего биологически активные вещества. 

Проведены государственные регистрационные испытания биологического препарата  
«ИПСБОВЕР» по оценке его биологической эффективности, которая составила 65,1 и 56,9 % про-
тив вершинного короеда, 60,6 и 55,1 % – против шестизубчатого короеда, 62,2 и 56,9 % – коро
еда-типографа при использовании модернизированных феромонных ловушек в формирующихся 
очагах сосновых и еловых насаждений соответственно, а также 51,7 и 54,0 % – против вершин-
ного короеда и 52,8 и 57,8 % – короеда-типографа при обработке биопрепаратом модельных дере-
вьев сосны и ели соответственно.

Разработаны методы применения биопрепарата для регулирования численности короедов 
в формирующихся очагах в сосновых и еловых насаждениях с использованием модернизирован-
ных феромонных ловушек и обработки заготовленной и ловчей древесины хвойных пород. 

Применение биологического препарата «ИПСБОВЕР» в интегрированной системе защиты 
лесных насаждений от вредных организмов обеспечивает повышение эффективности проведения 
в них санитарно-оздоровительных мероприятий по снижению численности вершинного и шести-
зубчатого короедов, короеда-типографа в формирующихся очагах хвойных насаждений и их био-
логической устойчивости, минимизацию потерь заготовленной древесины хвойных пород.

Конфликт интересов. Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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ДИНАМИКА УСЫХАНИЯ И УСТОЙЧИВОСТЬ ЛЕСНЫХ НАСАЖДЕНИЙ  
К КЛИМАТИЧЕСКОМУ СТРЕССУ: ДИСТАНЦИОННЫЙ МОНИТОРИНГ  

С ПРИМЕНЕНИЕМ АЛГОРИТМОВ МАШИННОГО ОБУЧЕНИЯ

Аннотация. Представлен комплексный подход к выявлению и пространственно-временной оценке гибели лесов 
модельных территорий – Национального парка (НП) «Беловежская пуща» и Полесского государственного радиаци-
онно-экологического заповедника (ПГРЭЗ). С применением алгоритма Random Forest для классификации снимков 
Landsat-5/7/8/9 и Sentinel-2 определены площади погибших насаждений за 2001–2025 гг. В НП «Беловежская пуща» 
процессы гибели лесов имели распространение на 14,9 тыс. га с пиковым периодом в 2016–2018 гг., в ПГРЭЗ – на 
16,4 тыс. га с максимумами в 2003–2006, 2011–2013 и 2016–2018 гг. Наиболее сильную корреляционную связь с мас-
штабом гибели лесов показали взвешенные скользящие средние индекса засухи KBDI с лагом 1 год за 2001–2019 гг. 
(до 0,68 – в НП «Беловежская пуща» и 0,78 – в ПГРЭЗ). В разрезе экологических групп лесов (ЭГЛ) наименее устой-
чивыми в НП «Беловежская пуща» оказались леса на бедных песчаных почвах недостаточного (гибель на 27,5 % 
площади ЭГЛ) и неустойчивого (17,9 %) увлажнения , прежде всего сосновые (до 27,4 %), еловые (до 18,3 %) и березо-
вые (до 49,9 %). В ПГРЭЗ наиболее подверженными к гибели являлись сосновые леса на бедных песчаных почвах не-
достаточного (28,8 %) и неустойчивого (19,2 %) увлажнения . Выявленные закономерности климатической обуслов-
ленности масштабов гибели лесов и степень их устойчивости в разрезе ЭГЛ легли в основу подхода к ежегодному 
прогнозу потенциала развития лесопатологических процессов.

Ключевые слова: лесные экосистемы, заповедные территории, гибель лесов, изменение климата, дистанцион-
ное зондирование растительности, машинное обучение, климатические индексы
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Abstract. The article presents an integrated approach to identifying and spatiotemporally assessing forest loss in the Be-
lovezhskaya Pushcha National Park (NP) and the Polessky State Radioecological Reserve (PSRR). For the period 2001–2025, 
the Random Forest algorithm identified forest loss in the Belovezhskaya Pushcha NP over more than 14.9 kha with a peak 
period in 2016–2018, and in the PSRR over an area of 16.4 kha with maximums in 2003–2006, 2011–2013, and 2016–2018. 
A correlation analysis of annual forest loss values and drought climate indices revealed that the KBDI drought index with 
a one-year time lag for 2001–2019 had the strongest correlation (up to 0.68 in the Belovezhskaya Pushcha NP and 0.78 in the 
PSRR). The least resilient forests were those on poor sandy soils with insufficient moisture (27.5 % of the forest ecological 
group, FEG, area lost) and unstable moisture (17.9 %), in particular pine (up to 27.4 %), spruce (up to 18.3 %) and birch (up to 
49.9 %). In the PSRR, the least resilient were pine forests on poor sandy soils with insufficient (28.8 % of the FEG area) and 
unstable moisture (19.2 %). Based on the identified ecological and climatic patterns of forest loss development, an approach 
to annual forecasting of the potential for forest pathological processes has been developed.
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Введение. Леса природных территорий со специальным режимом охраны являются ре-
презентативными полигонами для изучения динамики природных процессов, развитие кото-
рых происходит при доминирующем влиянии естественных факторов, один из которых – из-
менение климата. Рост частоты и продолжительности климатических засух, аномально теплые 
малоснежные зимы и учащение иных неблагоприятных погодных явлений – все это приводит 
к понижению устойчивости древостоев к таким прямодействующим негативным факторам, как 
пожары, ветровалы и активизация жизнедеятельности насекомых-вредителей и патогенов [1–11].

Только за 2001–2020 гг. в Беларуси отмечалась гибель лесов на площади 938,08 тыс. га при 
росте среднегодового показателя с 36,3 до 83,4  тыс. га/год [12]. Наиболее остро стоит вопрос 
развития лесопатологических процессов в еловых и сосновых насаждениях. Так, в 2016–2018 гг. 
в южных регионах Беларуси площадь погибших и вырубленных при санитарных рубках сосно-
вых лесов составила 12,2 тыс. га1. За период с 2016 по 2024 г. доля еловых насаждений в респу-
блике, погибших от фито- и энтомовредителей, составила около 23,0 % [13].

В текущих условиях становится необходимым оперативное и точное получение простран-
ственных данных гибели лесов для принятия мер по снижению активности негативных про-
цессов в очагах развития и ограничению их распространения в близлежащие лесные массивы. 
В мировой практике для мониторинга лесных экосистем используются дистанционные мето-
ды, преимуществами которых являются: пространственная точность, регулярность обновления 
и свободный доступ к спутниковым данным [14–21]. Они позволяют выполнять как текущую 
оценку и ретроспективный анализ гибели лесов, так и разрабатывать на этой основе подходы 
к прогнозированию лесопатологической угрозы.

Целью работы является создание методики выявления очагов гибели лесов и прогнозирова-
ние риска их возникновения с учетом влияния климатических факторов на примере Националь-
ного парка (НП) «Беловежская пуща» и Полесского государственного радиационно-экологиче-
ского заповедника (ПГРЭЗ).

Объекты и методы исследования. Модельными объектами выступают 2 природные тер-
ритории с существенными ограничениями в ведении хозяйственной деятельности: НП «Бело-
вежская пуща» площадью 150,1 тыс. га и ПГРЭЗ площадью 217,2 тыс. га, расположенные со-
ответственно в юго-западной и юго-восточной частях Беларуси (рис. 1). Лесопокрытые земли 
занимают значительную долю как в НП «Беловежская пуща» (131,4 тыс. га, 87,4 % всей террито-
рии), так и в ПГРЭЗ (165,9 тыс. га, 76,7 %).

Выбор двух объектов исследования объясняется рядом причин:
1. Генезис природной среды. Территория НП «Беловежская пуща» обладает многовековым 

природоохранным режимом и является одним из наиболее сохранившихся природно-раститель-
ных комплексов в мире. ПГРЭЗ, наоборот, был организован после аварии на ЧАЭС в 1988 г. на 
землях, ранее находившихся в хозяйственном пользовании.

Отсюда возникают различия в структуре лесов: насаждения естественного происхождения 
занимают 105,6 тыс. га (80,3 % лесопокрытых земель) в НП «Беловежская пуща» и 93,6 тыс. га 
(56,4 %) – в ПГРЭЗ. В свою очередь, перестойные леса занимают 26,0 тыс. га (24,6 % насажде-
ний естественного происхождения) в НП «Беловежская пуща» и 0,1 тыс. га (<0,1 %) – в ПГРЭЗ.  
Несмотря на это, недавние исследования показали, что ПГРЭЗ имеет основания для присвоения 
статуса особо охраняемой природной территории (ООПТ) с категорией заповедника, а низкая 
доля старовозрастных насаждений не может способствовать обратному [22].

1 Мониторинговые исследования трансформации лесного фонда в результате климатических изменений, антро-
погенного воздействия и лесохозяйственной деятельности с разработкой предложений по сохранению естественного 
происхождения насаждений при лесовозобновлении, лесовыращивании и лесопользовании: отчет по мероприятию / 
Мин-во лесного хоз-ва, Ин-т эксперимент. ботаники НАН Беларуси: рук. В. Г. Шатравко; исполн.: А. В. Пугачевский 
[и др.]. – Мн., 2019. – 130 с. 
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Рис. 1. Модельные территории: a – НП «Беловежская пуща, b – ПГРЭЗ

Fig. 1. Study sites: a – NP “Belovezhskaya Pushcha”, b – PSRR

2. Природные условия и облик растительности. Индикатором различий природных условий 
между объектами служит типологическая структура лесов. Для НП «Беловежская пуща» с отно-
сительно стабильным гидрологическим режимом, благоприятными климатическими условиями 
и пестрой почвенной мозаикой характерно преобладание сосновых лесов на бедных песчаных 
почвах неустойчивого увлажнения (35,2 тыс. га, 26,7 % лесов), на относительно богатых почвах 
нормального (26,8 тыс. га, 20,4 %) и повышенного (10,5 тыс. га, 8,0 %) увлажнения , черноольша-
ников – на торфяных эвтрофных болотах (11,9 тыс. га, 9,1 %) и на богатых почвах повышенного 
увлажнения (9,3 тыс. га, 7,1 %), составляющих 71,5 % всех лесов.

Леса ПГРЭЗ сформировались под воздействием мелиорации и активного лесопользования 
в доаварийный период на крупных массивах дерново-подзолистых автоморфных и полугидро-
морфных песчаных почв. Здесь доминируют сосняки на бедных песчаных (55,4 тыс. га, 33,4 %) 
и относительно богатых почвах (23,8 тыс. га, 14,3 %) и мелколиственные леса – на богатых почвах 
повышенного увлажнения (25,0 тыс. га, 15,1 %), составляющие суммарно 62,8 % лесов ПГРЭЗ.

3. Различия в структуре лесов с высоким потенциалом возникновения лесопатологических 
процессов. Наибольшему риску гибели подвержены насаждения ели и сосны, однако их соотно-
шение в двух объектах различно. Площадь еловой формации в НП «Беловежская пуща» доволь-
но невелика (5,2 тыс. га, 4,1 % всех лесов), однако распространение насаждений с елью (10–40 % 
в составе древостоя) значительно шире (44,2 тыс. га, 34,6 %). Леса с участием сосны здесь полу-
чили распространение на 90,9 тыс. га (71,5 %). В ПГРЭЗ, напротив, площадь насаждений с елью 
незначительна (0,2 тыс. га, 0,1 %), а леса с участием или доминированием сосны в составе древо-
стоя расположены на 67,7 тыс. га (40,8 %).

Выявление участков погибших насаждений проводилось с применением алгоритма Random 
Forest для классификации коллекций спутниковых снимков Landsat-5/7/8/9 и Sentinel-2 [23, 24]. 
Обученный классификатор позволяет сопоставлять значения отдельных каналов, индексов или 
их комбинаций на эталонных участках с остальной территорией объекта, формируя простран-
ственную сцену с заданным числом классов.

Пространственная база обучения включала: погибшие насаждения, рубки, стабильные леса, 
заросли тростника, сельскохозяйственные угодья и иные земли. Контуры эталонных участков 
получены по результатам наземных обследований и дешифрирования разновременных снимков. 
Для летнего периода каждого года подбирались снимки с низкой облачностью, а при их отсут-
ствии формировался сезонный композит.



Алгоритм реализован средствами библиотеки scikit-learn с оптимизацией числа решающих 
деревьев и их глубины во избежание переобучения. Данные разделялись на обучающую (80 %) 
и тестовую (20 %) выборки для оценки точности модели. Полученные ежегодные сведения эли-
минировались в случае повторного выявления погибших насаждений в следующий год после 
первого обнаружения.

Взаимосвязь гибели лесов и засух за 2001–2025 гг. оценивалась с применением интегральных 
климатических показателей: индекса засухи Китча – Байрама (KBDI) [25], стандартизированно-
го индекса осадков и испарения (SPEI) [26], комплексного гидротермического показателя Бит-
винскаса [27] и гидротермического коэффициента Селянинова (ГТК) [28].

Индекс KBDI разработан для контроля пожароопасной ситуации и в настоящее время ши-
роко применяется в сельском и лесном хозяйстве. Его значения варьируются от 0 до 203,2, где 
рост отражает увеличение уровня дефицита влаги. В классическом варианте увлажнение грунта 
учитывается лишь при сумме осадков от 5,1 мм/сут, что в условиях Беларуси завышает значения 
индекса, поэтому пороговое значение принято равным 1 мм/сут.

Индекс SPEI является усовершенствованным вариантом индекса SPI с учетом вклада темпе-
ратур в оценке засух. Индекс не имеет крайних значений, однако их градация ограничена 7 клас-
сами от 2 и более (экстремальное увлажнение) до –2 и менее (экстремальная засуха). В исследо-
вании использовалась динамика SPEI за 3, 6, 9, 12, 24, 36 и 48 месяцев по данным онлайн-ресурса 
SPEI Global Drought Monitor [29].

Комплексный гидротермический показатель Битвинскаса отражает многолетний ход пери
одического иссушения, влияющего на формирование годичных колец деревьев. Показатель при-
нимает значения от 0, что соответствует крайне сильному дефициту влаги, и не имеет макси-
мального предела.

Широко на постсоветском пространстве для оценки уровня влагообеспеченности себя заре-
комендовал ГТК, применяющийся на различных временных масштабах.

Расчеты значений индексов, за исключением SPEI, производились на платформе Google Earth 
Engine с использованием ежедневного датасета ERA5, разработанного ECMWF [30]. Помимо 
расчетов средних значений KBDI и ГТК в течение мая – августа каждого года, определялось их 
взвешенное скользящее среднее (WMA) за 2, 3 и 4 года.

Климатическая обусловленность гибели лесов оценивалась корреляционным и кросс-
корреляционным анализом временных рядов площадей погибших насаждений и климатических 
индексов с учетом их значения в год («в год») и через год после обнаружения погибших насажде-
ний («+1 год») за периоды 2001–2019 и 2001–2025 гг. Выбор двух интервалов связан с возможным 
истощением кормовой базы для источников лесопатологических процессов в последние годы [31].

Разнообразие природных условий определяет пространственную дифференциацию лесной 
растительности и устойчивость насаждений к климатическому стрессу. В работе устойчивость 
оценивалась через долю площадей погибших насаждений в структуре формаций экологических 
групп лесов (ЭГЛ) [32, с. 268–270].

На заключительном этапе схема дифференциации лесов по степени устойчивости сопостав-
лялась с репрезентативным климатическом индексом, что составило основу алгоритма ежегод-
ного прогноза лесопатологической угрозы.

Результаты и их обсуждение. Общая площадь выявленных участков с гибелью лесов соста-
вила за 2001–2025 гг. в НП «Беловежская пуща» 14,9 тыс. га, в ПГРЭЗ – 16,4 тыс. га (рис. 2).

Периоды с пиковыми значениями гибели лесов в двух объектах различаются: в НП «Бело-
вежская пуща» они пришлись на 2004–2005 и 2016–2019 гг. (12,8 тыс. га, 85,6 % площади погиб-
ших насаждений), в ПГРЭЗ – на 2003–2006, 2011–2013, 2016–2018 гг. (12,2 тыс. га, 74,0 %) (рис. 3).

Анализ климатической обусловленности гибели лесов продемонстрировал связь масшта-
бов явления с рядом индексов засух.

НП «Беловежская пуща». Наибольшую зависимость здесь показал индекс KBDI и его WMA 
с временным лагом в +1 год (табл. 1). Максимальное значение KBDI отмечено в 2015 г. (48,5 еди-
ниц), а в последующие сезоны наблюдалась самая масштабная за весь анализируемый период 
гибель лесов. Иные индексы устойчивых корреляционных связей не показали.

318	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 4, pp. 315–331	



Рис. 2. Гибель лесов в НП «Беловежская пуща» (a) и ПГРЭЗ (b) за 2001–2025 гг.

Fig. 2. Forest loss in the NP “Belovezhskaya Pushcha” (a) and the PSRR (b) in 2001–2025

Рис. 3. Динамика площади погибших насаждений и климатических индексов (смещение +1 год):  
a – НП «Беловежская пуща», b – ПГРЭЗ

Fig. 3. Dynamics of the area of dying forest stand area and climate indices (+1 year):  
a – NP “Belovezhskaya Pushcha”, b – PSRR
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Т а б л и ц а  1.  Коэффициенты корреляции значений площадей усыханий и индексов

T a b l e  1.  Correlation coefficients between the values of drying areas and climate indices

Объект Индекс

Площадь усыханий
2001–2025 гг. 2001–2019 гг.

+1 год в год +1 год в год
r p-value r p-value r p-value r p-value

НП «Беловежская 
пуща»

KBDI 0,57 <0,01 0,02 0,94 0,61 <0,01 –0,02 0,92
WMAKBDI (1-2) 0,51 <0,01 0,30 0,14 0,56 0,01 0,28 0,24
WMAKBDI (1-3) 0,61 <0,01 0,32 0,12 0,68 <0,01 0,30 0,21
WMAKBDI (1-4) 0,60 <0,01 0,43 0,03 0,66 <0,01 0,42 0,08
SPEI3 –0,39 0,06 –0,03 0,90 –0,47 0,04 –0,04 0,85
SPEI6 –0,08 0,07 –0,08 0,72 –0,14 0,58 –0,14 0,58
SPEI12 –0,04 0,09 0,04 0,85 –0,08 0,74 0,03 0,90
SPEI24 –0,01 0,95 0,01 0,96 –0,07 0,79 0,00 1,0
SPEI36 0,02 0,93 0,02 0,91 –0,04 0,88 0,00 1,0
SPEI48 –0,03 0,89 0,03 0,88 –0,08 0,73 –0,01 0,98
Б –0,08 0,22 0,10 0,63 –0,07 0,78 0,14 0,57
ГТК –0,25 0,36 –0,18 0,40 –0,28 0,24 –0,18 0,46
WMAГТК (1-2) –0,19 0,44 –0,28 0,17 –0,21 0,38 –0,31 0,19
WMAГТК (1-3) –0,16 0,44 –0,28 0,18 –0,17 0,48 –0,30 0,21
WMAГТК (1-4) –0,14 0,50 –0,26 0,20 –0,13 0,59 –0,26 0,28

ПГРЭЗ KBDI 0,30 0,14 –0,15 0,49 0,47 0,04 –0,12 0,63
WMAKBDI (1-2) 0,41 0,04 0,00 0,98 0,65 <0,01 0,09 0,71
WMAKBDI (1-3) 0,50 0,01 0,13 0,53 0,78 <0,01 0,28 0,25
WMAKBDI (1-4) 0,47 0,02 0,24 0,25 0,78 <0,01 0,43 0,07
SPEI3 –0,18 0,39 0,12 0,56 –0,34 0,16 0,05 0,83
SPEI6 –0,02 0,91 –0,08 0,70 –0,12 0,62 –0,20 0,42
SPEI12 –0,04 0,83 –0,04 0,86 –0,12 0,63 –0,04 0,86
SPEI24 –0,14 0,51 –0,05 0,81 –0,32 0,18 –0,10 0,68
SPEI36 –0,21 0,32 –0,11 0,61 –0,64 <0,01 –0,29 0,23
SPEI48 –0,22 0,30 –0,22 0,29 –0,73 <0,01 –0,57 0,01
Б –0,45 0,02 –0,16 0,43 –0,64 <0,01 –0,22 0,36
ГТК –0,35 <0,01 –0,08 0,71 –0,44 0,06 –0,09 0,72
WMAГТК (1-2) –0,46 0,02 –0,21 0,30 –0,62 <0,01 –0,26 0,29
WMAГТК (1-3) –0,54 <0,01 –0,34 0,10 –0,71 <0,01 –0,41 0,09
WMAГТК (1-4) –0,53 <0,01 –0,43 0,03 –0,71 <0,01 –0,50 0,03

П р и м е ч а н и е. Полужирным начертанием обозначены статистически значимые корреляционные связи  
(p-value < 0,05).

Более сильная зависимость отмечается для периода 2001–2019 гг., где коэффициент корре-
ляции достигал 0,68 (KBDI, WMAKBDI (1-3)) на следующий год после засухи. Это связано с тем, 
что после массовой гибели древостоя в 2016–2018 гг. кормовая база для насекомых и патоген-
ных грибов не успела восстановиться. Также сказались проводимые санитарные мероприятия 
по борьбе с источниками ослабления состояния древостоя. В результате этого в последующем 
наблюдалось снижение масштабов гибели лесов, несмотря на высокие значения KBDI.

ПГРЭЗ. В заповеднике сильную корреляционную связь с площадью погибших насаждений 
показали все вариации WMA индекса KBDI и ГТК, а также значения SPEI за 36 и 48 месяцев 
и комплексного гидротермического показателя Битвинскаса. Максимальные значения коэффи-
циента корреляции отмечены для WMAKBDI (1-3) и WMAKBDI (1-4) – по 0,78.

Характер засух и масштабы гибели лесов в ПГРЭЗ отличаются от НП «Беловежская пуща». 
Максимальное среднесезонное значение KBDI (68,0 единиц) отмечено в 2015 г., что соответствует 
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сильному уровню засухи при пороге «эффективных осадков» в 1 мм/сут. В ПГРЭЗ значения индек-
са были высоки и в 2016 г., что повлияло на усиление негативного воздействия недостатка влаги 
и продолжение развития лесопатологических процессов вплоть до 2019 г. По аналогичному сцена-
рию наблюдались потери лесов в 2003–2004 гг. на фоне двух подряд летних сезонов 2002–2003 гг. 
с засухами. По этой же причине отличается динамика площадей погибших насаждений двух мо-
дельных территорий, где пик в НП «Беловежская пуща» относится к 2016 г., а в ПГРЭЗ – к 2018 г.

Взвешенное скользящее среднее KBDI за 3 года показало наилучший результат на обеих тер-
риториях, что делает его наиболее пригодным для прогнозирования риска гибели лесов.

Анализ устойчивости лесов. При близкой климатической обусловленности гибели разли-
чия в генезисе и структуре лесов отражаются в распределении погибших насаждений по ЭГЛ.

НП «Беловежская пуща». Основные очаги гибели лесов располагаются в северо- и юго-вос-
точной частях объекта (рис. 2, a), сконцентрировавшись на бедных дерново-подзолистых пес-
чаных и супесчаных почвах водно-ледниковых возвышенностей сожского возраста. В разрезе 
функционального зонирования участки погибших насаждений распределяются неравномерно: 
большая часть (5,9 тыс. га, 39,7 % всей гибели лесов) находится в заповедной зоне, самой крупной 
структурной единице объекта (58,3 тыс. га); на хозяйственную зону (45,9 тыс. га) приходится 
4,8 тыс. га (32,0 %) погибших насаждений, на зону регулируемого использования (37,9 тыс. га) 
и рекреационную зону (8,0 тыс. га) – 3,1 (20,9 %) и 1,0 тыс. га (6,5 %) соответственно. Сильная 
степень подверженности древостоя в заповедной зоне объясняется наличием в ее пределах тер-
риторий, ранее входивших в заповедно-охотничью хозчасть [33, с. 8], где и сконцентрированы 
основные очаги. На остальной ее площади, длительно находившейся в абсолютно заповедном 
режиме, нарушенные леса встречаются лишь небольшими фрагментами. 

Наибольшие площади погибших насаждений за анализируемый период были характерны 
для лесов, произрастающих на бедных и относительно богатых песчаных почвах (суммарно – 
12,4 тыс. га, 94,4 % потерь лесов) (табл. 2, рис. 4).

По отношению к гигротопам явление получило обширное распространение в лесах на поч
вах неустойчивого и нормального увлажнения (11,8 тыс. га, 78,8 %).

В структуре формаций ЭГЛ наиболее сильно негативное воздействие внешних факторов 
проявилось в сосновых лесах, в особенности на бедных песчаных почвах неустойчивого увлаж-
нения и относительно богатых почвах нормального увлажнения (10,5 тыс. га, 70,6 %). Помимо 
этого, явление получило распространение в еловых и березовых лесах, в большей степени – на 
относительно богатых почвах нормального и повышенного увлажнения (1,0 тыс. га, 6,6 %). Пре-
обладание указанных групп и формаций связано прежде всего с их обширной представленно-
стью, тогда как реакция на изменение состояния среды существенно различается.

Наиболее уязвимыми в НП «Беловежская пуща» за 2001–2025 гг. оказались леса на бедных 
песчаных почвах недостаточного (27,5 % площади ЭГЛ) и неустойчивого (17,9 %) увлажнения, 
относительно богатых почвах нормального (12,1 %) и повышенного (12,0 %) увлажнения. Менее 
уязвимыми оказались леса на более богатых и увлажненных почвах, где доля погибших насаж-
дений составила от 1,5 до 2,8 % от площади ЭГЛ.

Среди формаций с низкой устойчивостью к климатическому стрессу выделяются сосновые леса, 
где доля погибших насаждений снижается с ростом богатства и увлажненности почв: от 27,4 % на 
бедных песчаных почвах недостаточного увлажнения до 2,7% на олиго- и мезотрофных болотах.

Для еловых лесов зависимость между устойчивостью к негативному воздействию и услови
ями местопроизрастания выражена в меньшей степени. Здесь погибшие насаждения составили 
от 6,2 % площади формации на оторфованных минеральных почвах эвтрофного заболачивания 
до 18,3 % на бедных песчаных почвах неустойчивого увлажнения.

Березовые леса подвержены гибели главным образом на бедных песчаных почвах, где по-
гибшие насаждения составляют до половины площади в ряде ЭГЛ. Прежде всего это связано 
с общей малой представленностью березовых лесов в таких местообитаниях и весомой долей 
насаждений с низкоустойчивым древостоем сосны (55,6 %).

Промежуточное положение в устойчивости к лесопатологической угрозе занимают в основ-
ном лиственные леса на относительно богатых почвах нормального и повышенного увлажнения, 
где наиболее широко представлены формации дуба, березы и осины.
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Рис. 4. Соотношение доли погибших насаждений в ЭГЛ с ее общей площадью  
в НП «Беловежская пуща» (номера ЭГЛ – в табл. 2)

Fig. 4. The ratio of the proportion of dying forest stands in the forest ecological groups to its total area  
in the NP “Belovezhskaya Pushcha” (forest ecological groups’ numbers are given in Table 2)

Леса на болотах и оторфованных минеральных почвах различных типов заболачивания яв-
ляются наименее уязвимыми к воздействию экстремальных климатических явлений. Доминиру-
ющее положение в данных ЭГЛ занимают формации ольхи черной и березы. Для них характерна 
низкая доля погибших насаждений в структуре лесов (от 0,8 до 2,9 %) при довольно широком 
распространении в НП «Беловежская пуща» (17,1 тыс. га).

ПГРЭЗ. Здесь подавляющая доля погибших насаждений разместилась крупными массивами 
по периферии и в центре территории (рис. 2, b), в основном на бедных песчаных почвах недоста-
точного и неустойчивого увлажнения (12,7 тыс. га, 77,6 %) (рис. 5).

Рис. 5. Соотношение доли погибших насаждений в ЭГЛ с ее общей площадью в ПГРЭЗ (номера ЭГЛ – в табл. 2)

Fig. 5. The ratio of the proportion of dying forest stands in the forest ecological groups to its total area  
in the PSRR (forest ecological groups’ numbers are given in Table 2)
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Погибшие насаждения сосредоточены в сосновых лесах на бедных песчаных почвах 
(12,4 тыс. га, 75,3 %). Крупные участки с гибелью лесов отмечены в сосновых (1,4 тыс. га, 8,7 %) 
и березовых (0,8 тыс. га, 4,8 %) лесах на относительно богатых почвах.

Наименее устойчивыми оказались сосняки (до 28,8  % погибших насаждений от площа-
ди ЭГЛ) и березняки (до 17,4 %) на бедных и относительно богатых почвах различной степени  
увлажнения, что в целом повторяет порядок ведущих позиций по общей площади гибели и отра-
жает неудовлетворительное санитарное состояние доминирующей лесной формации заповедника.

Более устойчивы сосняки и березняки на относительно богатых почвах нормального и повы-
шенного увлажнения и на оторфованных минеральных почвах олиготрофного заболачивания. 
Наименьшая доля погибших насаждений отмечена в лиственных лесах наиболее влажных ме-
стообитаний.

Категории лесов по степени устойчивости к лесопатологической угрозе. На основе дан-
ных о подверженности ЭГЛ к негативному воздействию для обоих объектов выделены 5 катего-
рий лесов по степени устойчивости к лесопатологической угрозе (табл. 3, рис. 6). 

Т а б л и ц а  3.  Категории устойчивости лесов к возникновению лесопатологической угрозы

T a b l e  3.  Categories of forest resistance to forest pathological threats

Категория устойчивости Доля погибших насаждений  
в формациях ЭГЛ, %

Площадь
НП «Беловежская пуща» ПГРЭЗ
тыс. га % тыс. га %

1 (наименее устойчивые) >20,0 2,4 1,8 17,6 10,6

2 (неустойчивые) 15,0–20,0 64,6 49,1 39,0 23,5
3 (среднеустойчивые) 10,0–15,0 15,2 11,6 1,9 1,2
4 (устойчивые) 3,0–10,0 15,7 11,9 50,1 30,2
5 (наиболее устойчивые) <3,0 33,6 25,6 57,4 34,6

Рис. 6. Устойчивость лесов к лесопатологической угрозе (a – НП «Беловежская пуща, b – ПГРЭЗ)

Fig. 6. Forest resistance to the forest pathological threats (a – NP “Belovezhskaya Pushcha”, b – PSRR)
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Таким образом, в НП «Беловежская пуща» 50,9 % лесов имеют высокий риск возникнове-
ния лесопатологических процессов, они располагаются в основном в северной и юго-восточной 
части объекта. В ПГРЭЗ низкоустойчивые насаждения размещаются компактными массивами 
в периферийных частях объекта, составляя 34,1 % площади всех лесов.

Полученная схема служит пространственной основой мониторинга состояния лесов и раз-
работки превентивных мер в слабоустойчивых насаждениях. Она описывает долгосрочный по-
тенциал риска и обладает свойством динамичности. При поступлении актуальных сведений об 
изменении состояния или структуры насаждений участки могут быть отнесены к иным кате-
гориям устойчивости. Наиболее важно, что на ее основе возможно составление прогноза риска 
гибели насаждений, где рассчитываемые 3-летние значения WMA KBDI выступают в качестве 
предиктора потенциала усыхания на следующий год, когда сведения об устойчивости насажде-
ний к стрессу используются как множитель климатического показателя (1,2 – 1 категория, 1,1 – 
2 категория, 1,0 – 3 категория, 0,9 – 4 категория, 0,8 – 5 категория). 

Итоговым продуктом алгоритма является карта-схема прогнозируемого риска возникновения ле-
сопатологических процессов в соответствии с адаптированным индексом aKBDI, где значения 0–10 
отражают отсутствие риска, 10–20 – низкий риск, 20–30 – умеренный, 30–40 – средний, 40–50 – по-
вышенный, 50–60 – высокий, 60–70 – очень высокий, 70 и более – экстремально высокий (рис. 7).

Проверка подхода на примере ПГРЭЗ за период с 2016 по 2018 г. с максимальной гибелью ле-
сов (6,5 тыс. га) после засухи 2015 г. показала, что наиболее высокий риск отмечен на 48,0 тыс. га 
(28,9 % площади всех лесов), в пределах которых гибель лесов встречалась на 3,8 тыс. га (76,9 % 
всех погибших насаждений за тестовый период) (рис. 8).

Таким образом, смоделированный потенциал и фактическая гибель лесов в значительной 
мере совпадают. При этом не все насаждения, определенные как потенциально уязвимые, поги-
бают ввиду того, что подход позволяет оценить степень риска, а его уточнение требует привле-
чения дополнительных сведений.

В дальнейшей перспективе исследований по данному направлению видится повышение де-
тализации получаемых результатов через добавление важных факторов формирования устой-
чивости – возрастной структуры и категорий лесов. Однако даже при такой дифференциации 
невозможно точечно отразить участки лесов, где вероятность гибели будет довольно высока 
в предстоящем году – на такой исход событий влияет довольно большое количество факторов.

Несомненно, рассмотренный подход требует регулярного обновления входной информации. 
Во-первых, актуальные данные о площадях гибели лесов служат новыми эталонными объекта-
ми и повышают качество классификации спутниковых композитов. Во-вторых, немаловажным 
является элемент естественной динамики растительности, усложняющий спектральные харак-
теристики объектов, а также приводящий к развитию восстановительных процессов раститель-
ности и появлению лесов на ныне нелесопокрытых землях, которые также должны включаться 
в пространственную выборку. Разработанный алгоритм допускает такое обновление с высокой 
точностью и оперативностью.

Заключение. С применением алгоритма Random Forest для классификации спутниковых 
снимков получены ежегодные пространственные сведения о гибели лесов в НП «Беловежская 
пуща» и ПГРЭЗ за 2001–2025 гг. Пиковые значения площадей погибших насаждений для двух 
объектов пришлись на 2016–2018 гг.: в НП «Беловежская пуща» – на 2016 г. после засухи 2015 г., 
в ПГРЭЗ – на 2018 г. после трех засушливых летних сезонов 2015–2017 гг.

Масштабы гибели лесов имеют сильную зависимость от климатических условий, сложив-
шихся на протяжении предыдущих лет, что хорошо отражают значения взвешенных скользя-
щих средних индекса KBDI за 3 года с временным лагом в +1 год.

Устойчивость насаждений существенно зависит от типа местообитания, где наибольший 
риск гибели древостоя на двух объектах характерен для хвойных и хвойно-мелколиственных 
лесов на бедных песчаных почвах недостаточного и неустойчивого увлажнения. На основе доли 
погибших насаждений в структуре площадей различных ЭГЛ определены 5 категорий устойчи-
вости лесов к возникающему стрессу, среди которых низкоустойчивые составили 50,9 и 34,1 % 
площади всех лесов в НП «Беловежская пуща» и ПГРЭЗ соответственно.
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Рис. 7. Пример ежегодного прогнозирования риска возникновения лесопатологических процессов 

Fig. 7. Example of annual forecasting of the risk of forest pathological processes
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Рис. 8. Сопоставление участков с гибелью лесов и наиболее высокой степенью риска 
возникновения лесопатологических процессов

Fig. 8. Comparison of areas with forest loss and the highest risk of forest pathological processes

На базе полученных данных о климатической обусловленности гибели лесов и устойчиво-
сти различных ЭГЛ модельных территорий составлен алгоритм прогнозирования риска возник-
новения лесопатологических процессов, позволяющий после окончания вегетационного сезона 
определить участки леса, где в следующем году вероятность гибели древостоя наиболее высока.

Ежегодно получаемые прогнозные сведения могут являться важным элементом в принятии 
своевременных решений о проведении мероприятий по поддержанию санитарного состояния 
лесов. Подтверждением этому являются результаты исследования, где отражены возможности 
применения современных достижений информационных технологий, начиная от получения ис-
ходных сведений о расположении погибших насаждений до прогнозирования риска развития 
лесопатологических процессов в ныне относительно здоровых лесах. В ходе дальнейших иссле-
дований планируется более детально определить критерии для выделения категорий лесов по 
степени устойчивости к возникающему стрессу, что позволит повысить объективность состав-
ляемого прогноза.
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АНАЛИЗ ТРАНСКРИПТОМА МОНОНУКЛЕАРНЫХ КЛЕТОК  
ПЕРИФЕРИЧЕСКОЙ КРОВИ У ПАЦИЕНТОВ С СОСТОЯНИЕМ ПОСЛЕ COVID-19 

НА ОСНОВЕ ДАННЫХ НАНОПОРОВОГО СЕКВЕНИРОВАНИЯ

Аннотация. По данным ВОЗ, вероятность развития осложнений после коронавирусной инфекции составляет  
10–20 %. Состояние после COVID-19 снижает качество жизни пациентов, важную роль в его развитии играет измене-
ние реактивности иммунной системы. Пилотное исследование транскриптома мононуклеарных клеток перифериче-
ской крови (МНК) пациентов с состоянием после COVID-19 с применением нанопорового секвенирования позволяет 
получить предварительные данные для характеристики функционального статуса МНК и выявления потенциальных 
мишеней для разработки новых эффективных средств персонализированной терапии данного заболевания. 

В исследовании участвовали 5 пациентов с симптомами состояния после COVID-19 длительностью 3–6 ме-
сяцев. В качестве контроля использовали данные секвенирования транскриптома МНК 6 здоровых добровольцев. 
Секвенирование транскриптома производили на секвенаторе PromethION 2 Solo (ячейки FLO-PRO114M (R10.4.1), 
применяли набор для пробоподготовки Native Barcoding Kit 24 V14 (SQK-NBD114.24). Анализ дифференциальной 
экспрессии (ДЭ) генов осуществляли с помощью DESeq2. Для анализа обогащения в терминах генной онтологии 
(Gene Ontology, GO) использовали R-пакет clusterProfiler (4.14.6). Для определения семантического сходства терми-
нов GO – REViGO, построение функциональных сетей в виде сети GO-терминов (биологические процессы) выпол-
няли в CytoScape 3.10.4.

Выявлено 41 164 экспрессируемых гена, в том числе 5 309 генов имели значимо различающуюся экспрессию 
(log₂FoldChange > |1|, padj < 0,05); 2 102 гена ассоциированы с 163 биологическими процессами в терминах GO: 146 из 
них характеризовались снижением экспрессии генов, 17 – повышенной. Наблюдаются изменения, ассоциированные 
со снижением показателей, характерных для пролиферативной активности МНК, ослаблением интенсивности про-
цессов, связанных с врожденным и адаптивным иммунитетом, и перестройкой метаболических процессов в сторону 
стабилизации состояния клеток на фоне активации биогенеза рибосом, окислительного фосфорилирования и подав
ления протеолиза.

Ключевые слова: состояние после COVID-19, транскриптом, мононуклеарные клетки периферической крови 
человека, нанопоровое секвенирование, дифференциальная экспрессия генов, биологический процесс, системный 
анализ

Для цитирования: Анализ транскриптома мононуклеарных клеток периферической крови у пациентов 
с состоянием после COVID-19 на основе данных нанопорового секвенирования / А. С. Шафорост, Е. В. Воропаев,  
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№ 4. – С. 332–343. https://doi.org/10.29235/1029-8940-2026-71-4-332-343
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PBMC TRANSCRIPTOME ANALYSIS IN LONG COVID PATIENTS  
BASED ON NANOPORE SEQUENCING DATA

Abstract. According to the WHO, the risk of developing complications after SARS-CoV-2 infection is 10–20 %. Long 
COVID leads to a decrease in patients’ quality of life, and changes in immune system reactivity play a significant role in this. 
This pilot study of the PBMC transcriptome in patients with long COVID using nanopore sequencing aims to provide prelimi-
nary data on the functional status of PBMC and identify potential targets for the development of new effective personalized 
therapies for this disease.

The transcriptome analysis protocol included RNA extraction (GeneJET RNA Purification Kit), DNA removal (DNase I), 
double-stranded cDNA synthesis (Mint kit-2), sequencing library preparation (SQK-NBD114.24), nanopore sequencing (Pro-
methION 2 Solo, FLO-PRO114M (R10.4.1) cells), basecalling (Dorado), read quality assessment (nanoQC/FastQC), adapter 
trimming and length/quality filtering (Cutadapt (5.2)/seqkit(2.12.0)), and data preparation for differential gene expression as-
sessment (minimap2 in map-ont mode, samtools (1.10.2), Picard tools (CollectRnaSeqMetrics), featureCounts (2.1.1), biomaRt 
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(2.62.1)), differential expression analysis (RStudio 2025.05.0 Build 418, DESeq2 (1.46.0), pheatmap (1.0.13), dplyr (1.1.4), 
RColorBrewer (1.1.-3), ggplot2 (3.5.2), ggrepel (0.9.6), apeglm (1.28.0) packages), GSEA-analysis (clusterProfiler (4.14.6),  
org.Hs.eg.db (3.20.0), enrichplot (1.26.6), DOSE (4.0.1), igraph (2.2.1)), semantic similarity of GO terms (biological process 
(BP) analysis (REViGO)), BP functional network creation (Cytoscape 3.10.4).

A pilot study of the peripheral blood leukocyte transcriptome in patients with long COVID using nanopore sequencing 
revealed significant differences in gene expression (n = 2,102) involved in 163 biological processes. Analysis of these changes 
in activity indicated a significant decrease in the overall functional activity of leukocytes, accompanied by a decrease in 
proliferative activity, weakening of innate and adaptive immunity, and a restructuring of metabolic processes toward cellular 
stabilization against the background of increased ribosome biogenesis, activation of oxidative phosphorylation and suppres-
sion of proteolysis.

Keywords: long COVID syndrome, transcriptome, human leukocytes, nanopore sequencing, differential gene expres-
sion, biological process, systemic analysis

For citation: Shaforost A. S., Voropaev E. V., Halinouskaya N. V., Ziatskov A. A., Osipkina O. V., Barbarovich A. A. 
PBMC transcriptome analysis in long COVID patients based on nanopore sequencing data. Vestsi Natsyyanal’nai akademii 
navuk Belarusi. Seryya biyalagichnykh navuk = Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological se-
ries, 2026, vol. 71, no. 4, pp. 332–343 (in Russian). https://doi.org/10.29235/1029-8940-2026-71-4-332-343

Введение. Исследование триады «дезоксирибонуклеиновая кислота (ДНК)−рибонуклеиновая 
кислота (РНК)–белок» («ДНК–РНК–белок») является важным элементом в понимании механиз-
мов функционирования организма на клеточном и тканевом уровнях. Изучение транскриптома 
(набора последовательностей РНК (транскриптов)) позволяет оценивать динамические изменения 
экспрессии генов в ответ на воздействие различных факторов, в том числе инфекционных аген-
тов, и тем самым раскрывает молекулярные механизмы развития и персистенции патологических 
состояний, что особенно важно при исследовании патогенеза воспалительных процессов, иммун-
ного ответа и прогнозировании развития постинфекционных осложнений [1, 2].

Одной из первых технологий изучения транскриптома был серийный анализ экспрессии  
генов (SAGE), реализуемый секвенированием по Сэнгеру соединенных фрагментов случайных 
транскриптов [3]. Количество транскриптов оценивалось по числу совпадений с фрагмента-
ми известных генов. К концу XX в. методы SAGE и определение экспрессии генов с помощью  
микрочипов были наиболее распространенными [4]. 

Появление технологий секвенирования 2-го поколения (Next-generation sequencing, NGS) – 
454 LifeSciences (2005), Illumina (2006), SOLiD (2008) и IonTorrent (2010) – привело к кратному 
увеличению объема получаемой при исследовании транскриптома информации [5], как коли-
чества анализируемых транскриптов, так и глубины покрытия, а также к существенному сни-
жению стоимости секвенирования 1 образца. Описанные технологии позволяют секвенировать 
короткие фрагменты длинной от 50–300 нуклеотидов, чего достаточно для определения экс-
прессии генов и сборки транскриптов, однако не позволяют выявлять сложные изоформы, ис-
следовать альтернативный сплайсинг и модификации РНК. 

Использование технологий секвенирования 3-го поколения, в частности нанопорового се
квенирования (НС) (Oxford Nanopore Technologies) [6], дает возможность исследовать структуру 
нативной РНК, увеличивает длину прочтения по сравнению с решениями 2-го поколения и поз
воляет снизить затраты на получение 1 Гб данных. В настоящее время исследование транскрип-
тома с применением НС используется для исследования иммунного ответа, персонализации, 
диагностики и лечения новообразований [7], разработки методов терапии наследственных [8], 
неврологических и сердечно-сосудистых заболеваний [9]. При инфекционных заболеваниях 
транскриптомный анализ позволяет выявлять молекулярные маркеры активации врожденного 
и адаптивного иммунитета, оценивать выраженность воспаления, а также определять патогене-
тические особенности хронического течения болезни.

Особый интерес в этом отношении представляет состояние после COVID-19 (long COVID), 
которое характеризуется длительно сохраняющимися клиническими симптомами и мультиси-
стемными нарушениями. В связи с этим транскриптомный анализ является перспективным ин-
струментом для изучения молекулярных механизмов данного состояния, поиска диагностиче-
ских биомаркеров и определения потенциальных терапевтических мишеней. Для исследования 
транскриптома у пациентов с состоянием после COVID-19 метод НС используется несколько лет, 
в связи с чем количество опубликованных научных работ по данной теме незначительно.



Выполненное нами исследование транскриптома человека с использованием НС проведено 
в Республике Беларусь впервые.

Целью настоящего исследования является анализ транскриптомных профилей МНК у паци-
ентов с состоянием после COVID-19 на основании данных НС.

Объекты и методы исследования. Дизайн исследования: пилотное, единовременное, по-
перечное, случай-контроль. Исследование проведено на базе кафедры неврологии и нейрохи-
рургии с курсами медицинской реабилитации, ФПКиП, научно-исследовательской лаборатории 
Гомельского государственного медицинского университета в период с 2023 по 2025 г. Обследу-
емые заполняли информированное согласие на участие в исследовании, одобренное этическим 
комитетом университета (протокол № 1 от 03.01.2023).

Исследован биологический материал 5 пациентов (мужчины – 2 человека, женщины – 3) 
с состоянием после COVID-19, медиана возраста – 44 [44; 48] года. Включенным в исследова-
ние пациентам выполнялась оценка общесоматического и неврологического статуса, после чего 
они заполняли разработанный ранее чек-лист для объективизации диагноза состояния после 
COVID-19 [10]. Критерии включения в исследование: пациенты старше 18 лет, перенесшие под-
твержденную инфекцию COVID-19 и имеющие проявления состояния после COVID-19. Кри-
терии исключения: возраст до 18 и старше 65 лет; соматические заболевания в стадии деком-
пенсации; острый и подострый инфаркт миокарда; инсульт с неврологическим дефицитом или 
максимальным размером более 2 см; аневризма левого желудочка сердца или аорты; недостаточ-
ность кровообращения выше НIIА; выраженные нарушения сердечного ритма и проводимости; 
атеросклероз сосудов нижних конечностей с декомпенсацией; тромбоэмболия легочных арте-
рий; демиелинизирующие заболевания центральной нервной системы; заболевания, сопровожда
ющиеся выраженным когнитивным дефицитом, диагностированные до перенесенной инфекции 
COVID-19; детский церебральный паралич; деменция; тяжелая депрессия; обсессивно-компуль-
сивное, диссоциативно-конверсионное расстройство; шизофрения; биполярное расстройство; 
последствия черепно-мозговой травмы, инфекционных повреждений головного мозга.

При опросе пациенты предъявляли жалобы преимущественно на нарушение внимания, сна, 
памяти, туман в голове. Длительность жалоб на момент взятия крови составляла от 3 до 6 месяцев. 
Из сопутствующих заболеваний у пациентов имела место артериальная гипертензия I степени. 
Средний балл чек-листа составил 10 баллов, что соответствовало выраженной степени нарушений.

Выделение МНК из цельной крови производили с использованием градиентной среды для 
выделения лимфоцитов Lymphosep (Biowest). Экстракцию общей РНК выполняли с помощью 
набора GeneJET RNA Purification Kit (Thermo Fisher Scientific, США). Концентрацию и качество 
РНК измеряли на флюориметре Qubit4 при помощи набора Qubit™ RNA Broad Range Assay Kit 
и спектрофотометра NanoDrop 1000 (Thermo Fisher Scientific). Для удаления ДНК из образцов 
общей РНК использовали ДНКазу I (набор DNase I RNase-free (Thermo Fisher Scientific)). Для 
синтеза дц кДНК, необходимой при пробоподготовки к НС, применяли набор Mint kit-2 (Ев-
роген, Россия), для синтеза первой цепи кДНК – адаптеры PlugOligo-3M и CDS-4M. Очистка  
дц кДНК выполнена с помощью набора Illumina Beads (Illumina, США). Концентрацию дц кДНК 
измеряли на флюориметре Qubit4 с использованием набора Qubit™ 1X dsDNA High Sensitivity 
Assay Kit. Пробоподготовку образцов дц кДНК для НС выполняли согласно протоколу Ligation 
sequencing amplicons 2025 – Native Barcoding Kit 24 V14 (SQK-NBD114.24).

НС транскриптома МНК периферической крови 5 пациентов с симптомами состояния после 
COVID-19 выполняли на секвенаторе PromethION 2 Solo (Oxford Nanopore Technologies, Велико-
британия) с использованием ячеек FLO-PRO114M (R10.4.1).

В качестве группы сравнения (контроль) были взяты данные секвенирования (файлы в фор-
мате FASTQ.gz) транскриптома здоровых добровольцев (мужчины – 3 человека, женщины – 3; но-
мера образцов в NCBI – SRR33963238, SRR33963237, SRR33963236, SRR33963235, SRR33963234, 
SRR33963233). Участники контрольной группы (средний возраст 31,7 ± 3,1 года) не имели со-
путствующих заболеваний. Процедура пробоподговки и секвенирования образцов для исследо-
вания транскриптома выполнялась с применением технологий, схожих с используемыми нами, 
включая набор для получения библиотек для НС (SQK-NBD114.96), прибор PromethION 2 Solo 
(Oxford Nanopore Technologies), ячейки FLO-PRO114M. 
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В качестве референсного генома использовали GRCh38.p14_GENCODE_version 48 (дата вы-
пуска – май 2025 г.). Для биоинформатического анализа данных экспериментальной и контроль-
ной групп применяли программное обеспечение (ПО), указанное в таблице.

ПО для обработки данных секвенирования транскриптома
Software for transcriptome sequencing data processing

Функция ПО Название ПО (версия)

Бейсколлинг Dorado
Удаление адаптеров Cutadapt (5.2)
Оценка качества прочтений FastQC (0.12.1) / nanoQC
Фильтрация прочтений по длине и качеству Seqkit (2.12.0)
Выравнивание прочтений на референсный геном чело-
века minimap2 в режиме map-ont

Фильтрация прочтений, выровненных на референсный 
геном, и их сортировка samtools (1.10.2)

Оценка качества выравнивания Picard tools (CollectRnaSeqMetrics)
Подсчет количества прочтений на транскрипт featureCounts (2.1.1)
Превращение номеров транскриптов из формата 
Ensembl ID в Gene symbols biomaRt (2.62.1)

Расчет дифференциальной экспрессии (ДЭ) генов  
и визуализация результатов

RStudio 2025.05.0 Build 418,
пакеты DESeq2 (1.46.0), pheatmap (1.0.13), dplyr (1.1.4), 
RColorBrewer (1.1.-3), ggplot2 (3.5.2), ggrepel (0.9.6),  
apeglm (1.28.0)

Анализ обогащения дифференциально экспрессиру
ющихся генов по функциональной принадлежности clusterProfiler (4.14.6)

Удаление адаптеров и удаление прочтений короче 200 нуклеотидов и с качеством меньше 
Q10 позволило снизить уровень шума и повысить качество анализа. Для выравнивания прочте-
ний, полученных с помощью НС, на референсный геном человека использовали ПО minimap2, 
в качестве альтернативы которому можно применять STAR, GraphMap2. Контроль качества 
выравнивания осуществляли с использованием команды CollectRnaSeqMetrics утилиты Picard, 
которая позволяет оценить долю рРНК и мРНК в полученных образцах. Для подсчета количе-
ства прочтений на транскрипт использовали featureCounts, однако можно применять NanoCount, 
StringTie2 и TALON. Оценку ДЭ проводили по генам. Для этого конвертировали данные с пре-
образованием имен транскриптов в названия соответствующих им генов с помощью пакета 
biomaRt в RStudio 2025.05.0 Build 418. Анализ ДЭ выполняли с помощью пакета DESeq2: исполь-
зуемая статистическая модель ДЭ основана на отрицательном биномиальном распределении, 
нормализация количества прочтений между образцами – на расчете медианного отношения гео-
метрического среднего для каждого образца, фактором сравнения являлось наличие или отсут-
ствие состояния после COVID-19.

Для дальнейшего анализа ДЭ использовали гены, для которых различия в величине экспрес-
сии были значимы (padj < 0,05) и отличались более чем в 2 раза (log2FoldChange > 1).

Для функциональной интерпретации дифференциально экспрессирующихся генов прово-
дили анализ обогащения по функциональной принадлежности (Gene Set Enrichment Analysis, 
GSEA) с использованием пакета clusterProfiler (4.14.6). Для анализа семантического сходства 
терминов генной онтологии (Gene Ontology, GO) использовали REViGO, после чего формиро-
вали функциональные сети и визуализировали их в виде ген–GO-сети и сети GO-терминов 
в CytoScape 3.10.4.

Результаты и их обсуждение. В ходе анализа полученных данных выявлено 41 164 экспрес-
сируемых гена, из них 5 309 генов имели значимо различающуюся экспрессию в сравниваемых 
группах (log2FoldChange > |1|, padj < 0,05) и 2 102 – были соотнесены с биологическими процес-
сами в терминах генной онтологии GO.

Для визуализации различий в величине ДЭ 100 наиболее значимо отличающихся генов меж-
ду контрольной и экспериментальной группами выполнена кластеризация, результаты которой 
представлены в виде тепловой карты на рис. 1.
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Рис. 1. Кластеризация образцов здоровых добровольцев и пациентов с состоянием после COVID-19  
по величине ДЭ 100 наиболее значимо различающихся генов

Fig. 1. Clustering of samples of control group and group of long COVID patients by expression  
of 100 significantly different genes

Обзорный рис. 1 отображает степень различия в величине экспрессии 100 выбранных генов 
как между отдельными образцами, так и между двумя рассматриваемыми группами. Для кон-
трольной и экспериментальной групп характерны незначительные различия между образцами, 
что приводит к образованию визуально различимых паттернов. В частности, для большинства 
из 100 рассматриваемых генов характерно увеличение экспрессии в МНК периферической кро-
ви пациентов с состоянием после COVID-19 по сравнению с контрольной группой. Более де-
тальный анализ различий в экспрессии 100 наиболее значимо различающихся генов у пациентов 
с состоянием после COVID-19 представлен на рис. 2.

На рис. 2 гены сгруппированы в соответствии с величиной изменения их экспрессии, что 
отражает показатель log2 FoldChange (0 – отсутствие различий, 2 – увеличение в 4 (22) раза, 
–2 – уменьшение в 4 раза), и значимости выявленных различий (модуль десятичного логарифма 
скорректированного значения показателя уровня значимости (p-adjusted)).

Из 100 наиболее отличающихся генов между группами 44 гена ответственны за кодирование 
белков, включая ферменты гуанилаткиназу, металлопротеиназу, щелочную фосфатазу и лактат-
дегидрогеназу; 4 гена кодируют митохондриальные транспортные РНК для транспортировки ва-
лина, лейцина, фенилаланина и цистеина, 13 – малые некодирующие РНК; 39 генов представляют 
собой псевдогены. Следует отметить, что гены могут иметь несколько выполняемых функций. 

Информация о функциях отдельных генов позволяет объединить их в группы на основе 
сходства выполняемых функций, что повышает качество анализа данных.

Установлено значимое снижение ДЭ у пациентов с состоянием после COVID-19 
(log2FoldChange – от –3,41 до –10,79, log10(p-adjusted) – от –9,2 до –13,3) для 31 гена, из них  
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28 относят к генам, кодирующим белки, которые связаны с внутриклеточным транспортом, эн-
доцитозом, фагоцитозом (AP2M1, LAPTM5, LMAN2, LRPAP1, TFEB, ERGIC1, NRBP1, ANXA6), ад-
гезией, миграцией и хемотаксисом лейкоцитов (ADAM15, CSF3R, CXCR2, PDLIM7, MIIP, EFHD2), 
автофагией и протеолизом (LAPTM5, GNAI2, NDFIP1, TFEB, UBXN11, TWF2), иммунным отве-
том, пролиферацией и активацией лейкоцитов (LAPTM5, NDFIP1, ABTB1, CHI3L1), метаболизмом 
нуклеотидов, и жирных кислот (GUK1, ACAA1, HK3), метаболизмом белков (LAPTM5, SH3BP5, 
TADA3, TWF2, NDFIP1, NBEAL2) и индуцированным холодом термогенезом (ALPL).

Повышенный уровень ДЭ (log2FoldChange – от 3,47 до 13,12, log10(p-adjusted) – от 9,2 до 14,2)  
отмечен для 69 генов из 100: 16 генов кодируют белки, участвующие в метаболизме белков 
(RPL32, RPL37A, BDP1, H4C3, TTN, DDX18, SEC62, TBCA, OST4), сборке рибосом (DDX18), мета-
болизме нуклеотидов (LDHB), миграции и хемотаксисе лейкоцитов (PPBP, NEXN), транскрип-
ционной коактивации генов (MED12L) и ингибировании активности ионных каналов (ANKRD36, 
ANKRD36B, ANKRD36C).

Помимо этого отмечается снижение уровня ДЭ псевдогенов FTH1P3, CNN2P10, LSP1P3 и ее 
повышение для митохондриальных тРНК (MT-TV, MT-TL1, MT-TF, MT-TC), 13 генов малых неко-
дирующих РНК (SNORA7B, SNORA10B, RMRP, RN7SL1, RN7SL3, RNA5-8SN1, RNA5-8SN2, RNA5-
8SN3, RNA5-8SN4, RNA5-8SN5, RNY3, BCYRN1, MIR4485) и 36 псевдогенов (RN7SKP203, RN7SKP9, 
RN7SKP255, RN7SKP71, RN7SL674P, RN7SL4P, RN7SL5P, RNY3P1, RPS29P11, RPS29P8, RPL19P6, 
RPL21P51, RPL21P19, RPL31P12, RPL31P18, RPL31P31, RPL31P39, RPL12P13, RPS27P13, RPS27P9, 

Рис. 2. Визуализация ДЭ 100 значимо различающихся генов у пациентов с состоянием после COVID-19:  
точки слева – гены со сниженной экспрессией, точки справа – гены с повышенной экспрессией;  

размер точек пропорционален базовому уровню экспрессии гена (baseMean)

Fig. 2. Visualization of differential expression of 100 significantly different genes in long COVID patients:  
points (left) – genes with decreased expression, points (right) – genes with increased expression;  

the size of the dots is proportional to the baseline gene expression level (baseMean)
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RPS27P8, RPS27P6, RPS27P4, RPL23AP42, RPL23AP78, RPL10P9, RPL18AP9, RPL34P16, RPL36P16, 
FTLP3, HMGN2P25, HMGN2P17, BRD7P2, HSPD1P5, RBX1P1, RBPJP5).

Следует отметить, что полученные значения величины изменения экспрессии (log2FoldChange) 
для рассматриваемых генов не связаны с наличием экстремально высокого или низкого числа 
прочтений для одного из образцов в экспериментальной или контрольной группах.

Анализ ДЭ генов с последующей группировкой в соответствии с их функциями позволяет  
определить общее направление изменения активности выявленных функций рассматриваемых 
генов, что особенно актуально при относительно невысоком количестве дифференциально экс-
прессирующихся генов, что возможно в случае низкого выхода данных при секвенировании 
транскриптома или анализе данных экспрессии относительно небольшого числа генов.

При работе с большим количеством дифференциально экспрессирующихся генов, имеющих 
различные функции, описанный выше подход перестает работать вследствие увеличения числа 
параметров для анализа, что требует упрощения структуры анализируемых данных в соответ-
ствии с участием отдельных генов в выполнении биологических процессов (БП).

Использование пакета clusterProfiler позволяет провести анализ обогащения дифференци-
ально экспрессирующихся генов по функциональной принадлежности (GSEA-анализ), что дает 
возможность оценить направление изменения активности процессов в рассматриваемых клет-
ках. Общее направление изменения активности БП определяли как отношение количества генов 
с повышенной ДЭ к количеству генов со сниженной ДЭ: результат >1 трактовали как активацию 
БП, а <1 – как снижение активности БП. В результате установлено участие 2 102 из 5 309 диффе-
ренциально экспрессирующихся генов в 163 БП в терминах Gene Ontology: из них 146 процессов 
характеризуются сниженной ДЭ генов, а 17 – повышенной ДЭ генов. Выявленные в результате 
GSEA-анализа БП содержат от 7 до 147 генов (60,14 ± 2,56 гена/процесс). Визуализация результа-
тов GSEA-анализа для БП, содержащих более 70 генов, представлена на рис. 3.

Среди 65 БП, отображенных на рис. 3, у 61 наблюдается снижение ДЭ генов, что подтвержда-
ет угнетение выявленных БП у пациентов с состоянием после COVID-19. Для более детального 
анализа выполнена группировка БП с помощью онлайн-ресурса REViGO, полученные данные 
были использованы для создания функциональной сети БП в CytoScape (рис. 4).

Представленная на рис. 4 сеть позволяет выделить 12 групп БП, связанных с энергетическим 
обменом, врожденным и адаптивным иммунитетом, автофагией, протеолизом, апоптозом, ви-
русными процессами (включая проникновение вирусов в клетки и репликацию вирусов), био-
синтезом нуклеотидов, репарацией повреждений ДНК, модификацией РНК, процессингом РНК 
и сборкой рибосом, регуляцией сборки, модификации и стабильности белков, а также регуля
цией локализации белков и органелл.

К группам БП, связанным с процессингом РНК и сборкой рибосом (4 БП), производством 
энергии (4 БП) и регуляцией протеолиза (3 БП), принадлежали 11 из 17 БП с повышенной ДЭ ге-
нов, оставшиеся БП ассоциированы с процессами трансляции в цитоплазме (GO:0002181), транс-
портом белков в ядро (GO:0006607), формированием ДНК-белковых комплексов (GO:0071824) 
и нуклеосом (GO:0034728), и расслаблением сердечной мускулатуры (GO:0055119).

Анализируя изменение активности метаболических и энергетических процессов, можно сде-
лать вывод об их десинхронизации: МНК исследуемых пациентов с состоянием после COVID-19 
потенциально могут производить больше обычного энергии (за счет активации окислительного 
фосфорилирования в митохондриях), активно формировать рибосомы и синтезировать белок на 
фоне снижения активности процессов протеолиза. Аналогичное повышение активности процес-
сов биогенеза рибосом и окислительного фосфорилирования в транскриптоме МНК обнаружено 
у пациентов с состоянием после COVID-19 и интерстициальной болезнью лёгких [11]. Изменение 
активности биогенеза рибосом оказывает влияние на процесс врожденного иммунного ответа на 
вирусные инфекции, в частности увеличение количества активно работающих рибосом может 
способствовать ускорению синтеза интерферона и дальнейшему образованию антител.

Наблюдаемое снижение биосинтеза нуклеотидов, пролиферативной активности клеток,  
репарации повреждений ДНК и активации апоптоза может указывать на возможную связь 
с замедлением клеточного цикла и потенциальным переходом клеток в дифференцированное  
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Рис. 3. Характеристика БП, содержащих более 70 генов (n = 65), по результатам GSEA-анализа: красным цветом 
(светлым тоном) выделены БП со сниженной ДЭ генов, зеленым (темным тоном) – БП с повышенной ДЭ генов. 

Подписи по оси ординат представлены в виде имени и номера БП в терминах Gene Ontology

Fig. 3. Characterization of biological processes (BPs) containing more than 70 genes (n = 65) based on GSEA analysis: BPs 
with reduced gene expression are highlighted in red (light tone), BPs with increased gene expression are highlighted in green 

(dark tone). The ordinate axis labels are the BP name and number in Gene Ontology terms
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состояние и увеличением количества клеток с накопившимися повреждениями ДНК, возник-
шими в результате развития состояния после COVID-19. Снижение активности деления клеток 
было подтверждено для моноцитов при исследовании транскриптома МНК методом секвениро-
вания РНК отдельных клеток у 44 пациентов с состоянием после COVID-19 вместе со снижени-
ем экспрессии генов, связанных с воспалением, активностью инфламмасомы на фоне активации 
синтеза АТФ (аденозинтрифосфата) [12]. У пациентов с состоянием после COVID-19 также отме-
чено изменение экспрессии генов, ассоциированных с продукцией интерферона [13], клеточным 
циклом, иммунной дисрегуляцией и модификациями гистонов [14].

Также следует отметить снижение активности БП, связанных с врожденным и адаптивным 
иммунитетом, включая сигнальные пути, ассоциированные с протеканием воспалительных про-
цессов. Однако часть генов, участвующих в PRR‑ и FcR‑воспалительных путях (TLR2, FCGR1BP, 
FCER1G, HMGB1), имеет повышенный уровень ДЭ у пациентов с состоянием после COVID-19, 
что может указывать на наличие хронических воспалительных процессов в части клеток иссле-
дуемой популяции. В работе S. Fineschi et al. отмечено повышение экспрессии генов, участву
ющих в JAK-STAT- и IL9-сигнальных путях связанных с воспалительными процессами, а также 
снижение активности процессов протеолиза, вирус-ассоциированных процессов [15].

Таким образом, в результате анализа БП подтверждается сделанный на основании анализа 
изменения ДЭ 100 генов вывод о снижении функциональной активности МНК пациентов с со-
стоянием после COVID-19.

Проведенное исследование является примером системного подхода к анализу результатов 
и позволяет на основе данных о ДЭ генов оценить характер изменения экспрессии отдельных 
генов и их комплексов, определить перечень и направление протекания БП в МНК перифериче-
ской крови пациентов с состоянием после COVID-19, однако связь выявленных изменений с ин-
дивидуальными клиническими проявлениями исследуемой патологии требует дальнейшего си-
стемного анализа на более высоком уровне.

Заключение. В ходе пилотного исследования транскриптома МНК периферической крови 
пациентов с состоянием после COVID-19, проведенного впервые в Республике Беларусь методом 
НС, были выявлены особенности экспрессии генов (n = 2 102), участвующих в 163 биологиче-
ских процессах. В исследуемой когорте прослеживаются тенденции к изменению функциональ-
ного статуса МНК, которые могут свидетельствовать о потенциальном снижении пролифера-
тивной активности и интенсивности процессов врожденного и адаптивного иммунитета, а также 
о возможных метаболических сдвигах в сторону активации биогенеза рибосом, окислительного 
фосфорилирования и подавления протеолиза. 

В связи с малым объемом выборки полученные результаты следует рассматривать как пред-
варительные. Выявленные паттерны экспрессии не могут служить окончательным доказатель-
ством конкретных молекулярных механизмов заболевания, однако они открывают направления 
для дальнейших крупномасштабных исследований, направленных на поиск диагностических 
биомаркеров и терапевтических мишеней при состоянии после COVID-19.
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МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ ГЕПАТОПАНКРЕАСА  
ПРЕСНОВОДНЫХ МОЛЛЮСКОВ ПРИ ВОЗДЕЙСТВИИ  

АЛИФАТИЧЕСКИХ СПИРТОВ С РАЗНОЙ ДЛИНОЙ УГЛЕРОДНОЙ ЦЕПИ

Аннотация. Алифатические спирты относятся к факторам антропогенного загрязнения водных экосистем. 
Структурные изменения гепатопанкреаса лёгочных пресноводных моллюсков под их воздействием остаются 
недостаточно изученными. В работе проведена сравнительная оценка морфологических изменений гепатопанкреаса 
у катушки роговой (Planorbarius corneus L.) и прудовика обыкновенного (Lymnaea stagnalis L.) при остром 
воздействии алифатических спиртов с различной длиной углеродной цепи (С1–С6). 

Эксперимент включал экспозицию в течение 1 ч к растворам метанола, этанола, изопропанола, бутанола-1 
и гексанола-1 с последующим 48-часовым периодом восстановления. Установлено, что степень морфологических 
изменений гепатопанкреаса зависела от концентрации и вида спирта. Наиболее выраженные изменения отмечены 
при воздействии изопропанола, бутанола-1 и гексанола-1. Катушка роговая более устойчива к воздействию спиртов 
и активнее выделяет слизь, тогда как у прудовика обыкновенного этанол стимулирует репродуктивную активность. 

Полученные результаты подтверждают высокую чувствительность гепатопанкреаса пресноводных моллюсков 
к алифатическим спиртам. Это обосновывает использование морфологических изменений гепатопанкреаса 
в качестве биомаркера экотоксикологического мониторинга водных экосистем.

Ключевые слова: экотоксикологический мониторинг, метанол, этанол, изопропанол, бутанол-1, гексанол-1, 
Lymnaea stagnalis L., Planorbarius corneus L., гистологические повреждения, биомаркеры
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MORPHOLOGICAL CHANGES IN THE HEPATOPANCREAS OF FRESHWATER MOLLUSKS EXPOSED 
TO ALIPHATIC ALCOHOLS WITH DIFFERENT CARBON CHAIN LENGTHS

Abstract. Aliphatic alcohols are among the factors of anthropogenic pollution of aquatic ecosystems. Structural changes 
in the hepatopancreas of pulmonate freshwater mollusks under their exposure remain insufficiently studied. In this work,  
a comparative assessment of morphological changes in the hepatopancreas of the ramshorn snail (Planorbarius corneus L.) 
and the great pond snail (Lymnaea stagnalis L.) was performed following acute exposure to aliphatic alcohols with different 
carbon chain lengths (C1–C6).

The experiment involved a one-hour exposure to solutions of methanol, ethanol, isopropanol, butanol-1, and hexanol-1, 
followed by a 48-hour recovery period. The degree of morphological changes in the hepatopancreas was found to depend on 
the concentration and type of alcohol. The most pronounced changes were observed following exposure to isopropanol, bu-
tanol-1, and hexanol-1. The ramshorn snail was more resistant to alcohol exposure and secreted more mucus, whereas in the 
great pond snail ethanol stimulated reproductive activity.

The obtained results confirm the high sensitivity of the hepatopancreas of freshwater mollusks to aliphatic alcohols. This 
justifies the use of morphological changes in the hepatopancreas as a biomarker for the ecotoxicological monitoring of aquatic 
ecosystems.
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Введение. В Республике Беларусь легочные пресноводные моллюски давно выполняют роль 
модельных организмов. На них изучают организацию нервных центров [1, 2], исследуют процес-
сы радиоадаптации в загрязненных водоемах [3]. Антиоксидантные системы этих животных – 
маркеры при воздействии стрессовых факторов [4]. Используя моллюсков, оценивают влияние 
тяжелых металлов на жизнеспособность гидробионтов [5]. Наряду с этим проводят биоэколо-
гическую оценку состояния поверхностных вод и моделируют нарушения обмена аминокислот 
и глюкозы [6]. Особенно часто используют два вида – катушку роговую (Planorbarius corneus L.) 
и прудовика обыкновенного (Lymnaea stagnalis L.). Они удобны для лабораторного содержания 
и дают воспроизводимые результаты. 

Гепатопанкреас лёгочных пресноводных моллюсков участвует в переваривании пищи, де-
токсикации ксенобиотиков, а также в транспорте веществ гемолимфой. Кроме того, он играет 
важную роль в регуляции обмена веществ, в том числе под воздействием пептидов [7]. Такой 
спектр функциональной активности гепатопанкреаса делает его важным органом-мишенью для 
экотоксикологических исследований [8].

В последние десятилетия антропогенная нагрузка на водные экосистемы существенно возрос-
ла вследствие поступления органических растворителей, в том числе алифатических спиртов [9].  
Основные источники их появления в водоемах – сточные воды химических, фармацевтических 
и целлюлозно-бумажных производств. Метанол и этанол поступают также со стоками спирто-
вых заводов и очистных сооружений. Изопропанол, бутанол и гексанол часто обнаруживаются 
в сточных водах предприятий по производству пластмасс, синтетических смол и лакокрасочных 
материалов [10].

Воздействие алифатических спиртов вызывает у гидробионтов развитие окислительного 
стресса и нарушения энергетического обмена, что сопровождается повреждением клеточных 
структур и активацией процессов клеточной гибели [11]. На тканевом уровне наиболее выра-
женные изменения наблюдаются в органах, участвующих в метаболизме и накоплении ксено-
биотиков, в частности в гепатопанкреасе [12]. Увеличение длины углеродной цепи алифатиче-
ских спиртов, как правило, сопровождается повышением их липофильности. Это может влиять 
на взаимодействие соединений с биологическими мембранами и выраженность их токсическо-
го действия. Для ряда алифатических спиртов показана связь между длиной углеродной цепи 
и токсическим эффектом [13]. В отличие от млекопитающих, для гидробионтов зависимость ток-
сичности спиртов от длины цепи мало изучена. В единичных работах приведены данные о вли
янии этанола на репродуктивные показатели пресноводных моллюсков, однако они не включают  
гистологический анализ тканей [14]. Токсические эффекты метанола подробно изучены на рыбах 
и некоторых беспозвоночных животных, где описаны нарушения роста, питания и структуры 
тканей [15]. Для моллюсков эти данные остаются недостаточно изученными. 

Токсическое воздействие алифатических спиртов на гидробионтов связано не только с их 
мембранотропными эффектами, но и с образованием активных форм кислорода в процессе ме-
таболизма. Окисление спиртов алкогольдегидрогеназой и альдегиддегидрогеназой приводит 
к накоплению токсичных альдегидов и генерации супероксидного радикала, что запускает пере-
кисное окисление липидов и повреждение белков [16, 17]. У моллюсков, как и у других гидро
бионтов, степень окислительного стресса связана с выраженностью тканевых повреждений, 
однако для гепатопанкреаса легочных моллюсков такие данные практически отсутствуют. Учи-
тывая то, что гепатопанкреас является центральным органом биотрансформации ксенобиотиков, 
его структурная целостность критична для поддержания детоксикационной функции организ-
ма. Следовательно, оценка морфологических изменений этого органа при остром воздействии 
спиртов может дать прямую информацию о степени токсического поражения и возможностях 
восстановления.

Цель исследования – сравнить морфологические изменения гепатопанкреаса и поведенческих ре-
акций пресноводных моллюсков катушки роговой (P. corneus L.) и прудовика обыкновенного (L. stag- 
nalis L.) при воздействии алифатических спиртов с различной длиной углеродной цепи (С1–С6). 

Материалы и методы исследования. Объектами исследования послужили половозрелые 
особи двух видов легочных пресноводных моллюсков – катушки роговой (P. corneus L.) и прудо-
вика обыкновенного (L. stagnalis L.). Всего было использовано 220 особей (110 каждого вида). Для 
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каждого вида моллюски были случайным образом распределены на 11 групп (n = 10 в группе):  
1 контрольная и 10 экспериментальных.

Контрольные группы содержались в отстоянной водопроводной воде. Для эксперименталь-
ных групп готовили водные растворы алифатических спиртов: этанол – 1 и 5 %, изопропанол – 
0,5 и 2 %, а для метанола, бутанола-1 и гексанола-1 – 0,25 и 1 %. Концентрации подбирали так, 
чтобы уровни сублетального воздействия были сходными, что позволило обоснованно сравни-
вать морфологические изменения гепатопанкреаса.

Экспозицию моллюсков проводили в пластиковых контейнерах при температуре 20 ± 1 °C в те-
чение 1 ч. Затем моллюсков переносили в отстоянную воду без спиртов на 48 ч (период восстанов-
ления). После чего животных усыпляли и извлекали гепатопанкреас для гистологического анализа. 

Образцы гепатопанкреаса фиксировали в 10%-м нейтральном формалине в течение 7 сут. По-
сле фиксации ткани промывали в проточной воде, обезвоживали в возрастающих концентраци-
ях этанола (70, 80, 96 %), просветляли в ксилоле и заливали в парафин по стандартной методике. 
Срезы толщиной 5–7 мкм получали на ротационном микротоме и окрашивали гематоксилином 
и эозином. Микроскопическое исследование проводили с использованием светового микроскопа 
Levenhuk MED 45T при увеличении ×100.

Гистологические изменения гепатопанкреаса оценивали полуколичественно по 4-балльной 
шкале: 1 – отсутствие изменений, 2 – слабые изменения (менее 25 % ацинусов), 3 – умеренные 
изменения (25–50 % ацинусов), 4 – выраженные изменения (более 50 % ацинусов). Оценку прово-
дили без учета принадлежности образцов к экспериментальным группам.

Оценку поведенческих реакций моллюсков проводили через 2 ч после переноса в отстоян-
ную воду без спиртов. Наблюдение за каждой особью осуществляли в течение 10 мин. Оце-
нивали двигательную активность, реакцию на механическое раздражение, слизеобразование 
и репродуктивную активность. Реакцию на механическое раздражение вызывали стандартным 
тактильным стимулом (стеклянная палочка). Слизеобразование учитывали визуально по интен-
сивности слизистого следа и наличию выделений. Репродуктивную активность определяли по 
наличию кладок в течение 48 ч восстановления. Поведенческие реакции оценивали полуколиче-
ственно по 4-балльной шкале: «–» – отсутствие проявлений, «+» – слабая выраженность, «++» – 
умеренная выраженность, «+++» – высокая выраженность.

Для каждой особи рассчитывали интегральный показатель повреждения как среднее ариф-
метическое четырех морфологических признаков: расширение просветов ацинусов, накопление 
клеточного детрита, дезорганизация эпителия и вакуолизация цитоплазмы. Статистический 
анализ проводили с использованием непараметрических методов, поскольку распределение дан-
ных отличалось от нормального. Для оценки различий между группами применяли критерий 
Краскела – Уоллиса (Kruskal-Wallis H-test) с последующим post hoc анализом по критерию Данна 
(Dunn’s multiple comparisons test) для множественных попарных сравнений. Различия считали 
статистически значимыми при р < 0,05. Статистическую обработку данных осуществляли с ис-
пользованием программного пакета GraphPad Prism 5.0.

Результаты и их обсуждение. В ходе исследования установлено, что воздействие алифати-
ческих спиртов вызывает статистически значимые различия степени повреждения гепатопан-
креаса у катушки роговой и прудовика обыкновенного (Kruskal-Wallis H-test, p < 0,0001). Выра-
женность изменений зависит от длины углеродной цепи и концентрации спирта (табл. 1).

При воздействии метанола и этанола структурные нарушения были относительно слабы-
ми. Изопропанол, бутанол-1 и гексанол-1 вызывали более выраженные изменения, включая де-
зорганизацию ацинарной архитектуры. Более сильное повреждающее действие этих спиртов 
может быть связано с их большей липофильностью. В гомологическом ряду алифатических 
спиртов увеличение длины углеродной цепи сопровождается ростом коэффициента распреде-
ления октанол–вода от –0,77 для метанола до 2,03 для гексанола-1. Повышение гидрофобно-
сти способствует взаимодействию спиртов с липидными компонентами биомембран и может 
приводить к нарушению их структурной целостности, что соответствует литературным дан-
ным [18, 19].
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На рис. 1 приведены микрофотографии гепатопанкреаса катушки роговой (P. corneus L.)  
контрольной и экспериментальных групп, на рис. 2 – прудовика обыкновенного (L. stagnalis L.) 
контрольной и экспериментальных групп.

Для контрольных групп характерно отсутствие морфологических изменений, что соответ-
ствует нормальному гистологическому строению гепатопанкреаса. Воздействие низших спир-
тов (метанол, этанол) вызывает слабовыраженные изменения структуры органа, тогда как при 
воздействии более липофильных спиртов (изопропанол, бутанол-1, гексанол-1) отмечается зна-
чительное увеличение степени морфологических нарушений у обоих видов.

При воздействии метанола и этанола наблюдаются слабовыраженные изменения, проявля
ющиеся незначительным расширением просветов ацинусов и появлением единичточных ваку
олей в цитоплазме эпителиальных клеток. Общая архитектоника гепатопанкреаса при этом со-
храняется. Межклеточные границы остаются различимыми (рис. 1, b–d; рис. 2, b–d).

Повышение концентрации этанола до 5 % сопровождается усилением структурных наруше-
ний, которые проявляются более выраженной деформацией ацинусов и расширением их просве-
тов. В отдельных участках отмечается разрыхление эпителиального слоя и появление клеточно-
го детрита в просветах ацинусов (рис. 1, e; рис. 2, e).

Воздействие изопропанола приводит к более выраженным изменениям по сравнению с этано-
лом. При концентрации 0,5 % наблюдаются деформация ацинусов, а также расширение их просве-
тов и умеренная вакуолизация эпителиальных клеток (рис. 1, f; рис. 2, f ). При концентрации 2 % 
изменения приобретают выраженный характер и включают дезорганизацию ацинарной структуры, 
истончение эпителиального слоя и увеличение количества клеточного детрита (рис. 1, g; рис. 2, g).

Наиболее значительные морфологические изменения наблюдаются при воздействии бутано-
ла-1 и гексанола-1. При концентрации 0,25 % прослеживается явная деформация ацинусов и не-
однородность эпителиального слоя (рис. 1, h, j; рис. 2, h, j). При увеличении концентрации до 
1 % развивается глубокая дезорганизация структуры гепатопанкреаса: фрагментация эпителия, 
значительное накопление клеточного детрита, вплоть до частичной утраты четкой ацинарной 
организации (рис. 1, i, k; рис. 2, i, k).

Алифатические спирты приводят к морфологическим изменениям гепатопанкреаса моллюс
ков, степень которых возрастает с ростом концентрации и липофильности спиртов. Основные 
изменения – это вакуолизация эпителиальных клеток, расширение просветов ацинусов и нару-
шение их структурной организации. Нарушение целостности эпителиального слоя и ацинарной 
организации, вероятно, приводит к снижению функциональной активности гепатопанкреаса, 
что должно отражаться на общем физиологическом состоянии организма.

Т а б л и ц а  1.  Степень повреждения гепатопанкреаса катушки роговой и прудовика обыкновенного 
при воздействии алифатических спиртов

Ta b l e  1. Degree of damage to the hepatopancreas of the ramshorn snail and the great pond snail  
when exposed to aliphatic alcohols

Спирт, концентрация Катушка роговая Прудовик обыкновенный

Контроль 1,0 ± 0,00 1,0 ± 0,00
Метанол 0,25 % 1,5 ± 0,17 1,4 ± 0,16
Метанол 1 % 1,8 ± 0,13 1,7 ± 0,15
Этанол 1 % 2,5 ± 0,18 1,6 ± 0,16
Этанол 5 % 2,8 ± 0,13* 2,2 ± 0,13*

Изопропанол 0,5 % 3,3 ± 0,15** 3,3 ± 0,15**

Изопропанол 2 % 3,6 ± 0,16*** 3,5 ± 0,17***

Бутанол-1 0,25 % 3,7 ± 0,15*** 3,7 ± 0,15***

Бутанол-1 1 % 3,9 ± 0,10*** 3,7 ± 0,15***

Гексанол-1 0,25 % 3,7 ± 0,13*** 3,8 ± 0,13***

Гексанол-1 1 % 3,9 ± 0,10*** 3,9 ± 0,10***

П р и м е ч а н и е . Данные представлены как среднее значение ± стандартная ошибка среднего (M ± SEM),  
n = 10. Статистическую значимость оценивали при сравнении с контрольной группой. * – p < 0,05; ** – p < 0,01; *** –  
p < 0,001; отсутствие звездочек – незначимо (p ≥ 0,05).
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Рис. 1. Микрофотографии гепатопанкреаса P. corneus L.: a – контроль, b – метанол 0,25 %, c – метанол 1 %,  
d – этанол 1 %, e – этанол 5 %, f – изопропанол 0,5 %, g – изопропанол 2 %, h – бутанол-1 0,25 %, i – бутанол-1 1 %, 

j – гексанол-1 0,25 %, k – гексанол-1 1 % 

Fig. 1. Microphotographs of the hepatopancreas of P. corneus L.: a – control, b – methanol 0.25 %, c – methanol 1 %,  
d – ethanol 1 %, e – ethanol 5 %, f – isopropanol 0.5 %, g – isopropanol 2 %, h – butanol-1 0.25 %, i – butanol-1 1 %, 

 j – hexanol-1 0.25 %, k – hexanol-1 1 %

Результаты оценки поведенческих реакций представлены в табл. 2. Оценку проводили по по-
луколичественной шкале: «–» – отсутствие проявлений, «+» – слабая выраженность, «++» – уме-
ренная выраженность, «+++» – высокая выраженность.

Выраженность изменений в поведении не полностью совпадает с уровнем морфологических 
повреждений. Возможно, включаются компенсаторные механизмы. На ранних этапах воздействия 
организм еще способен частично поддерживать функциональную активность, даже если структу-
ры нарушены. Однако при усилении токсического действия этих механизмов уже не хватает.

В контрольной группе оба вида моллюсков демонстрируют выраженную ответную реакцию 
на механическое раздражение. После воздействия алифатических спиртов наблюдалось сниже-
ние реакции на раздражение. У прудовика обыкновенного уровень ответной реакции падал до 
умеренного или слабого. У катушки роговой при воздействии этанола в концентрации 1 %, изо-
пропанола – 0,5 и 2 % и гексанола-1 – 0,25 % реакция на раздражение полностью отсутствовала. 
Снижение чувствительности, вероятно, связано с токсическим подавлением нервной системы.

У катушки роговой двигательная активность резко снижается под воздействием метанола 
в концентрациях 0,25 и 1 %, этанола – 5 %, бутанола-1 – 1 % и гексанола-1 – 1 %. Для прудовика 
обыкновенного снижение двигательной активности наблюдается почти во всех эксперименталь-
ных группах. Выделение слизи увеличивается при воздействии изопропанола, бутанола и гекса-
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Рис. 2. Микрофотографии гепатопанкреаса L. stagnalis L.: a – контроль, b – метанол 0,25 %, c – метанол 1 %,  
d – этанол 1 %, e – этанол 5 %, f – изопропанол 0,5 %, g – изопропанол 2 %, h – бутанол-1 0,25 %, i – бутанол-1 1 %, 

j – гексанол-1 0,25 %, k – гексанол-1 1 %

Fig. 2. Microphotographs of the hepatopancreas of L. stagnalis L.: a – control, b – methanol 0.25 %, c – methanol 1 %, 
d – ethanol 1 %, e – ethanol 5 %, f – isopropanol 0.5 %, g – isopropanol 2 %, h – butanol-1 0.25 %, i – butanol-1 1 %, 

 j – hexanol-1 0.25 %, k – hexanol-1 1 %

нола-1, вероятно, это проявление защитной реакции, усиливающейся с ростом длины углерод-
ной цепи спирта.

Что касается репродуктивной активности, можно отметить, что у катушки роговой воздей-
ствие этанола в концентрациях 1 и 5 % приводит к откладыванию яиц (в контрольной группе 
кладок не было). У прудовика обыкновенного появление кладок наблюдается от воздействия ме-
танола в концентрации 0,25 % и этанола – 1 и 5 %.

У прудовика обыкновенного поведенческие реакции угнетались сильнее, а двигательная актив-
ность сохранялась только при некоторых концентрациях спиртов. Это свидетельствует о меньшей 
устойчивости данного вида к воздействию алифатических спиртов и позволяет рассматривать прудо-
вика обыкновенного как более чувствительный тест-объект в экотоксикологических исследованиях.

Сравнение с литературными данными показывает, что поведенческие реакции пресновод-
ных моллюсков на алифатические спирты ранее систематически не изучались. Для других 
гидробионтов, например рыб, описано угнетение двигательной активности при высоких кон-
центрациях метанола [20]. Стимуляция репродуктивной активности под воздействием этанола, 
выявленная в нашей работе, хорошо согласуется с данными E. C. Oliveira-Filho et al. [15]. В их 
исследовании наблюдается увеличение числа кладок Biomphalaria tenagophila, но в отличие от 
нашего исследования, в их работе такой эффект был достигнут при хроническом воздействии 
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спирта. Усиление слизеобразования под воздействием изопропанола, бутанола-1 и гексанола-1 
ранее не описывалось и может рассматриваться как видоспецифический защитный механизм.

Показатели нарушений в гепатопанкреасе и поведение животных связаны. Так, чем сильнее 
морфологические изменения органа, тем заметнее снижение двигательной активности, реакций 
на раздражение и репродуктивные функции организма (прямая зависимость). Поскольку гепато-
панкреас отвечает и за пищеварение, и за детоксикацию, то при его повреждении накапливают-
ся токсины и нарушается обмен веществ. Нервная система и мышцы страдают, а это приводит 
к наблюдаемым изменениям. При воздействии более токсичных веществ защитные механизмы 
различаются: катушка роговая начинает обильнее выделять слизь, а у прудовика обыкновенно-
го, наоборот, наблюдается угнетение активности. Вероятно, так проявляется его способ адаптации 
(меньшая затрата энергии).

Заключение. Алифатические спирты вызывают морфологические изменения гепатопанкре-
аса лёгочных пресноводных моллюсков. Степень повреждений зависит от концентрации и вида 
асалифатических спиртов. При воздействии метанола и этанола наблюдается расширение про-
светов ацинусов и вакуолизация цитоплазмы. Воздействие изопропанола, бутанола-1 и гекса-
нола-1 приводит к выраженным структурным изменениям: дезорганизации ацинарной структу-
ры, фрагментации эпителия и накоплению клеточного детрита. Поведенческие реакции связаны 
с морфологией. Катушка роговая проявляет более высокую устойчивость и активнее вырабаты-
вает слизь (защитный механизм), в то время как у прудовика обыкновенного наблюдается вы-
раженное угнетение двигательной активности. Откладка яиц тоже может быть рассмотрена как 
стресс-индуцированная реакция.

Полученные результаты подтверждают высокую чувствительность гепатопанкреаса моллюс
ков к воздействию алифатических спиртов и обосновывают использование морфологических из-
менений гепатопанкреаса в качестве биомаркера для экотоксикологического мониторинга вод
ных экосистем.

Конфликт интересов. Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.

Т а б л и ц а  2.  Поведенческие реакции пресноводных моллюсков при воздействии алифатических спиртов

T a b l e  2.  Behavioral responses of freshwater mollusks to aliphatic alcohols

Спирт, концентрация Двигательная активность Реакция на механическое 
раздражение Слизеобразование Репродуктивная актив-

ность
Катушка роговая

Контроль +++ +++ – –
Метанол 0,25 % – ++ – –
Метанол 1 % – ++ – –
Этанол 1 % + – – ++
Этанол 5 % – ++ – +
Изопропанол 0,5 % ++ – + –
Изопропанол 2 % ++ – ++ –
Бутанол-1 0,25 % ++ + – –
Бутанол-1 1 % – ++ + –
Гексанол-1 0,25 % ++ – + –
Гексанол-1 1 % – ++ ++ –

Прудовик обыкновенный
Контроль +++ +++ – +
Метанол 0,25 % – + – +
Метанол 1 % – ++ – –
Этанол 1 % – + – ++
Этанол 5 % – ++ – ++
Изопропанол 0,5 % – ++ + –
Изопропанол 2 % – + + –
Бутанол-1 0,25 % + – + –
Бутанол-1 1 % – ++ + –
Гексанол-1 0,25 % + – + –
Гексанол-1 1 % – ++ + –
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