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Evgeny V. Abakumov, Vyacheslav I. Polyakov, Ksenia S. Orlova

St. Petersburg State University, St. Petersburg, Russian Federation

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga

This paper presents the result of the studies of soil formation on different aged 
coastal bars in the transgression zone of Lake Ladoga in the Nizhnesvirsky Nature 
Reserve (Leningrad region, North-West of the Russian Federation). The investigation 
presents the data on soil chronoseries, located on four Ladoga coastal bars of different 
ages from 70±25 to 1590±25 years BP. We estimated the trends of accumulation 
and transformation of organic matter, elemental composition of humic acids (HAs), 
development of plant communities and the influence of soil formation factors on 
the formation rate of soil horizons. We assessed the degree of soil organic matter 
stabilization using modern instrumental methods (spectroscopy of nuclear magnetic 
resonance CP/MAS 13C-NMR). An integral indicator of the hydrophobicity of HAs, 
which represents the total fraction of unoxidized carbon atoms, is proposed. The 
Ladoga Holocene transgression is one of the most informative and applicable models 
for pedogenesis; successional processes occurring in young and mature areas can 
be traced here. We identified local processes of soil formation such as podzolization, 
gleyfication, peat formation and humus accumulation. Physical, physical-chemical 
and biological soil properties with a detailed description of the morphology of soil of 
different aged coastal bars are presented.

The paper contains 6 Figures, 7 Tables and 71 References.
Keywords: Humic substances; 13C-NMR; soil genesis; soil formations; Podzols.
Funding: This work was supported by the grant of the Russian Scientific Foundation 

(Project No 17-16-01030).
The authors declare no conflict of interest. 

Introduction

The study of soils of chronoseries of the coastal bars of Lake Ladoga transgres-
sion provides the most representative model of soil formation, unlike the chrono-
series in post-mining dumps, dunes and under mounds. This model describes the 
formation of Podzols from 0 to about 3500 years, which allows to fully evaluate 
the formation of embryonic Podzols on the first coastal bars and fully formed 
Podzols in areas over 2000 years old, since it is generally accepted that the stage 
of quasiequilibrium occurs 1500-2000 years ago [1-3]. While the soil formation 
models in quarries can assess the rapid processes of soil formation, long-term soil 
formation processes can be evaluated. 
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Soil formation is a biolithogenic or biocosmic process that connects biologi-
cal and geological cycles in time and space. The temporal cycles of pedogenesis 
reflect the rates of bio-nutrient interactions and can be investigated by the goal 
of parametrization of soil-biological processes in anthropogenic disturbances. In 
the modern ecology of soils, the issue of assessing the efficiency of soil imple-
mentation of the main ecological functions and parametrization of the efficiency 
of soil implementation of the most important ecosystem services is acute [4-5]. 
Soil formation as a modern process is becoming increasingly relevant in new 
regenerative models on uncovered land surfaces, dumps of quarries, territories of 
perspective development (brownfields) and reclamation areas. In these models, 
taking into account temporal development, variants of diversity of different aged 
stages of pedogenesis in space are realized, which is described by the property of 
ergodicity of soils i.e. the possibility of having an analogue of the temporal stages 
of ontogenesis in space [1, 6-8]. 

The evolution of soils is the result of their constant movement toward equi-
librium with the environment. Periodic changes of external environmental factors 
determine the variability of soils in time. The study of uneven-aged coastal bars 
on sandy soil-forming rocks has long been considered a classic object of evolu-
tionary soil science. Historically, it was the soils of different ages on the sands 
that became the main research object of the soil formation in the taiga zone [1, 
5, 9-11]. Chronoseries of soil restoration and recovering by vegetation are more 
often found there. Chronoseries include continental coastal dunes, uneven-aged 
surfaces exposed as a result of the transgression of lakes, as well as dumps of 
quarries and substratum of military constructions [1, 4-5, 7, 12-17].

Soil evolution has been considered as a complicated process related, for the 
first time, to combination of soil forming factor or soil-formation potential as a 
cumulative result of soil forming factor interrelation [5]. A number of investiga-
tions [2, 14] showed that the rate (speed) of soil formation varies sufficiently and 
depends on natural zones, parent materials and type of vegetation community 
[13, 18]. Many studies were devoted to interpretation of soil morphological data 
in chronoseries [12, 17, 19-20], assessment of diversity of cultivated forms of 
microorganisms, their biomass and metabolical activity in soils, alteration of soil 
organic matter quality and mineral part transformation [20]. The obtained data 
were used to simulate modeling experiments in order to analyze temporal soil de-
velopment dynamics and to develop methods and criteria for prognostic scenarios 
of soil/ecosystem development [21].

Mechanisms of Podzol formation, weathering agents and migration processes 
of organo-mineral compounds [22-23], have been poorly investigated in the study 
area. The Podzol formation process can be defined as a set of weathering phenom-
ena in the surface layers of the weathering crust and continuously developing in 
time phenomena of transformation (decomposition and synthesis) and movement 
of substances, phenomena that are in close functional interdependence and which 
are based on bilateral exchange of substances between soil and vegetation. Even 

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga
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less studied are functional options between vegetative cover development and 
soil formation in the study area. The study of the carbon content of different aged 
soils is of a current interest from the standpoint of genetic and evolutionary soil 
science, since it provides information on the organic content in the soil profile.

The territory of the research area was affected by the retreat of the Valdai glacier 
and a series of transgressions of Lake Ladoga, which took place 8000-3000 years 
ago. About 2000 (1500) years ago, the level of transgression equaled the height of 
the watershed, and the Ladoga water flowed through it. The Neva was formed and 
the level of the lake dropped to the modern level in a few decades.

The southeastern part includes up to 20 sand bars oriented along the shore of 
Lake Ladoga. The strips of pine ridges are replaced in depressions mainly by me-
sotrophic bogs. The slopes oriented to the rivers and a richer vegetation related to 
an oxalis type characterize streams in the zone of diluvial drift.

Changes in the shoreline of Lake Ladoga during the Holocene have been ac-
tively studied in recent decades. The main sources of data for studying the fluctua-
tions in the level of Ladoga Lake were the bottom sediments of lakes, marshes and 
peatlands of the Ladoga surrounding areas [24]. The main stages of the history 
of Ladoga Lake in the post-glacial period have been recreated. Nevertheless, the 
dating of the transgressive-regressive phases of the lake in the investigation of 
various authors is contradictory, as are the data on the altitude marks of the water 
level of the southern region in these periods. The change in the Ladoga shorelines 
is mainly associated with two factors: oscillations in the level of the Baltic Sea 
and isostatic uplift of Fennoscandia in the postglacial period [24].

The most controversial stage in the history of the Ladoga is the period of the 
Ladoga transgression, which followed a significant increase in the water balance 
of the reservoir, which led to an increase in the water level in the lake [25-27]. The 
Ladoga transgression is fixed in time (about 5000-2000 BP according to the scale 
of absolute age) and altitude (from 6 to 18 m) intervals [28].

The causes of the Ladoga transgression are uncertainly interpreted by many 
researchers. Obviously, the main reason was the lopsided glacio-isostatic uplift 
of the northern and southern parts of the Ladoga basin, as a result of which the 
flow from the lake in the northern part of the Karelian Isthmus decreased, and the 
territories of the southern Ladoga area were flooded [28]. The development of the 
Ladoga transgression is most often associated with a change in the direction of the 
water flow from Lake Saimaa system (south-eastern Finland) [27]. 

During the isostatic uplift of the given territory, the flow from the Saimaa 
system to the Gulf of Bothnia, and, later, to the Gulf of Finland, changed its direc-
tion towards the Ladoga basin, forming the Vuoksa River that sharply increased 
the water level of Lake Ladoga. However, AV Snitnikov (1957), according to 
MV Sheetov et al. (2010), believed that the development of the Ladoga trans-
gression was due to the centuries-old rhythm of the fluctuation of the total mois-
ture content in the Holocene, which resulted in a breakthrough of the water from 
Saimaa Lake and a significant increase in the flow to the Ladoga from the drain-
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age basin. Several factors, endogenous and exogenous, contributed to changes in 
the hydrographic network of the drainage basin and the water balance of Ladoga 
Lake [25, 29].

The breakthrough of Saimaa Lake water through the Salpausselkä ridge sys-
tem and the formation of the Vuoksa River, which is currently one of the main 
tributaries of the Ladoga, dates within 5000-3000 years ago (radiocarbon age). 
The difference in the uplifts of Ladoga Lake basin caused water overflow from 
the deep northern to the shallow southern part and the flooding of significant areas 
in the Southern Ladoga [30, 24]. Then the water level in the Ladoga began to rise 
and reached a maximum about 3200 years ago [24].

During this period, a breakthrough of the Ladoga water through the Mginsky-
Tosnensky watershed occured, and the Neva River was formed [24-25]. DA Sub-
etto (2007), referring to DD Kvasova, notes that the Neva Channel between Lake 
Ladoga and the Baltic Gulf was formed as a result of the glacier isostatic uplift 
of the northern Ladoga and the skewing of the Ladoga Basin, in consequence of 
which the southern part was flooded with the waters of Lake Ladoga; its water 
flowed into the valley of the Mga River, which flowed into the Ladoga. The Mgin-
sky-Tosnensky watershed (about 18 m high), represented by moraine loams, was 
washed out, and the waters of the Ladoga fell into the valley of the Tosno River, 
which had previously flowed into the Gulf of Finland [25]. However, NN Versilin 
and GI  Kleimenova (2012) in their research indicate that there is no reliable data 
to believe that over the past 6000 years Lake Ladoga level has risen above the ab-
solute 15m mark, the formation of the Neva should be referred to the earlier dates 
[31]. Aleksandrovsky AA et al. (2009) note a sharp decrease in the level of Lake 
Ladoga during the period of 2800-2500 years, which caused the water level drop 
in the entire hydrological system, and links it to the formation of the river [32].

The current studies are focused on determination of elemental composition 
of HAs, the degree of its decomposition and determination of soil organic matter 
stabilization degree. One of the methods for studying the molecular composition 
of organic matter is nuclear magnetic resonance (NMR), which enables to study 
the qualitative and quantitative characteristics of organic matter [33, 34, 35]. An 
application of this method give a possibility to identify the main trends of soil 
organic matter stabilization. It was shown that the accumulation of aliphatic com-
pounds is associated with the processes of depositing fresh soil organic remnants, 
and the group of aromatic compounds indicates the processes of humification and 
stabilization of organic matter in the soil and accumulation of plant tissues [36].

In this work, we set the goal of the most complete characterization of the pro-
cesses of Podzol formation, the accumulation of organic matter, analysis of mi-
crobiological activity in the chronoseries of Podzols. The research tasks include: 
1) morphological characteristics of soil formation on sands, 2) determination of 
humus content, biological activity of soils of different ages, 3) molecular compo-
sition of the humic substances.

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga
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Materials and method

The study site
The Nizhnesvirsky Nature Reserve was established in 1980 in the southeast-

ern Lake Ladoga region (Leningrad region). It is located in the Ladoga lowland 
and is bounded from the south and east by the Svir River, and from the west by the 
Gulf of Svir of Lake Ladoga, a part of which is a part of the reserve. The northern 
border is at the same time the border of Leningrad oblast and Karelia. The area of 
the reserve is 41000 hectares, of which 19000 hectares are occupied by forests, 
14000 hectares by bogs, and 6000 hectares of the water area of the Gulf of Svir 
(strip 1-3.2 km from the coast), rivers and lakes. The study site is presented in 
Fig. 1.

Fig. 1. Study area. The Nizhnesvirsky Nature Reserve 
(60°34ꞌ58ꞌꞌN 33°00ꞌ24ꞌꞌE). Source: ESRI, GeoEye
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The reserve is characterized by a temperate continental climate, the average 
annual air temperature is + 3.64°C, the annual precipitation is 737 mm, the aver-
age thickness of the snow cover is 76 cm [27]. The maximum height above sea 
level is 22-24 m. The coastal bars of Lake Ladoga, whose height is up to 40 m, 
cover a strip up to 4 km wide along the Gulf of Svir. The height of the rolls is 
0.5-4 m, the width is 10-200 m. The depressions between bars have a width of 20-
200 m. In general, the Ladoga lowland can be described as a sandy, lacustrine ter-
raced plain. The largest water area is the Gulf of Svir Bay, which is rather shallow 
and, therefore, warms up well. In the north of the reserve, Segezha Lake (18 km2) 
is located in the center of the Segezha bog. To the basin of the Svir River belongs 
the Lakhtinsky Bay, a part of the old river bed, 6 km long and 200-300 m wide. 
Several small rivers with a source in the Segezhsky bog flow into the Svir River. 
Into Lake Ladoga flow such small rivers as the Zubets, the Gumbarka and others. 
The location of soil pits is shown in Fig. 2.

Fig. 2. Location of soil pits. 1 - First coastal bar, 2 - Second coastal bar, 
3 - Third coastal bar, 4 - Fourth coastal bar. Source: ESRI, GeoEye

The flat territory and the presence of depressions along geomorphological ter-
races with poor drainage cause a high percentage of swampy areas. Forests are 
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located on hills, mostly composed of sands, so pine forests prevail here. They are 
severely damaged by waterlogging and fires, as well as by the military actions of 
1941-1943. Therefore, nowadays, young plantations with lichen-green moss cov-
er predominate. Pine sphagnum forests are widespread. Minor areas are occupied 
by oxalis and bilberry-sphagnum types of spruce forests. In the reserve, typical 
are secondary birch forests of bilberry, eagle fern and reed grass types growing on 
the sites of pine forests.

Factors of soil formation in the investigated region
On the territory of the drainage basin of Lake Ladoga the following processes 

of soil formation are widespread: podzolization, humus formation, gleyfication 
and peat accumulation.

The podzolization process develops in soils of an automorphic location under 
cover of coniferous and mixed-coniferous forests. When decomposing plant litter, 
which is poor with elements and coming mainly to the surface of the soil, aggres-
sive organic acids are formed. Under their influence, intensive acid weathering of 
the soil-forming rock takes place and the moisture content of the decomposition 
products of minerals drifts downward to the lower horizons of the soil profile. 
The main role during the decomposition of primary and secondary minerals is 
played by fulvic acids. Illuvial-ferruginous Podzols form on sandy parent rocks; 
as the humidity of the terrain increases illuvial-humus-ferruginous Podzols and 
illuvial-humus (spodic) Podzols form. On loamy and clayey parent rocks form 
Podzols and podzolic soils without pronounced illuvial-humus horizon. They are 
the dominant type of soil in the study area [27].

The process of humus accumulation is associated with a high content of alkaline 
bases in the parent rock, which entails their high content in plant litter, and also with 
the entry of organic substances into the soil not only on its surface, but also deep 
in the soil profile due to decomposition of the remains of grass vegetation root sys-
tems. The sod process is developed under coniferous-deciduous forests with grass 
vegetation [27]. Humus formation can be considered as a biogeochemical mecha-
nism of adaptation of plant communities to terrestrial living conditions in case of 
poor acids sandy textured parent materials in the boreal climate [37].

The process of gleyfication occurs under anoxic conditions when the water stag-
nates on the soil surface or the soil-groundwater is wedged out into the soil. Be-
cause of anaerobic decomposition of organic matter in the soil, reduction processes 
develop increasing the mobility of iron, manganese, nitrogen and phosphorus [27].

The process of peat accumulation takes place under conditions of constant 
excessive moistening. In this case, the mineralization of plant remains is difficult, 
the process of their conservation dominates. The formation of bog soils can pro-
ceed under conditions of excessive atmospheric moistening (upland bog soils) or 
due to groundwater feeding (lowland marsh soils). Combination of podzolization 
and gleying processes is common in such conditions. Histic Albic Podzol develop 
on loamy parent rocks, whereas peaty-podzolic soils with an illuvial humus hori-
zon form on rocks of fine texture [27].
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Chemical and physical-chemical methods of soil determination
To study the soils of the Ladoga transgression formed on the shoreline, we 

used chemical and physical-chemical methods. Classification of soils was carried 
out according to the WRB system [38].

Soil samples were air-dried (24 hours, 20°C), grounded, and passed through a 
2 mm sieve. Soil samples were selected for each horizon to analyze physical and 
chemical properties. Analyses were conducted in the certified laboratory at the 
Department of Applied Ecology (St. Petersburg State University, St. Petersburg, 
Russia). 

Soils were analyzed according to the following methods: determination of ac-
tual acidity (pHH2O), potential acidity with CaCl2, by a stationary pH meter in 
aqueous solution and 1M CaCL2 solution, respectively [39].

The microbiological activity of soils, the basal respiration, using incubation 
chambers and substrate-induced basal respiration was determined [39].

The carbon and nitrogen content was conducted by “dry combustion” method 
by CHN Analyzer (Euro EA3028-HT, Italy). Data were corrected for water and 
ash content. Oxygen content was calculated by difference of whole samples mass 
and gravimetric concentration of C, N, H and ash.

The texture class was made by the Kachinsky method based on sedimentation 
of particles of various sizes [40-41].

The carbon content of the microbial biomass (Cmic) was determined in field 
moist samples with the chloroform fumigation-extraction method. A metabolical 
quotient was calculated as the ratio of respiration C–CO2 to Cmic per day of incu-
bation [42-43]. We determined the soil microbiological characteristics on all soil 
horizons, where the soil amount was enough. While the soil respiration and micro-
bial biomass were measured in the described laboratory conditions, data obtained 
in this experiment cannot be interpolated directly to field conditions, but can only 
be used for a comparison of soil microbiological activity in the same experimental 
conditions (temperature 20 ºC, moisture 60% to initial soil weight) [44].

The exchange acidity was also investigated, it is caused by the hydrogen and 
aluminum ions present in the exchange state in the soil absorptive complex, which 
are extracted from the soil by a neutral salt solution. Usually CaCl2 solution is 
used to determine the exchange acidity of soils. The exchange acidity is measured 
by the pH of the salt extract (pHCaCl2

).
Hydrolytic acidity is caused by the amount of hydrogen and aluminum ions 

present in the exchange (partially non-exchangeable) state in the soil absorptive 
complex, which are extracted by a solution of the hydrolytically alkaline salt of a 
strong base and a weak acid (usually a 1M solution of sodium acetate CH3COONa 
is used). The hydrolytic acidity is total of exchange and actual acidity [45].

The method of radiocarbon dating of 14C was used to determine the age of coast-
al bars, it was carried out at the Laboratory of Radiocarbon dating and electron 
microscopy (Institute of Geography of the RAS, Moscow, Russia) and Center of 
Isotopic Research University of Georgia (Institute of Georgia, Athens, USA) [45].

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga
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Humic acids (HAs) were extracted from each sample according to a published 
IHSS protocol [46]. The soil samples were treated with 0.1 M NaOH (soil/solu-
tion mass ratio of 1:10) under nitrogen gas. After 24 hours of shaking, the alkaline 
supernatant was separated from the soil residue by centrifugation at 1.516 × g for 
20 minutes and then acidified to pH 1 with 6 M HCl to precipitate the HAs. The 
supernatant, which contained fulvic acids, was separated from the precipitate by 
centrifugation at 1.516 × g for 15 minutes. The HAs were then dissolved in 0.1 M 
NaOH and shaken for four hours under nitrogen gas before the suspended solids 
were removed by centrifugation. The resulting supernatant was acidified again 
with 6 M HCl to pH 1 and the HAs were again isolated by centrifugation and 
demineralized by shaking overnight in 0.1 M HCl/0.3 M HF (soil/solution ratio of 
1:1). Next, the samples were repeatedly washed with deionized water until pH 3 
was reached and then finally freeze-dried. HAs extraction yields were calculated 
as the percentage of carbon recovered from the original soil sample [47]. Solid-
state CP/MAS 13C-NMR spectra of HAs were measured with a Bruker Avance 
500 NMR spectrometer in a 3.2-mm ZrO2 rotor. The magic angle spinning speed 
was 20 kHz in all cases and the nutation frequency for cross polarization was 
u1/2p 1/4 62.5 kHz. Repetition delay was 3 seconds. The number of scans is 
6500-32000.

Results of the research

Morphology of soils
The soil description is presented in Table 1. The spatial soil distribution is 

clearly related to the age of the coastal bars. The observed soils are referred to 
a single group Podzols. Depending on the age, chemical, physical-chemical and 
morphological properties of soil change (thickness of horizons and texture), the 
vegetation cover also differs (Fig. 3). 

Revegetation of coastal bars occurs gradually; firstly appear mosses and vari-
ous shrubs and then trees. At the age of 70±25 years BP pine forests with a preva-
lence of bilberry and sphagnum were formed. High humidity and low degree of 
illumination are favorable conditions for mosses. The first coastal ridge is the 
youngest of the investigated region, the characteristic feature is the predominance 
of mosses. The soil cover is poorly developed, represented here by Entic Podzols. 
Due to the young age of the soil, the eluvial horizon, from which the mineral part 
of the soil is released under the action of organic acids and deposited in the illuvial 
horizon has not been formed. Soil formation proceeds according to the podzolic 
type and is associated with the destruction of the mineral part of the soil in the 
upper layers and transition of the soil particles down through the profile. The age 
of the coastal bars is presented in Table 2.

The next stage of revegetation is confined to the second coastal bar of 
135±30 years BP, the moss and pines that occupy here 30% of the total cover 
replace shrubs. 
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Fig. 3. Morphological features of the studied soils. A - Fourth coastal bar;  
B - Third coastal bar, C - Second coastal bar, D - First coastal bar. Photo by EV Abakumov 

The high content of mosses is also confirmed by waterlogging. The Podzol soil 
group forms here. With increasing age, the soil acquires the characteristics of the 
fully formed profile (climacteric condition), there is horizon E, where the mineral 
part of the soil is being destroyed. The underlying horizon accumulates mineral 
compounds, ferrous concretion is also noted, and coal particles are presented as 
the result of wildfires in the region.

The age of the third coastal bar is 455±30 years BP, the occurrence of pine 
and the crown density on the territory are increasing. A high level of groundwater 
leads to the formation of a gley horizon at a depth of 65 cm. 

Here Podzols develop, the thickness of the podzolic horizon is 12 cm. It is 
connected with the active processes of weathering of soil particles. A high level of 
groundwater leads to the formation of ferrous conditions, in which the accumula-
tion of ferrum compounds Fe2+ actively occurs.

The fourth coastal bar, 1590±25 years BP, was distinguished by the most de-
veloped soil profile. Well-drained conditions are formed here. This is a high de-
gree of density and the prevalence of pines is up to 60%. 

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga
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Table 1 
The morphological description of the soils  

of the Ladoga transgression bars of different ages

Soil Hori-
zon Depth Soil horizon description

Location, vegetation description, 
Total vegetation cover (TVC) and 
individual cover of some plants, 

inclusions, coordinates, age

Folic 
Stagnic 
Podzol (a)

O 0-6 Forest floor, non-
decomposed, 5YR 4/6

Fourth coastal bar 
Pinus sylvestris (L.) 60% 
Vaccinium myrtillus (L.) 20% 
Sphagnum sp. (L). 20% 
60°38ꞌ44.7ꞌꞌN 32°57ꞌ53.9ꞌꞌE 
1590±25 years BP

E 6-11 Dry, grains of quartz, 
5YR 7/1, Clay Loam

Bs (1) 11-45

Roots, moist, 
structureless, iron 
concretions, 5YR 
6/6, Fine Sand

Bs (2) 45-70 Red spots of iron, GLEY 
1 7/N, Fine Sand

Bg 70-90 Anoxic conditions, 
GLEY 1 6/N, Fine Sand

Folic 
Stagnic 
Podzol 
(b)

O 0-11 Forest floor, non-
decomposed, 5YR 4/6

Third coastal bar 
P. sylvestris 40% 
V. myrtillus 30% 
Sphagnum sp. 30% 
60°38ꞌ47.4ꞌꞌN 32°57ꞌ51.3ꞌꞌE 
455±25 years BP

E 11-23 Dry, roots, 5YR 7/1, 
Loamy Fine Sand

Bs (1) 23-44
Pseudofiber, iron 
flow, wet, roots, 5YR 
6/6, Sandy Loam

Bs (2) 44-65 Gray, pseudofiber, 
LEY 1 7/N, Fine Sand

Bg 65+ Wet, sand, GREY 
1 6/N, Fine Sand

Folic 
Podzol 

O 0-10 Forest floor, non-
decomposed, 5YR 4/6

Second coastal bar 
P. sylvestris 30% 
V. myrtillus 30% 
Sphagnum sp. 60% 
60°38ꞌ44.4ꞌꞌN 32°57ꞌ46.6ꞌꞌE 
135±30 years BP

E 10-13 Dry, inclusions of stones, 
5YR 7/1, Sandy Loam

Bs 13-75
Coal layer, ocher, 
rusty spots, 5YR 
6/6, Fine Sand

Entic 
Podzol 

O 0-3 Forest floor, non-
decomposed, 5YR 4/6 First coastal bar

 P. sylvestris 20% 
V. myrtillus 30% 
Sphagnum sp. 50% 
60°38ꞌ43.4ꞌꞌN 32°57ꞌ42.3ꞌꞌE 
70±25 years BP

E 3-6 Sand, roots, 5YR 
4/4, Clay Loam

Bs 6-40

Ocherous, moist, sandy, 
inclusions of coals, 
roots, red spots, 5YR 
6/6, Sandy Loam

In our opinion, high soil drainage prevents the development of a well-devel-
oped E horizon. In this soil, ferruginous pellicles were observed; an anaerobic 
environment and the development of gley processes occur at a depth of 70 cm. 
The thickness of the podzolic horizon is 5 cm with a high content of quartz. The 
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underlying horizon is the horizon for the insertion of the mineral phase, which is 
divided into two parts, differing in colour and density of addition. The underlying 
horizon is denser and has a greater number of ferrous spots. This is due to the soil 
type which is close to the stage of quasiequilibrium (climacteric condition), or is 
already in this state.

Table  2 
The age of the coastal bars in the transgression of Lake Ladoga 

Soil Depth, cm Radiocarbon age, years BP±SD
Folic Stagnic Podzol (a) 11-45 1590±25
Folic Stagnic Podzol (b) 63-70 455±25

Folic Podzol 13-75 135±30

Entic Podzol 6-40 70±25

As a result of the analysis of spatial distribution of soils, it can be concluded 
that, as the age increases, the degree of weathering of the mineral part of the soil 
profile increases. That process of podzalization is closely related to the position 
in the landscape and the drainage of the territory. As the age increases, the oc-
currence of pines increases. The occurrence of mosses depends on the moisture 
content in the soil and the crown density. Soils develop according to the podzolic 
type, migration of ferrum elements and accumulation in gley horizons with the 
formation of ferruginous complexes occurs.

Physical-chemical characteristics of soils and biological activity
The main soil physical-chemical and biological analyses of soils were carried 

out. The results are shown in Table 3.
From the data obtained, pH of the soils is slightly acid (6.1-6.5), moderately 

acid (5.6-6.0), strongly acid (5.1-5.5) and very strongly acid 4.5-5.0. This is due 
to the presence of aggressive organic acids (fulvic acids) in the soil. The processes 
of Podzol formation are closely related to the acid reaction, due to the destruction 
of the mineral part of the soil by organic acids and the presence of ferrum and 
aluminum ions in the soil-absorbing complex. In the horizons, where there is 
active weathering of the mineral part, the lowest acidity is observed.

According to the data on the microbiological activity, the processes of 
biological transformation of a substance are actively undergoing in soils due to 
favorable conditions for the activity of microorganisms. 

This is linked with the high humidity of the sites under investigation and the 
availability of organic material in the soil. It is also possible to note the high 
microbial biomass in the investigated areas. Forest ecosystems are characterized 
by high activity of microbial biomass in the upper horizons, referring to our data, 
microbial biomass is concentrated in horizon O, where microorganisms transform 
vegetative forest litter. Down through the soil profile, this indicator drops. In the 
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soil of the coastal bars of Lake Ladoga, there is a trend towards an increase in 
biological activity with age. More developed soils have a high index of microbial 
activity and microbial biomass. The metabolic quotient is an indicator of the 
stability of the microbial community, the higher it is the less stable the community 
is. The microbial communities of the studied region are stable in the ecosystem. 
There were no significant differences between young and old age coastal ridges. 
On the first and second bars, the microbiological activity and biomass are slightly 
higher. Climax forest communities are characterized by a high level of energy 
conservation.

Data on the content of organic carbon and nitrogen in the soil were also 
obtained, and the C/N index was calculated, the data are presented in Table 4.

Table  4 
The content of organic carbon, nitrogen and C/N index  

of the soils of the Ladoga transgression bars (m±SD)

Soil horizon C, g*kg-1 N, g*kg-1 C/N
Folic Stagnic Podzol (a)

O 223.1±11.15 11.2±0.5 20
E 3.2±0.16 0.2±0.01 16.0

Bs (1) 1.6±0.08 0.3±0.01 5.3
Bs (2) 1.1±0.05 0.2±0.01 5.5

G 0.9±0.05 0.2±0.01 4.5
Folic Stagnic Podzol (b)

O 345.0±17.25 23.0±1.1 15
E 4.3±0.21 0.3±0.01 14.3

Bs (1) 2.7±0.13 0.3±0.01 9.0
Bs (2) 1.9±0.09 0.3±0.01 6.3

G 1.5±0.08 0.2±0.01 7.5
Folic Podzol

O 364.0±18.2 23.4±1.1 12
E 2.3±0.11 0.3±0.01 7.7
Bs 1.1±0.05 0.2±0.01 5.5

Entic Podzol 
O 365.0±18.2 29.8±1.4 12
E 19.7±0.98 0.9±0.05 21.9
Bs 2.3±0.11 0.3±0.01 7.7

The content of carbon and nitrogen in soils is not high, which indicates a high 
activity of microorganisms in this region. The carbon content can present an in-
verse of the microbiological activity; the higher the carbon content in the soil, the 
lower the microbiological activity index. The enrichment of humus with nitrogen 
is high in the lower horizons. In podzolic horizons it is low, this is due to active 
weathering processes. The carbon content in the soil decreases with the depth, 
the same dependence is also noted for the nitrogen content. Most of the organic 
residues accumulate in the upper horizon and are represented by plant litter; due 
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to the activity of microorganisms this material is transformed and re-absorbed 
by plants, the part that is not absorbed by plants goes into organomineral com-
pounds and migrates down the profile. Depending on the age of the ecosystems, 
the content of organic matter in the soil decreases, as does the nitrogen. This is 
due to the involvement of carbon and nitrogen pools in the biological cycle of 
substances.

We analyzed the soil texture; the results are shown in Table 3. According to 
the data obtained, we can identify some patterns in the formation of the mineral 
part of the soil profile. With increasing age of soils, the destruction of soil aggre-
gates and the migration of soil particles down the profile are clearly pronounced. 
First, this is due to the high level of moistening in the region, as well as to the 
active processes of Podzol formation and, as a consequence, the destruction of 
the mineral part of the soil by aggressive organic acids. In the E horizons, active 
chemical weathering of minerals occurs, as well as their further accumulation in 
the underlying horizons of the soil profile.

Elemental Composition of HAs
The obtained data on the HAs elemental composition, atomic ratios and de-

gree of oxidation are presented in Table 5. From the distribution of organic carbon 
in HAs, it can be noted that they are divided into two groups, the first, up to 40% 
and more than 40%. In the fourth coastal bar, which is the oldest, in the elemental 
composition of HAs, the carbon content reaches 39%, this is due to the leaching 
of low-carbon molecules from organogenic horizons. In profiles of other coastal 
bars, the distribution varies from 42 to 49%. In the third coastal bar, the carbon 
percentage reaches 42%, which is also associated with the active leaching of low-
carbon molecules. In the first coastal bar (youngest bar), the carbon content also 
reaches 42%, this is due to the low profile development and accumulation of or-
ganic matter in the upper horizon, the process of removal of mineral and organic 
particles is poorly developed here. The highest carbon content is observed in the 
profile of the second coastal bar. Also noted is the pattern of increasing the oxy-
gen content with age, in the fourth coastal bar the oxygen content reaches 51%, 
in the second from 44 to 49%. An analysis of the elemental composition of humic 
acid preparations showed that soil HAs are the most humified, their low values of 
atomic ratio H/C mod and high O/C values indicate this.

An increase in the degree of hydromorphism in taiga soils is accompanied 
by an increase in H/C values. This is due to the lower microbiological activity 
of podzolic soils, which contributes to better preservation of carbohydrate and 
amino acid fragments in the structure of HAs. Assessment of the degree of 
hydromorphism was carried out based on signs of gley processes (color, peat 
accumulation and oxidation degree). Analysis of the elemental composition of 
HAs of the studied soils revealed a decrease in the profile values H/C mod in all 
soils, which indicates an increase in the share of aromatic fragments in the HAs 
structure of the mineral horizons (Fig. 4).
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Table 5
Elemental composition of the studied humic acids from surface soil horizons (m±SD) 

Sample 
No

Soil
horizon C, % H, % N, % O, % C/N H/C O/C H/C 

mod* W**

Folic Stagnic Podzol (a)
1 O 39±1.95 6±0.3 4±0.2 46 11 1.89 0.97 3.19 0.05

Folic Stagnic Podzol (b)
2 O 42±2.1 6±0.3 2±0.1 45 21 1.74 0.87 2.91 0
3 E 48±2.4 6±0.3 2±0.1 39 24 1.52 0.68 2.44 -0.15
4 Bs 49±2.4 6±0.3 2±0.1 38 25 1.35 0.67 2.24 -0.02

Folic Podzol
5 E 49±2.1 6±0.3 3±0.15 37 17 1.39 0.64 2.25 -0.11

Entic Podzol
6 O 42±2.1 6±0.3 3±0.15 44 19 1.80 0.89 3.00 -0.02
7 E 42±2.1 6±0.3 3±0.15 44 18 1.59 0.88 2.77 0.17
8 Bs 48±2.4 6±0.3 3±0.15 38 18 1.56 0.68 2.48 -0.20

Note: *H/C mod - The number of substituted hydrogen atoms in the humic acids; (H/C) mod = 
(H/C) + 2 (O/C) x 0.67; H/C and W indexes are calculated according to DS Orlov (1985). * H/C 
mod - The number of substituted hydrogen atoms in the HAs. (H/C)mod = (H/C) + 2(O/C) x 
0.67. ** W - Oxidation coefficient. W = (2C–H)/O. C/N, H/C, O/C, H/Cmod and W was calcu-
lated from mole fraction of carbon, hydrogen, oxygen and nitrogen content.

Fig. 4. H/Cmod and O/C atomic ratios of the elements in humic acids. H/C 
mod - The number of substituted hydrogen atoms in the humic acids, (H/C) 

mod = (H/C) + 2*(O/C) * 0.67. Sample numbers correspond to Table 5

The degree of oxidation showed that almost all studied HAs were weakly re-
duced (from –0.20 to 0.05). The exception was the HAs of the first coastal bar, 
the degree of oxidation reaches +0.17. Weak reduction of preparations of HAs of 
organogenic horizons is determined by the constant flow of fresh organic residues 
and their weak humification.
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Characterization of HAs by 13C-NMR spectroscopy
 Spectra’s of the CP/MAS 13C-NMR are given in Figure 5. Various molecu-

lar fragments were identified by CP/MAS 13C-NMR spectroscopy (Table 6): car-
boxyl (–COOR); carbonyl (–C=O); CH3–, CH2–, CH–aliphatic; –C–OR alcohols, 
esters and carbohydrates; phenolic (Ar–OH); quinone (Ar=O); aromatic (Ar–), 
which indicates the great complexity of the structure of HAs and the polyfunc-
tional properties that cause their active participation in soil processes [48].

The presence of carboxyl, hydroxyl, and carbonyl groups in combination with aro-
matic structures ensures the ability of HAs to enter exchange and donor-acceptor inter-
actions, formation of hydrogen bonds, and active participation in sorption processes.

Table  6 
Chemical shifts of atoms of the 13C molecular fragments of humic acids

Chemical shift, ppm The type of molecular fragments
0-46 C, H-substituted aliphatic fragments
46-60 Methoxy and O, N-substituted aliphatic fragments

60-110 Aliphatic fragments doubly substituted by heteroatoms (including 
carbohydrate) and methine carbon of ethers and esters

110-160 C, H-substituted aromatic fragments; O, 
N-substituted aromatic fragments

160-185 Carboxyl groups, esters, amides and their derivatives
185-200 Quinone groups; Groups of aldehydes and ketones

The group’s chemical shifts are given in Table 7. The aromatic group is calcu-
lated from the sum of the shifts of 110-185 ppm. Aliphatic fragments are calculated 
from the sum of the shifts of 0-110 ppm, 180-200 ppm. AL h, r + AR h, r (total num-
ber of unoxidized carbon atoms) - the signals were summed over the regions 0-46 
and 110-160 ppm. C, H–AL / O, N–AL. Signals from C, H–alkyls were summed 
in the range 0-47 ppm, O, N–alkyl at regions 46–60 and 60–110 ppm [48]. The 
presence of all peaks of the carbon species which are required for identification of 
the studied substances as humic acids was revealed. The most pronounced peaks 
were related to the aliphatic carbon groups. Also, the presence of evident peaks of 
aromatic and carboxylic areas was obvious as well. This indicates that the inves-
tigated powders could be identified as humic substances, namely, as humic acids.

From the obtained morphological data, we can conclude that the development 
of soils of the coastal bars proceeds through a podzolic type of soil formation with 
the accumulation of long aliphatic chains (fatty acids, phospholipids). They are 
dominated by oxygen-containing fragments, which can cause their high migration 
ability. They promote the mobilization of mineral compounds and their migra-
tion along the soil profiles. On different aged coastal bars, the accumulation of 
aromatic fragments of humic substances was discovered. On the fourth and first 
coastal bars, carboxyl groups accumulate (26-31%). Aliphatic groups accumulate 
on the second and third coastal bars, which is associated with excessive moisture 
and reduction of environmental conditions.
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Fig. 5. CP/MAS 13C-NMR spectra of soils from the coastal bars. 
Number corresponds to Table 7; 

Horizontal axis - Chemical shift, ppm, 
Vertical axis - Relative intensity, dimensionless

Podzol development on different aged coastal bars of Lake Ladoga
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Table 7 
Percentage of carbon in the main structural fragments of humic acids 

from the studied surface soil horizons (according to CP/MAS 13C-NMR data) 

Sam-
ple No

Soil
horizon

Chemical shifts, ppm
AR AL AR/

AL
AL h,r +
AR h,r

C,H-AL/ 
O,N-AL0-

47
47-
60

60-
110

110-
160

160-
185

185-
200

Folic Stagnic Podzol (a)
1 O 40 9 23 19 7 2 26 74 0.35 59 1.23

Folic Stagnic Podzol (b)
2 O 47 12 17 18 5 1 23 77 0.30 65 1.62
3 E 49 10 13 14 9 5 23 77 0.30 63 2.12
4 Bs 37 19 17 14 11 1 25 75 0.34 52 1.03

Folic Podzol
5 E 59 6 14 13 6 3 19 81 0.23 71 2.96

Entic Podzol
6 O 38 10 24 19 6 2 25 75 0.34 58 1.12
7 E 26 8 30 24 7 5 31 69 0.45 50 0.68
8 Bs 38 8 20 19 11 4 29 71 0.41 57 1.35

Note: *AR - Aromatic fraction; AL - Aliphatic fraction; AL h,r + AR h,r % - Hydrophobicity 
degree; C,H-AL/O, N-AL - The degree of decomposition of organic matter.

Fig. 6. The diagram of integrated indicators of the molecular composition of humic acids. 
Sample numbers correspond to Table 7; AL h,r + AR h,r 

indicates total number of unoxidized carbon atoms

For a numerical description of the structure of humic acids, we used the method 
of graphical representation of the data in the coordinates C,H-alkyl/O, N-alkyl – 
AL h,r + AR h,r (Fig. 6), which serves as a convenient technique to demonstrate 
the contribution of oxidation (humification) processes and hydrophobicity 
(sustainability). 

HAs of the studied soils are represented by weakly oxidized compounds and 
are more resistant to environmental factors. Excessive moistening not only leads 
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to accumulation of humic substances, but also causes accumulation of humic 
substances in the hydromorphic soils enriched with aliphatic structures.

Discussion of the research

The investigations of chronoseries allow analyzing the dynamics of ecosys-
tems in time and determining the trends of accumulation and transformation of 
organic material [1, 3, 10]. Time and spatial distribution of soils are the most 
important factors of soil formation, which provides the appearing of material and 
energy factors that are a necessary condition for the evolution of soils [1-2, 14]. 

There are many studies of chronoseries of anthropogenic landscape (post-
mining areas, dumps). The development of Podzols occurs according to the zonal 
types of soil formation, the accumulation of organic material, microbiological 
activity increase and the stable microbial communities in old-age areas form. Ac-
cording to our data, the same dependence is revealed, young sites are character-
ized by low biomass stability and low microbiological activity [49-52]. 

The content of nitrogen and carbon in young natural ecosystems is higher than 
that in anthropogenic ecosystems. The ratio of carbon and nitrogen in natural 
ecosystems is higher. These factors develop due to the involvement of carbon and 
nitrogen pools in the natural cycle. Young ecosystems are most similar to the eco-
systems of the Arctic and Antarctic regions affected by the alluvial factors due to 
poor development of the soil cover. It is also worth noting that research of techno-
genic postchronoseries can begin at the first stage of soil formation, whereas natu-
ral ecosystems are usually old-age systems, this article describes a chronoseries 
of four transgression bars with an age of 70±25 to 1590±25 years BP. This allows 
to study the processes of soil formation considering the time of their activity. The 
main parameter by which developing soils of regenerative biogeocoenoses of new 
lithogenic surfaces can be referred to models is the determined time of the be-
ginning of soil formation in certain bioclimatic and lithologic-geomorphological 
conditions [18, 53-57].

 To determine the age of the coastal bars, we used the method of radiocarbon 
dating, which made it possible to determine the age of the investigated soils with 
high accuracy. To determine the age of the coastal bars, we used the method of 
radiocarbon dating, which made it possible to estimate the age of the investigated 
soils with high accuracy [58-63]. The evolution of the humus state is clearly dis-
tinguished in the ranks of chronoseries of anthropogenic and natural landscapes. 
For natural ecosystems with stable microbial communities, organic matter is in-
volved in the cycle, whereas on technogenic ones, accumulation occurs under 
conditions of a low microbial biomass content. The formation of Podzols is as-
sociated with a change in the chemical characteristics of fine texture soils. This is 
due to the weathering of the mineral part in the soil profile, expressed primarily in 
the decarbonatization of fine particles, which leads to a decrease in the pH of the 
aqueous suspension [64].
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In general, the elemental composition of the HAs is comparable with previous 
data for soils of the boreal zone [35-36, 47-48, 65-66]. Features of HAs formed in 
cold conditions and, especially, in hydromorphic soils are characterized by a rela-
tively high H content and a reduced O content compared to sub-boreal and polar 
soils [67-69]. The elemental composition of HAs is the most important indicator 
determining the progress of humification, oxidation and degree of condensation 
of HAs [66, 70]. The term hydrogenation refers to a chemical reaction involving 
the addition of a hydrogen molecule to an organic substance [71]. An increase in 
the hydrogen content of the humification products indicates that long aliphatic 
chains are formed or can be inherited from parent material. Excessive moisten-
ing not only leads to the accumulation of humic substances, but also affects their 
molecular composition, and causes the accumulation of humic substances in the 
studied soils enriched with aliphatic structures. 

The molecular composition of HAs is also similar to HAs isolated from the 
boreal zone, the prevalence of the alkyl zone is noted, which is associated with a 
low degree of humification of the organic material [35-36, 47-48, 65-66]. Depend-
ing on the age, the molecular composition of the HAs from Podzol changes; more 
mature soils contain more aromatic fragments. In younger soils, the content of 
aromatic fragments decreases, while in the youngest studied Podzol, the content of 
aromatic fragments increases again. Such dynamics can be associated with precur-
sors of humification, composition of plant residues, and hydrophobicity degree.

Conclusions

As a result of the study of the soil chronoseries of transgression bars, it was 
determined that all soils are of the Podzol group with varying degrees of profile 
development. The youngest soils (70±25 years BP) are characterized by a thin 
profile with signs of podzolic horizon (Entic Podzols). As the thickness of the 
podzolic horizon increases, a powerful horizon with signs of Stagnic appears and 
anaerobic conditions near the entry of groundwater form. All investigated area is 
composed of sediments of Lake Ladoga and is well drained and aerated, the type 
of texture class is sandy, loamy sand and sandy loam. The formation of Podzols in 
waterlogged conditions leads to the leaching of organic carbon into Lake Ladoga, 
this is due to the light texture class and a high hydrogen content in HAs.

The content of carbon and nitrogen in the soil, the degree of enrichment of hu-
mus with nitrogen, and microbiological activity were determined. In chronoser-
ies, the carbon content connects with the microbiological activity. Thus, as the age 
increases, carbon and nitrogen content decreases and microbiological activity in-
creases. This is due to the high level of carbon involvement in the biological cycle 
of the ecosystem. The decrease in nitrogen content is associated with a change in 
vegetation on the coastal transgression. A high rate of stability of microbiological 
communities in the investigated areas was noted.

Analysis of the molecular composition of HAs showed that aliphatic groups 
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accumulate in the soils. This is due to the precursors of humification. Because 
of the increased oxidation, HAs molecules have a high migration ability. Due to 
evolution of Podzols, aliphatic groups and the accumulation of humic substances 
in the soil increased, with an increase of -OCH compounds in molecular compo-
sition of HAs; it makes HAs more aggressive and leads to increased migration 
ability. The molecular composition of HAs of young soils is enriched with aro-
matic fragments and oxygen-containing functional groups, which ensures their 
high thermodynamic stability.
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Пространственная неоднородность свойств почв в зоне 
распространения островной мерзлоты (Приполярный Урал)

Исследование выполнено при финансовой поддержке проекта РФФИ 
№ 18-34-00618 «Особенности органического вещества почв Приполярного Урала» 

и комплексной программы фундаментальных научных исследований УрО РАН 
№ 18-4-4-14 «Разнообразие основных компонентов экосистем в широтном и 

высотном градиентах западного макросклона Северного и Приполярного Урала».

Пространственная неоднородность свойств почв определяется различными 
почвенными комбинациями в пределах элементарных почвенных ареалов (ЭПА). 
Рассмотрены морфологические и физико-химические свойства почв горно-лесного 
и горно-тундрового поясов Приполярного Урала на примере двух траншей. Почвы 
горно-лесного пояса формируется в спорадически-пятнистом ЭПА, а почвы 
горно-тундрового пояса – в регулярно-циклическом ЭПА. Выявлено, что высокая 
гетерогенность напочвенного растительного покрова обусловливает специфичность 
формирования различных почвенных комбинаций, различающихся генетически 
и морфологически. В горно-лесном поясе формируются торфяно-перегнойно-
криометаморфическая почва (Histic Cambi-Turbic Cryosol (Humic)), торфяно-
криозём глеевый криогенно-ожелезнённый (Histic Cryosol (Turbic, Reductaquic)) и 
торфяно-криозём криогенно-ожелезнённый (Histic Cryosol). В горно-тундровом 
поясе формируются подбур глеевый глинисто-иллювиированный мерзлотный (Stagnic 
Entic Podzol (Skeletic, Turbic, Reductaquic)), подбур иллювиально-гумусовый глееватый 
мерзлотный (Folic Cryosol (Skeletic. Humic)) и подбур глинисто-иллювиированный 
(Stagnic Entic Podzol (Turbic, Skeletic)). По физико-химическим показателям выявлено, 
что увеличение содержания обменных катионов Ca2+ и Mg2+ в органогенных 
горизонтах исследуемых почв определяется составом мохово-лишайникового яруса и 
сменой доминантов напочвенного покрова, которые маркируют различные условия 
увлажнения экосистемы. Содержание углерода и азота в минеральных горизонтах 
почв горно-тундрового пояса значительно выше, чем в почвах горно-лесного пояса, 
что обусловлено низкой биологической активностью почв горно-тундрового пояса из-
за суровых климатических условий и большей консервацией органического вещества в 
минеральных горизонтах. 

Ключевые слова: мерзлотные почвы; неоднородность свойств; 
многолетнемерзлые породы ММП; Cryosol; Podzol.

Введение
Пространственное варьирование морфологических, физико-химических 

и физических свойств почв определяется различными природными факто-
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рами, изучение которых может привести к более глубокому понимаю по-
чвы как природного тела и процесса почвообразования в целом. Структура 
почвенного покрова (СПП) той или иной территории характеризуется спе-
цифическими особенностями, и без ее изучения исследования не могут быть 
полноценными [1, 2]. 

Современному изучению различных аспектов почвенного покрова север-
ных регионов, в том числе горных территорий, уделяется огромное внима-
ние [3–6]. Территория Приполярного Урала относится к южному пределу 
распространения криолитозоны на европейском северо-востоке России, для 
которого характерна островная и редкоостровная мерзлота [7]. Влияние кри-
огенных процессов проявляется в виде формирования льдистой мерзлоты, 
специфической структурной организации почвенных горизонтов, образова-
ния или разрушения почвенной структуры [8]. Структура почвенного покро-
ва района исследования характеризуется значительной пестротой, обуслов-
ленной сочетанием контрастных экологических условий и широким рядом 
факторов: мозаичностью растительного покрова, характером почвообразу-
ющих пород и рельефа (крутизна и экспозиция склонов), наличием высот-
ных растительных поясов и влияния криогенеза [9, 10]. Важность изучения 
горных экосистем подчеркивается их значимостью в поддержании биосфер-
ных функций и сохранении глобального биоразнообразия [11]. Отмечается 
важная роль почвенного покрова в формировании разнообразия наземных 
экосистем [12]. Исследования пространственного варьирования свойств 
почв позволят получить более достоверную информацию об особенностях 
почвенного покрова Приполярного Урала.

В связи с этим цель данного исследования – изучение пространственной 
неоднородности свойств почв Приполярного Урала.

Материалы и методики исследования

Исследования проведены на территории национального парка «Югыд 
ва» (рис. 1). Согласно почвенно-географическому районированию терри-
тория исследования относится к округу Приполярного Урала горно-тун-
дровых и горно-лесных глееподзолистых потёчно-гумусовых почв [13]. 
Почвообразующими породами служат элювий и элюво-делювий, которые 
представлены преимущественно метаморфическими сланцами и кварцито-
песчаниками [14, 15]. Характерной чертой склонов Приполярного Урала яв-
ляется формирование крупноглыбовых образований – курумов, солифлюк-
ционных террас, что типично для склонов с ледниковыми и с элювиальными 
и делювиальными образованиями. Согласно [16] почвы региона относятся к 
очень холодному подтипу длительно сезоннопромерзающего типа. Климат 
Приполярного Урала резко континентальный, суровый, с длительной мо-
розной зимой и коротким прохладным летом. Среднегодовая температура 
воздуха равна –3,2°С, абсолютная минимальная температура –55°С (январь) 
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и максимальная +30°С (июль) [17]. По проведенным ранее исследованиям 
[18] среднегодовая температура воздуха на высотах от 400 до 610 м изменя-
лась от –1,5 до –2,2°С, а появление устойчивых отрицательных температур 
воздуха происходит во второй половине октября. Глубина деятельного (се-
зонно-талого) слоя почв на период исследований (с 24 июля по 04 августа 
2013 г.) составляла от 0,4 до 1 м.

Рис. 1. Расположение объектов исследования. Обозначения: ТР-1 – траншея 
в горно-лесном поясе; ТР-2 – траншея в горно-тундровом поясе (фрагмент туристской 

карты масштаба 1:200 000, Приполярный Урал, национальный парк «Югыд ва»)
[Fig. 1. Location of research objects. Designations: TP-1 - Trench in the 

mountain-forest belt, TP-2 - Trench in the alpine tundra belt]

Для определения неоднородности морфологических и физико-химиче-
ских свойств мерзлотных почв использовали траншейный метод. Данный 
метод позволяет выявить особенности изменения свойств почв в пределах 
нескольких метров [19]. Траншея горно-лесного пояса (рис. 2, А) заложена в 
ельнике ерниково-зеленомошном на высоте 430 м над ур. м., длина траншеи 
составляет 3,8 м. Координаты расположения: 65°08'12.5''N, 60°51'24.0''E. 
Траншея горно-тундрового пояса (рис. 2, В) заложена перпендикулярно по-
логому склону северо-западной экспозиции хребта Росомаха (высота 961 м 
над ур. м.) протяженностью 4,1 м. Координаты расположения: 65°02'06.3''N, 
60°35'19.2''E.

Для тундр и лесов северных регионов характерна мозаичность расти-
тельного покрова, обусловленная быстрой сменой в пространстве экологи-
ческих условий, протекающими в почве криогенными процессами, микро-
рельефом, пестротой микроклиматических условий [20]. Кроме этого, при 
закладке траншей выполнены многочисленные прикопки для определения 
типа элементарного почвенного ареала (ЭПА) исследуемой территории. 
Растительный покров описан с использованием стандартных геоботаниче-
ских методов [21]. Траншеи разделены на три сегмента по смене доминан-
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тов в напочвенном растительном покрове. Основная роль отведена описа-
нию таких характеристик, как состав, общее проективное покрытие (ОПП) 
травяно-кустарничкового и мохово-лишайникового ярусов и проективное 
покрытие отдельных сегментов. В травяно-кустарничковом покрове описа-
на вертикальная и горизонтальная структура, учитывали видовой состав и 
ОПП. Проективное покрытие каждого вида оценивали в составе яруса не-
посредственно на всей пробной площади. При описании напочвенного по-
крова регистрировали видовой состав, ОПП и степень господства видов. 
Сегменты траншей описывали отдельно. Параметры, характеризующие со-
общество в целом, например сомкнутость крон и т.п., на этом этапе не учи-
тывали. 

Рис. 2. Схемы исследованных траншей: А – траншея горно-лесного пояса; 
B – траншея горно-тундрового пояса. I, II, III – номера сегментов. 1 – подстилание 

многолетнемерзлыми породами, 2 – грунтовый лед, 3 – обломки горных пород
[Fig. 2. Schemes of the investigated trenches. A - Trench of the mountain 

forest belt, B - Trench of the alpine tundra belt. I, II, III - Segment 
numbers. 1 - Permafrost, 2 - Ground ice, 3 - Fragments of rocks]

Почвенные образцы для химического анализа отобраны по горизонтам. 
Диагностику и классификационное положение почв осуществляли согласно 
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«Полевому определителю почв России» [22] и международной классифи-
кации почв WRB [23]. Для исследованных почв определяли основные фи-
зико-химические параметры: кислотность, валовое содержание углерода, 
азота, обменные формы кальция и магния, содержание железа и алюминия 
[24]. Содержание углерода и азота определяли на элементном анализаторе 
ЕА-1110 (Carlo Erba, Италия) в ЦКП «Хроматография» Института биоло-
гии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН [25]. Определение рН – потенциометриче-
ски со стеклянным электродом (Аквилон И-500, Россия) с соотношением 
почва:раствор (для органогенных горизонтов – 1:25, для минеральных – 
1:2,5). Гранулометрический состав определяли по методу Качинского [26]. 
Содержание оксалаторастворимых форм железа и алюминия, растворимых в 
кислом растворе оксалата аммония, диагностировали методом атомно-эмис-
сионной спектрометрии. Для извлечения из почвы дитиониторастворимых 
форм соединений железа вне зависимости от степени окристаллизованно-
сти использовали метод Мера–Джексона, критерий Швертмана рассчитыва-
ли по формуле (Кш=Feox/Fedith) [27]. 

Результаты исследования и обсуждение

Морфологические свойства исследуемых почв
Горно-лесной пояс (рис. 3, А)
Кочковатый микрорельеф в горно-лесном поясе характеризует появле-

ние спорадически-пятнистых ЭПА, обусловленных специфическими про-
цессами биологической природы – предельно структурными элементами 
(ПСЭ) [28]. К таким элементам можно отнести приствольные повышения, 
межкроновые западины и моховые кочки, которые определяют различия в 
напочвенном покрове. В траншее горно-лесного пояса по сегментам наблю-
дается смена доминантов мохово-лишайникового яруса. В первом сегмен-
те, расположенном в приствольном пространстве, доминируют сфагновые 
мхи. Во втором сегменте доминантами являются политриховые мхи, в тре-
тьем – зеленые мхи. Известно, что такие изменения в составе напочвенного 
покрова свидетельствуют о снижении степени увлажнения почв [29]. Таким 
образом, напочвенный покров и морфологическое строение почв в пределах 
отдельных сегментов имеют ряд отличий.

I сегмент – сфагновый
Кустарники: Сомкнутость 0,1–0,2. Betula nana L. высотой до 0,6 м.
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 20–30%. Доминирует Carex vaginata 

Tausch. До 20% приходится на Vaccinium vitis-idaea L., 5–10% – Rubus 
chamaemorus L.

Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 95%. Доминант (более 80%) – Sphagnum 
girgensohnii Russow. 10–20% приходится на Polytrichum commun Hedw.

Под представленной растительностью формируется торфяно-пере-
гнойно-криометаморфическая почва (Histic Cambi-Turbic Cryosol (Hu-
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mic)) (рис. 3, А-I). Строение профиля: T (0–20 см) – H (20–30 см) – CRM 
(30–80 см) – CRMg (80–120 см). Характерной особенностью криометамор-
фической почвы является рассыпчатая пластинчато-плитчатая структура 
горизонта CRM, формирующаяся под влиянием сезонных процессов про-
мерзания/оттаивания [30]. В профиле почвы встречается сезонная мерзлота 
несливающегося типа, которая образуется в местах накопления снега в зим-
ний период и хорошего дренажа в летний. Кроме этого, следует подчеркнуть 
вероятное влияние ели, на приствольном возвышении которой сформирова-
лись моховая подушка и перегнойный горизонт H.

4 

 

Под представленной растительностью формируется торфяно-перегнойно-криометаморфическая почва (His-
tic Cambi-Turbic Cryosol (Humic)) (рис. 3А-I). Строение профиля: T (0–20 см) – H (20–30 см) – CRM (30–80 см) – 
CRMg (80–120 см). Характерной особенностью криометаморфической почвы является рассыпчатая пластинча-
то-плитчатая структура горизонта CRM, формирующаяся под влиянием сезонных процессов промерза-
ния/оттаивания [30]. В профиле почвы встречается сезонная мерзлота несливающегося типа, которая образует-
ся в местах накопления снега в зимний период и хорошего дренажа в летний. Кроме этого, следует подчеркнуть 
вероятное влияние ели, на приствольном возвышении которой сформировалась моховая подушка и перегной-
ный горизонт H. 
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Рис. 3. Растительность и почвы исследованных траншей. А – траншея горно-лесного пояса, B – траншея 

горно-тундрового пояса, I, II, III – номера сегментов. Автор фото А.А. Дымов. 
[Fig. 3. The vegetation and soil of the investigated trenches. A - Trench of the mountain forest belt, B - Trench of the alpine tun-

dra belt. I, II, III - Segment numbers. Photos by AA Dymov] 
Рис. 3. Растительность и почвы исследованных траншей. А – траншея горно-лесного пояса, Б – траншея горно-

тундрового пояса, I, II, III – номера сегментов. Автор фото А.А. Дымов. 
 

II сегмент – долгомошный 
Кустарники: Сомкнутость 0,2–0,3. B. nana высотой до 0,7 м. 
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 30%. Три вида. Доминирует C. vaginata. До 10% R. chamaemorus. Еди-

нично V. vitis-idaea. 
Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 90%. Три вида. Доминант (более 70%) – P. commune. До 25% Pleurozium 

schreberi (Brid.) Mitt. Доля S. girgensohnii не превышает 2–3%. 
Почва представлена торфяно-криозёмом глеевым криогенно ожелезнённым (Histic Cryosol (Turbic, Re-

guctaquic)) (рис. 3А-II). Строение профиля: T (0–15 см) – CR (15–50 см) – CRg (25–80 см) – Gcf (20–120 см). 
Глеевый горизонт Gcf имеет вихреобразный рисунок, что является отличительной чертой почв криогенного 
отдела. Признаком криогенного влияния для почв гумидных областей является миграция закисных форм окси-
да железа к фронтам промерзания. Профиль торфяно-криозёма содержит охристые микрогоризонты, где окси-
ды железа пропитывают структурные агрегаты, также концентрируясь в мелкие конкреции или ржавые пятна, 
что дает основание для выделения криогенно-ожелезнённого подтипа [31].  

III сегмент – зеленомошно-долгомошный 
Кустарники: Сомкнутость 0,1–0,2. B.nana высотой до 0,6 м. 
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 30%. Согосподствуют два вида: C. vaginata и V. vitis-idaea. 
Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 90%. Согосподствуют два вида: P. commune и P. schreberi. 

А B

Рис. 3. Растительность и почвы исследованных траншей: 
А – траншея горно-лесного пояса; B – траншея горно-тундрового пояса.

I, II, III – номера сегментов. Автор фото А.А. Дымов
[Fig. 3. The vegetation and soil of the investigated trenches. A - Trench of the mountain forest 
belt, B - Trench of the alpine tundra belt. I, II, III - Segment numbers. Photos by AA Dymov]

II сегмент – долгомошный
Кустарники: Сомкнутость 0,2–0,3. B. nana высотой до 0,7 м.
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 30%. Три вида. Доминирует C. vagi-

nata. До 10% R. chamaemorus. Единично V. vitis-idaea.
Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 90%. Три вида. Доминант (более 

70%) – P. commune. До 25% Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. Доля S. gir-
gensohnii не превышает 2–3%.

Почва представлена торфяно-криозёмом глеевым криогенно-ожелезнён-
ным (Histic Cryosol (Turbic, Reguctaquic)) (рис. 3А-II). Строение профиля: 
T (0–15 см) – CR (15–50 см) – CRg (25–80 см) – Gcf (20–120 см). Глеевый 
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горизонт Gcf имеет вихреобразный рисунок, что является отличитель-
ной чертой почв криогенного отдела. Признаком криогенного влияния для 
почв гумидных областей является миграция закисных форм оксида железа 
к фронтам промерзания. Профиль торфяно-криозёма содержит охристые 
микрогоризонты, где оксиды железа пропитывают структурные агрегаты, 
также концентрируясь в мелкие конкреции или ржавые пятна, что дает ос-
нование для выделения криогенно-ожелезнённого подтипа [31]. 

III сегмент – зеленомошно-долгомошный
Кустарники: Сомкнутость 0,1–0,2. B. nana высотой до 0,6 м.
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 30%. Согосподствуют два вида: 

C. vaginata и V. vitis-idaea.
Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 90%. Согосподствуют два вида: 

P. commune и P. schreberi.
Почва сегмента III – торфяно-криозём криогенно-ожелезнённый (Histic 

Cryosol) (рис. 3, А-III). Строение профиля: T (0–14 см) – CR (14–40 см) – 
CRcf (40–120 см). Однако в профиле отсутствуют криогенный вихревой ри-
сунок и признаки оглеения. Нижележащий горизонт CRcf характеризуется 
отсутствием ярко выраженной структуры, большим количеством горизон-
тальных прослоек грунтового льда (линзы льда) и трубчатых железистых 
конкреционных новообразований.

Предельные структурные элементы играют важную роль в формировании 
СПП. Высокая гетерогенность напочвенного покрова обусловливает специфич-
ность формирования различных почвенных комбинаций [1]. Таким обра-
зом, показано, что в пределах нескольких метров почвы, формирующиеся 
под различными ПСЭ элементарного почвенного ареала, могут быть тесно 
связаны между собой, но и иметь хорошо диагностируемые генетические 
отличия. Для горно-лесного пояса Приполярного Урала нами впервые был 
выделен тип криоземов криогенно-ожелезненных. Ранее тип криоземов был 
отмечен только для горно-тундрового пояса [32]. Однако схожие криоземы 
встречаются в горных лесах Хэнтэйского нагорья в Монголии [33], в струк-
туре почвенного покрова горных экосистем Красноярского края 9% от всей 
площади почв составляют криоземы с комбинациями палеокриоземов [34]. 

Горно-тундровый пояс (рис. 3, В)
В горно-тундровом поясе формируются регулярно-циклические ЭПА. 

Они характеризуются «пятнами» почв, обусловленных периодическим пу-
чением и растрескиванием почвенной толщи в результате замерзания и отта-
ивания, что характерно для мерзлотных почв Приполярного Урала. Профиль 
траншеи горно-тундрового пояса содержит большое количество обломков 
горных пород, составляющих примерно 50–70% от объема. Важной харак-
теристикой микрорельефа является расположение траншеи перпендикуляр-
но куруму, располагающемуся в 15 м, что обусловливает проявление такого 
явления, как криогенная десерпция. Многолетнемерзлые породы в траншее 
появляются на глубине 40–60 см. Согласно многочисленным прикопкам ме-
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зоструктуру почвенного покрова можно определить как сочетания-мозаики 
[3]. Почвы горно-тундрового пояса характеризуются хорошо выраженным 
иллювиально-гумусовым горизонтом и представлены несколькими подти-
пами подбуров.

I сегмент – зеленомошный
Кустарники: Сомкнутость 0,3. Число видов – три. Преобладает B. nana. 

Единично Salix glauca L. и S. recurvigemmis A.K. Skvortsov.
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 10%. Доминант (более 90% ОПП) – 

C. arctisibirica (Jurtzev) Czerep., единично Hierochloe alpina (Sw.) Roem. & 
Schult. и Pedicularis compacta Stephan.

Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 98%. Более 50% – Aulacomnium tur-
gidum (Wahlenb.) Schwägr. P. schreberi – до 35%. Лишайники 5–7%: Cetraria 
islandica (L.) Ach., Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot. Единично Dicranum sco-
parium Hedw.

Профиль подбура глеевого глинисто-иллювиированного мерзлотного 
(Stagnic Entic Podzol (Skeletic, Turbic, Reductaquic)) (рис. 3, В-I) в сегменте I 
характеризуется маломощной грубогумусированной подстилкой и подсти-
ланием ММП с глубины 60 см (рис. 2, B). Строение: O (0–5 см) – BH (5–
11 см) – G (11–30 см) – BCi (11(30)–40(45) см) – Ci┴ (40(45)–60 см). Процесс 
оглеения наиболее контрастно проявляется в горизонте G, который характе-
ризуется наибольшим количеством мелкозема в профиле почвы. На верхней 
поверхности обломков пород присутствуют глинистые пленки мощностью 
до 1–2 мм. Кровля ММП залегает на глубине 40 см и представляет собой 
высокольдистый слой с примесью мелкозема. Предположительно это разно-
видность гольцового подземного льда, который образует отдельные пласты 
до 3 м мощности, заполняет промежутки между обломками горных пород. 

Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 10–15%. Доминант (более 90%) 
C. arctisibirica. До 5% приходится на Dryas octopetala L., единично отмече-
ны Lagotis minor (Willd.) Standl. и V. vitis-idaea.

Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 98%. Более 80% приходится на 
P. schreberi. Проективное покрытие Aulacomium turgidum до 5%. Единич-
но – C. arbuscula, Polytrichum juniperinum Hedw. и Stereocaulon paschale (L.) 
Hoffm.

Во II сегменте формируется подбур иллювиально-гумусовый глееватый 
мерзлотный (Folic Cryosol (Skeletic, Humic)) (см. рис. 3, В-II). Строение: 
O (0–10(13) см) – BH (10(13)–20 см) – BFg┴ (20–40(70) см). Отличительной 
чертой II сегмента является отсутствие обломков горных пород в профи-
ле, которые вытеснены в стороны и «поставлены на ребро». Вероятно, это 
связано с криогенной десерпцией (приподыманием) обломков в результа-
те образования льда в промежутках между ними, что является основным 
механизмом движения курумов. В нашем случае в сегменте II произошло 
вытеснение ММП к поверхности и рассортировка обломочного щебнистого 
материала в противоположные стороны от мерзлоты. 
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III сегмент – лишайниковый
Кустарники: Сомкнутость 0,4–0,5. Содоминируют B. nana и S. glauca. 

Отмечена S. recurvigemis.
Травяно-кустарничковый ярус: ОПП 10%. Доминант (более 90% ОПП) 

C. arctisibirica. 5% V. vitis-idaea, единично H. alpina и Bistorta vivipara.
Мохово-лишайниковый ярус: ОПП 98%. Более 50% покрытия – C. island-

ica. До 20% P. sсhreberi.
Третий сегмент траншеи представлен подбуром глинисто-иллювииро-

ванным (Stagnic Entic Podzol (Skeletic, Turbic)) (рис. 3, В-III). Строение: 
O (0–7 см) – BH (7–9(13) см) – BHF (9(13)–30 см) – BCi (30–70 см). С глуби-
ны 70 см почва характеризуется обильным подстиланием обломками горных 
пород, обусловливающим минимальное количество мелкозема и хороший 
почвенный дренаж, который, в свою очередь, препятствует застою влаги и 
образованию условия для процессов оглеения. Аналогично сегменту I c глу-
бины 30 см на верхней поверхности горизонтальных граней обломков пород 
появляются глинистые пленки мощностью до 2 мм.

Таким образом, в результате воздействия криогенеза в почвах горно-тун-
дрового пояса происходящие изменения в выраженности морфологических 
почвенных признаков (наличие оглеения, образование криогенной структу-
ры, ожелезнение) приводят к значительному разнообразию почв в простран-
стве. Почвенные комбинации траншей горно-лесного и горно-тундрового 
поясов, состоящие из трех почв в пределах одной траншеи, сложно вклю-
чить в рамки существующих норм при почвенном картировании, в которых 
рассматриваются преобладающие ЭПА [35], особенно для почв труднодо-
ступных горных территорий [36]. 

Свойства исследуемых почв
Анализ гранулометрического состава (таблица) исследованных почв гор-

но-лесного пояса показал, что почвы характеризуются высоким содержани-
ем фракции физической глины. Согласно классификации Качинского [25], по 
суммарному содержанию частиц физической глины (<0,01) можно сказать, 
что торфяно-перегнойно-криометаморфическая почва (сегмент I) развивается 
на легких/средних суглинках. Максимальное суммарное содержание частиц 
<0,01 составляет 34% в средней части профиля. Криоземы (сегменты II и III) 
формируются на средних суглинках. Содержание частиц физической глины 
для торфяно-криозема глеевого криогенно-ожелезненного максимально – 
38%, а для торфяно-криозема криогенно-ожелезненного – 41%. Несмотря на 
существенное пространственное варьирование морфологических признаков 
между сравниваемыми сегментами, распределение фракции физической гли-
ны не имеет четко выраженной дифференциации по профилю. 

Для почв горно-тундрового пояса выявлено преобладание крупных 
фракций мелкозема. Из анализа гранулометрического состава почв траншеи 
горно-тундрового пояса следует, что подбур глееватый глинисто-иллювии-
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рованный мерзлотный развивается на легких высокощебнистых суглинках. 
Содержание частиц <0,01 варьирует от 8 до 30%. 

Физико-химические и физические свойства исследованных почв 
[Physical and chemical properties of soils]

No
Гори-
зонт 

[Horizon]

Глубина, см
[Depht, cm]

рН

Обменные 
катионы

[Exchangeabe 
cations]

Содержание 
фракций
[Content 

of fractions]

H2Owater KClsalt

Ca2+ Mg2+ <0,001 <0,01
ммоль/100 г
[mmol/100 g] %

Траншея горно-лесного пояса [Trench of the mountain-forest belt]

I

T 0–20 4,4 3,4 10,5 5,3
Н 20–30 4,7 3,7 5,9 0,5

CRM 30–80 5,4 3,6 8,4 2,5 17 34
CRMg 80–120 5,9 4,0 10,1 3,2 17 33

II

T 0–15 4,4 3,3 8,8 4,4
CR 15–50 4,9 3,6 4,2 1,5 18 38

CRg 25–80 5,8 3,9 10,9 3,6 19 38
Gcf 20–120 5,9 4,1 11,5 3,8 22 36

III
T 0–14 4,4 3,4 14,7 4,8

CR 14–40 5,1 3,6 5,4 2,4 19 37
CRсf 40–120 5,8 4,0 8,8 3,8 25 41

Траншея горно-тундрового пояса [Trench of the alpine tundra belt]

I

O 0–5 5,2 4,1 14,8 4,3
BH 5–11 5,0 3,6 5,3 1,3 10 20
G 11–30 4,7 3,6 1,7 0,5 11 30

BCi 11(30) –40(45) 5,6 3,8 2,1 3,5 6 15
Ci┴ 40(45) –60 5,7 3,3 2,5 4,7 4 8

II
О 0–10(13) 5,1 4,1 21,8 5,8

BH 10(13) –20 5,1 3,6 5,8 1,3 10 26
BFg┴ 20–40(70) 4,9 3,6 1,5 0,4 12 31

III

О 0–7 5,1 4,0 23,2 4,7
BH 7–9(13) 4,7 3,7 6,1 1,0 13 21

BHF 9(13) –30 5,4 3,6 0,7 0,3 7 11
BCi 30–70 5,7 3,7 2,4 0,6 4 10

Подбур иллювиально-гумусовый глееватый мерзлотный – на средних 
суглинках (31% частиц <0,01 мм). Подбур глинисто-иллювиированный – 
от легких суглинков до супеси (до 21% частиц физической глины). Полу-
ченные результаты подтверждаются литературными данными [37, 38], в 
которых показано, что в условиях криогенеза в почвообразующих породах 
легко-среднесуглинистого состава происходит накопление частиц крупно-
пылеватого размера. В нижней части профиля альфегумусовых почв уве-
личивается содержание среднего и мелкого песка, а утяжеление грануломе-
трического состава оказывает влияние на почвенный дренаж, в результате 
чего образуются условия для восстановительного процесса и почвенного 
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оглеения. Учитывая суровые климатические условия горно-тундрового по-
яса, близкое залегание многолетнемерзлых пород и высокую щебнистость 
по всему профилю в рассматриваемых горных почвах Приполярного Урала, 
важную роль в соотношении гранулометрических фракций играют криоген-
ные процессы [39]. 

Почвы исследованных траншей имеют слабокислую реакцию среды как 
водной, так и солевой вытяжек (см. таблицу). Органогенные горизонты об-
ладают наибольшей кислотностью. Показано, что моховые органогенные 
горизонты почв горно-лесной траншеи несколько более кислые (рН 4,4), 
чем маломощные грубогумусированные подстилки почв горно-тундрового 
пояса (рН 5,1). В минеральных горизонтах происходит плавное уменьшение 
кислотности с глубиной до близких к нейтральным значениям. Значения рН 
водной вытяжки минеральных горизонтов достигали в почвах горно-лесно-
го пояса 5,9 ед. рН, для почв горно-тундрового пояса – 5,7 ед. рН. Полу-
ченные данные соотносятся с результатами по криоземам, развивающимся 
в лиственничниках Средней Сибири, где рН в подстилке достигал 4,7, а в 
минеральных горизонтах – 6,1 [40], и данными для криогенных почв Запад-
ной Антарктики, в которых величина рН также изменяется от слабокислой 
в органогенных горизонтах до нейтральной в нижних минеральной части 
профиля [41]. Это говорит о сродстве климатических условий, характере 
растительности между сравниваемыми регионами, в результате чего форми-
руются схожие типы почв с подобными химическими показателями. В це-
лом тенденция уменьшения кислотности с глубиной сохраняется для всех 
исследованных почв. 

В результате биогенного накопления наибольшие концентрации обмен-
ных форм кальция и магния как для почв траншеи горно-лесного, так и гор-
но-тундрового пояса наблюдаются в органогенных горизонтах. В составе 
обменных катионов преобладает Ca2+. Происходит заметное варьирование 
содержания обменных катионов в горизонтальном направлении от сегмента 
I до сегмента III, которое, вероятно, определяется характером напочвенной 
растительности. В почвах горно-лесного пояса содержание Ca2+ изменялось 
от 8,8 до 14,7 ммоль/100 г при уменьшении в напочвенном покрове доли 
сфагновых и увеличении доли зеленых мхов, что характерно для лесных 
почв с низкой степенью насыщенности оснований [42]. В почвах горно-
тундрового пояса содержание Ca2+ составляет от 14,7 до 23,2 ммоль/100 г 
и коррелирует с возрастанием в напочвенном покрове доли лишайников и 
уменьшением доли мхов. Вероятно, что при уменьшении увлажненности 
условий формирования органогенного горизонта происходит увеличение 
содержание обменных оснований. Содержание Mg2+ в подстилках почв обе-
их траншей близкое: от 4,4 до 5,3 ммоль/100 г в горно-лесном поясе и от 4,2 
до 5,7 ммоль/100 г в горно-тундровом. Для минеральных горизонтов почв 
горно-лесного пояса характерно элювиально-иллювиальное распределение 
Ca2+ и Mg2+, для почв горно-тундрового пояса – аккумулятивное. 
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Анализ содержания дитионито- (по Джексону) и оксалаторастворимых 
(по Тамму) форм железа и алюминия показал значительные различия между 
почвами в траншее горно-лесного пояса (рис. 4).

8 

 

 
 

Fedith, % Feox, % Alox, % Критерий Швертмана (Кш)
[The criterion of Schwertmann]

Траншея горно-лесного пояса [Trench of the mountain-forest belt] 

Траншея горно-тундрового пояса [Trench of the alpine tundra belt] 

Рис. 4. Профильное распределение содержания дитиониторастворимых (Fedith) форм железа и оксалатораство-
римых форм железа (Feox) и алюминия (Alox) и критерия Швертмана в минеральных горизонтах исследуемых 

почв. Обозначения: I, II, III – номера сегментов 
[Fig. 4. Profile the distribution of values of Feox and Fedith forms of iron and forms of aluminium Alox and the criterion of Schwert-

mann in the studied soils. Designations: I, II, III - Numbers of segments] 
 

Согласно литературным данным [49, 50] высокие концентрации органического углерода характерны для 
почв северных регионов. В результате проведенных исследований показано, что распределение углерода и азо-
та в исследованных почвах Приполярного Урала носит регрессивно-аккумулятивный характер с максимальным 
накоплением в органогенных горизонтах. С глубиной концентрации углерода и азота значительно снижаются. 
Содержание углерода в подстилке почв горно-лесного пояса достигает 43,3%, азота – 1,5%. В подстилках почв 
горной тундры содержится до 42,3% углерода и до 1,3% азота, соответственно. Однако значительный интерес 
представляют минеральные горизонты почв исследованных траншей. В почвах горно-тундрового пояса содер-
жание углерода и азота значительно выше, чем в почвах горно-лесного пояса (рис. 5), что, вероятно, можно 
объяснить близким залеганием к поверхности ММП и высокой щебнистостью почвенного профиля, которые 
способствует перемещению (криотурбация) растительных остатков вниз по профилю к минеральным горизон-
там, тем самым увеличивая содержание органического вещества в них.  

 

Рис. 4. Профильное распределение содержания дитиониторастворимых (Fedith) 
форм железа и оксалаторастворимых форм железа (Feox) и алюминия (Alox) 

и критерия Швертмана в минеральных горизонтах исследуемых почв. 
Обозначения: I, II, III – номера сегментов

[Fig. 4. Profile the distribution of Feox and Fedith forms of iron and forms of aluminium Alox  
and the criterion of Schwertmann in the studied soils. Designations: I, II, III - Numbers of segments]

От первого к третьему сегменту наблюдается увеличение содержания 
форм железа в криозёмах. Максимальное содержание Feox увеличивается от 
0,84% в сегменте I до 1,44% в сегменте III. Накопление Fedith от первого до 
третьего сегмента варьирует от 0,91 до 2,46%. Для почв горно-тундрового 
пояса высокие концентрации соединений железа характерны для горизонтов 
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с признаками оглеения. В горизонте G сегмента I содержание оксалатораство-
римых форм составляло 1,59%, а дитионитрастворимых – 2,59%. В горизонте 
BFg – 2,01 и 2,75% соответственно. Согласно критерию Швертмана (Кш), по-
лученные для почв горно-лесного пояса значения (до 0,88) свидетельствуют о 
высокой степени застойного увлажнения исследуемых почв (см. рис. 4) [43]. 
Кроме того, согласно исследованиям, направленным на изучение различных 
форм соединений железа [44–46], высокие значения Кш при застойном ув-
лажнении указывают на увеличение размеров кристаллов гидроксида железа 
в мелкоземе и конкрециях, что согласуется с полученными нами данными. 
Более низкие значения Кш, выявленные для почв горно-тундрового пояса, ве-
роятно, характеризуют процессы промывного водного режима. 

По основным физико-химическим параметрам почвы горно-лесного по-
яса близки к таежным почвам, которые формируются на равнинных терри-
ториях [31, 47]. Полученные результаты также сопоставимы с данными [32, 
48] для мерзлотных почв Сибири.

Согласно литературным данным [49, 50], высокие концентрации органи-
ческого углерода характерны для почв северных регионов. В результате про-
веденных исследований обнаружено, что распределение углерода и азота в 
исследованных почвах Приполярного Урала носит регрессивно-аккумуля-
тивный характер с максимальным накоплением в органогенных горизонтах. 
С глубиной концентрации углерода и азота значительно снижаются. Содер-
жание углерода в подстилке почв горно-лесного пояса достигает 43,3%, азо-
та – 1,5%. В подстилках почв горной тундры содержится до 42,3% углерода 
и до 1,3% азота соответственно. Однако значительный интерес представля-
ют минеральные горизонты почв исследованных траншей. В почвах горно-
тундрового пояса содержание углерода и азота значительно выше, чем в по-
чвах горно-лесного пояса (рис. 5), что, вероятно, можно объяснить близким 
залеганием к поверхности ММП и высокой щебнистостью почвенного про-
филя, которые способствуют перемещению (криотурбация) растительных 
остатков вниз по профилю к минеральным горизонтам, тем самым увеличи-
вая содержание органического вещества в них. 

Высокие концентрации углерода выявлены в верхних минеральных гори-
зонтах почв горно-тундрового пояса для первого и второго сегментов, харак-
теризующихся близким подстиланием ММП, которые служат «барьером» и 
способствуют аккумуляции органического вещества в надмерзлотных гори-
зонтах. Максимальные концентрации углерода наблюдаются в иллювиально-
гумусовых горизонтах (ВН), которые характеризуются большей пропиткой 
органическим веществом – от 5,5% в сегменте I до 9,1% в сегменте III. Преде-
лы варьирования содержания азота в почвах горно-тундрового пояса от 0,03 
до 0,67%. В почвах горно-лесного пояса содержание углерода в минеральных 
горизонтах значительно ниже и изменяется от 0,38 до 1,49%, азота – от 0,05 
до 0,17%. Это дает основание предполагать, что мобильность органического 
вещества в почвах горных тундр выше, чем в горно-лесном поясе. 
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Рис. 5. Профильное распределение содержания углерода, азота и C/N в минеральных горизонтах исследуемых 
почв. Обозначения: I, II, III – номера сегментов. 
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Кроме этого, промерзание маломощных почвенных профилей горно-
тундрового пояса оказывает большое влияние на интенсивность почвенных 
процессов, при этом сокращается активный период почвообразования, тогда 
как формирующиеся под мощными органогенными горизонтами почвы гор-
но-лесного пояса более «защищены» от промерзания. Проведённые ранее 
исследования показали [18], что почвы горно-тундрового пояса Приполяр-
ного Урала формируются в более суровых климатических условиях и харак-
теризуются замедленной трансформацией и, вероятно, лучшей консерваци-
ей органического вещества в верхних горизонтах почв [51–53]. 
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Заключение

Таким образом, изучение неоднородности морфологических, физико-хи-
мических и физических свойств почв Приполярного Урала позволило вы-
явить существенные различия не только между почвами, расположенными 
в разных высотных поясах, но и между почвами в пределах одной траншеи. 
Показано, что исследованные почвы формируются в разных элементарных 
почвенных ареалах: в горно-лесном поясе – в спорадически-пятнистом; гор-
но-тундровом – в регулярно-циклическом ЭПА. 

В результате выявлено, что для исследуемых почв характерно значитель-
ное варьирование морфологических признаков, на основе которых диагно-
стируются разные типы и подтипы почв на протяжении нескольких метров. 
Показано, что именно они в первую очередь служат классификационной 
основой как в пределах одной траншеи, так и в разных высотных поясах, 
в то время как другие показатели имеют более консервативный характер и 
служат как уточняющая аналитическая характеристика. 

На основе физико-химических показателей установлено, что увеличе-
ние содержания обменных форм кальция и магния определяется сменой 
доминантов напочвенного покрова, которые маркируют различные усло-
вия увлажнения экосистемы. Основные различия между почвами разных 
высотных растительных поясов наблюдаются в минеральных горизонтах. 
Выявлено, что в средней части профиля почв горно-тундрового пояса из-за 
более суровых климатических условий, высокой доли обломков коренных 
пород в профиле, близкого подстилания многолетнемерзлых пород лучше 
сохраняются и аккумулируются органический углерод и азот, чем в почвах 
горно-лесного пояса.
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Spatial heterogeneity of soil properties in the zone 
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The structure of the soil cover of the Subpolar Urals is characterized by diversity 
due to the combination of contrasting environmental conditions: a mosaic of vegetation, 
character of soil-forming rocks and topography. The study of the spatial variation of soil 
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properties will provide more accurate information about the features of the soil cover 
of the Subpolar Urals. The aim of this research was to study the spatial heterogeneity of 
the morphological and physical-chemical properties of soils of the polar Urals.

We carried out studies on the territory of “Yugyd va” National Park (63°59ꞌ N, 59°13ꞌ E) in the 
northern part of the Subpolar Urals (See Fig. 1). We examined morphological and physical-
chemical properties of soils of the mountain-forest and mountain-tundra belts of the Subpolar 
Urals using the example of two trenches (See Fig. 2). The first trench was located in the 
mountain-forest belt (See Fig. 3A). Coordinates: 65°08ꞌ12.5ꞌꞌN, 60°51ꞌ24.0ꞌꞌE. The second 
trench was located in the alpine-tundra belt (See Fig. 3B). Coordinates: 65°02ꞌ06.3ꞌꞌN, 
60°35ꞌ19.2ꞌꞌE. The trenches were divided into three segments. Diagnostics and position 
classification of soils was carried out in accordance with “Field guide of Russian soils” 
(2008) and the World Reference Base of Soil Resources, version 2015 (IUSS Working 
Group WRB, 2015). For the studied soils, we determined the main physical-chemical 
parameters: acidity, total contents of C and N, exchangeable cations – Ca2+ and Mg2+, 
as well as the content of Feox, Alox and Fedith (Vorob’eva LA, 2006). The contents of 
carbon and nitrogen were determined using elemental analyzer EA 1110 (Carlo Erba, 
Italy). Granulometric composition was determined according to the method of Kachinsky 
(Shein EV and Karpachevskii LO, 2007). 

We showed that the heterogeneity of morphological properties may determine 
differences between soils within a few meters. We revealed that for the studied trenches 
the variation of morphological features determines major differences between soils. 
It is demonstrated that differences in the intensity of soil processes lead to a wide soil 
diversity. Thus, several types and subtypes of permafrost soils were identified. In the 
mountain forest belt are formed: Histic Cambi-Turbic Cryosol (Humic) in the first 
segment, Histic Cryosol (Turbic, Reductaquic)) in the second segment, and Histic 
Cryosol in the third segment. In the alpine tundra belt are formed: Stagnic Entic Podzol 
(Skeletic, Turbic, Reductaquic) in the first segment, Folic Cryosol (Skeletic. Humic) in 
the second segment, and Stagnic Entic Podzol (Turbic, Skeletic) in the third segment. 
The analysis of granulometric composition of the studied soils of the mountain-forest 
belt showed that the soils are characterized by a high content of fraction of physical 
clay. For soils of the mountain tundra belt, we revealed the predominance of large 
fractions of physical sand (See Table. 1). The soils of the investigated trenches have 
a slightly acidic reaction medium. Organogenic horizons have the highest acidity. In 
mineral horizons, there is a smooth decrease in acidity with depth until close to slightly 
acidic values. We established that soils of the mountain-forest belt are more acidic 
(рН 4.4-5.7) than soils in the mountain tundra belt (pH 5.1-5.9). The result of biogenic 
accumulation of the largest concentration of exchange forms of Ca2+ and Mg2+, like the 
trench of the mountain-forest and mountain tundra belt, was observed in organogenic 
horizons. In the soils of the mountain forest belt, the Ca2+ content ranged from 8.8 to 
14.7 mmol/100 g with a decrease in sphagnum mosses in the vegetation cover and an 
increase in green mosses. In the soils of the tundra mountain belt, the Ca2+ content is 
from 14.7 to 23.2 mmol/100 g and correlates with an increase in lichens and a decrease 
in mosses in the vegetation cover. The analysis of iron compounds revealed that in the 
mountain forest belt zones the maximum Feox content increases from 0.84 in segment I to 
1.44% in segment III. Fedith accumulation from the first to the third segment varies from 
0.91 to 2.46% (See Fig. 4). For soils of the mountain-tundra belt, high concentrations of 
iron compounds are characteristic of horizons with signs of overmoistening. In horizon 
G of segment I, the content of oxalation-soluble forms was 1.59%, and that of dithion-
insoluble forms was 2.59%. In the BFg horizon, it was 2.01 and 2.75%. As a result of 
the studies, we showed that the distribution of carbon and nitrogen in the studied soils 
of the Subpolar Urals gradually decreases along the profile (See Fig. 5). The carbon 
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content in the soil litter of the mountain forest belt reaches 43.3%, and that of nitrogen 
- 1.5%. The litter of soils of the mountain tundra contains up to 42.3% carbon and 
up to 1.3% nitrogen, respectively. However, in the mineral horizons of soils of the 
mountain-tundra belt, the content of carbon and nitrogen is much higher than in soils of 
the mountain-forest belt, which can be explained by the low biological activity of soils 
of mountain-tundra plant communities.

Thus, we illustrated that it is the morphological characters that primarily serve as 
the basis for determining the type of soil, both within the same trench and in different 
altitudinal zones, while the physicochemical parameters are more conservative and 
serve as a clarifying analytical characteristic. We found out that the increase in the 
content of Ca2+ and Mg2+ for both trenches is determined by the composition of the 
moss-lichen layer and a decrease in the moisture organic horizon. The content of C and 
N in the mineral horizons of soils of the mountain-tundra belt is much higher than in 
the soils of the mountain-forest belt. We showed that in the mineral horizons of soils of 
the mountain-tundra belt, due to more severe climatic conditions, a high proportion of 
bedrock fragments in the profile, and close occurrence of permafrost, organic carbon 
and nitrogen are better accumulated and preserved than in the soils of the mountain-
forest belt.

The paper contains 5 Figures, 1 Table and 53 References.
Key words: Subpolar Urals; permafrost-affected soils; heterogeneity of properties; 

Cryosol; Stagnic Entic Podzol.
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1 Южно-Уральский ботанический сад-институт – обособленное 
структурное подразделение Уфимского федерального 

исследовательского центра РАН, г. Уфа, Россия
 2 Уфимский институт биологии – обособленное структурное подразделение 

Уфимского федерального исследовательского центра РАН, г. Уфа, Россия 

К экологии редких степных видов рода Iris на Южном Урале

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ мол_а № 18-34-00022, Программы 
фундаментальных исследований Президиума РАН «Биоразнообразие природных 

систем и биологические ресурсы России», а также в рамках государственного 
задания ЮУБСИ УФИЦ РАН по теме АААА-А18-118011990151-7 и УИБ 
УФИЦ РАН № 075-00326-19-00 по теме № АААА-А18-118022190060-6. 

Проведена оценка разнообразия сообществ и экологического диапазона 
3 редких степных видов рода Iris L. Южного Урала: I. pumila L., I. scariosa Willd. 
ex Link, I. humilis Georgi – с использованием экологических шкал Д.Н. Цыганова. 
При ординации растительных сообществ применен DCA метод, реализованный 
в программном приложении CANOCO 4.5. Средневзвешенные значения 
экологических факторов рассчитывались в интегрированной геоботанической 
системе IBIS. Выявлено, что степные виды рода Iris произрастают в 
5 ассоциациях и 2 сообществах класса степной растительности Festuco-
Brometea Br.-Bl. et Tüxen ex Soó 1947. Они являются растениями открытых 
местообитаний, поэтому условия освещенности (Lc) являются для них 
критическими. К критически значимым факторам среды также можно отнести 
переменность увлажнения (fH) и суровость зимнего периода (Cr). Установлена 
низкая экологическая амплитуда I. pumila и I. scariosa для ряда климатогенных 
факторов среды, таких как аридность-гумидность (Om) и связанные с ним 
увлажнение (Hd) и количество поступающего тепла (Tm), это обусловливает их 
приуроченность преимущественно к степной зоне региона. Значения фактора 
континентальности климата (Kn) находятся в более широких границах, особенно 
для I. scariosa. По результатам исследования определено, что все редкие степные 
виды ирисов имеют довольно узкую экологическую амплитуду, т.е. являются 
стенотопными видами, что в значительной степени обусловливает их природную 
редкость в регионе Южного Урала.

Ключевые слова: Iridaceae; редкие виды; экологические шкалы; DCA-
ординация; Республика Башкортостан; Оренбургская область.
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Введение

В ХХ и начале ХХІ в. в результате возрастания антропогенных нагрузок 
на биосферу планеты наметилась тенденция к снижению биоразнообразия. 
Главные причины исчезновения и снижения численности видов – рост насе-
ления, хозяйственная деятельность человека, приводящая к уничтожению и 
изменению биотопов, усиленная эксплуатация ресурсных растений, а также 
общее загрязнение среды обитания [1–4]. При этом антропогенный пресс 
постоянно усиливается, что приводит к ускорению темпов разрушения эко-
систем и дальнейшему снижению их разнообразия. Это требует срочного 
принятия мер по обеспечению выживания растений, их сообществ и место-
обитаний и разработки национальных стратегий по сохранению биоразно-
образия [5].

На видовом уровне сохранение биоразнообразия предполагает монито-
ринг основных объектов охраны – популяций краснокнижных видов. Для 
разработки мер по сохранению редких видов растений важное значение 
имеет исследование биологических, экологических и генетических особен-
ностей видов, позволяющих определить коренные причины их редкости. 
В популяционной экологии к наиболее важным экологическим факторам, 
определяющим жизнедеятельность растений, относят климатические (сол-
нечная радиация, температура, осадки и т.д.) и факторы местообитания (фи-
зический и химический состав почвы, ее увлажненность и пр.). Расчёт их 
воздействия на отдельные популяции растений и виды дает возможность 
провести количественную оценку экологической толерантности видов, ана-
лиз их экологических предпочтений, рассмотреть экологические механизмы 
устойчивости. 

При изучении экологии видов возможно как прямое изучение условий 
среды, так и использование разнообразных экологических шкал, которые 
позволяют судить о потребностях растений и их экологических позициях в 
конкретных местообитаниях. Наиболее полно экотоп характеризуют геобо-
танические описания фитоценоза, так как они представляют совокупность 
входящих в него растений, отражающих сумму рассматриваемых факторов, 
т.е. фитоценоз выступает в данном случае как индикатор экологических ус-
ловий местообитаний [6]. 

В данном исследовании показан опыт оценки разнообразия сообществ и 
экологии 3 редких степных видов рода Iris L. Южного Урала с использовани-
ем экологических шкал Д.Н. Цыганова [7]. Для характеристики экологии со-
обществ с участием редких видов использована непрямая ординация, которая 
позволяет выявить важные экологические закономерности распространения 
вида и дать экологическую интерпретацию синтаксономических единиц. 

Род Iris относится к семейству Iridaceae Juss. (Ирисовые, или Касатико-
вые) и включает около 300 таксонов, распространенных в большей части 
Северного полушария [8]. Наибольшее число видов приходится на страны 
Средиземноморья, Юго-Западную и Среднюю Азию [9]. В России встреча-

К экологии редких степных видов рода Iris на Южном Урале
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ется 38 видов, из которых 25 видов ирисов флоры России имеют статус объ-
ектов охраны [10]. На Южном Урале и в Приуралье род представлен 5 ви-
дами, из которых 3 вида: I. pumila L. (ирис карликовый), I. scariosa Willd. ex 
Link (и. кожистый), I. humilis Georgi (и. низкий) – распространены в степной 
и лесостепной зонах региона и внесены в Красную книгу РБ [11], а первые 
два и в Красную книгу РФ [12]. Биология и экология этих видов изучается 
нами в последние годы [13–15].

Материалы и методики исследования

Для характеристики фитоценотической приуроченности и экологии ред-
ких степных видов рода Iris выполнено 28 полных геоботанических опи-
саний растительных сообществ, в пределах изученных ценопопуляций на 
Южном Урале (преимущественно в Предуралье и Зауралье Республики 
Башкортостан, а также прилегающих районах Челябинской и Оренбургской 
областей) (рис. 1). Размер площадок составлял 64–100 м2. Описания площа-
док и классификация выполнены по методике Браун-Бланке [16, 17]. Назва-
ния видов сосудистых растений даны по сводке С.К. Черепанова [18].

Рис. 1. Локалитеты геоботанических описаний с участием редких 
степных видов рода Iris (цифрами указаны порядковые номера описаний)

[Fig. 1. Localities of releves with participation of rare steppe species 
of the genus Iris (figures specify sequence numbers of releves)]

Оценка воздействия комплексных градиентов экологических факторов 
выполнена в программе CANOCO 4.5 с помощью DCA-ординации [19]. Для 
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оценки экологических параметров местообитаний применена откорректиро-
ванная для Южно-Уральского региона шкала Д.Н. Цыганова [20]. Подсчет 
средневзвешенных значений экологических факторов произведен в инте-
грированной ботанической информационной системе IBIS [21].  

Результаты исследования и обсуждение

Ценозы с участием редких степных ирисов на Южном Урале относятся 
к классу Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tüxen ex Soó 1947, объединяющему в 
целом зональную степную растительность Южной Украины и России [22, 
23], на территории Южного Урала представлены 5 ассоциациями и 2 со-
обществами. 

Продромус сообществ с участием редких степных видов рода Iris на 
Южном Урале.

Класс FESTUCO-BROMETEA Br.-Bl. et Tüxen ex Soó 1947
Порядок Helictotriсho-Stipetalia Toman 1969
Cоюз Carici supinae-Stipion zaleskii Korolyuk 2017
Ассоциация Astragalo austriacae-Stipetum pulcherrimae Martynenko et al. 

2018
Ассоциация Scorzonerо austriacaе-Stipetum lessingianae Yamalov 2011 

prov.
Союз Helictotricho desertorum-Orostachyion spinosae Korolyuk 2017
Ассоциация Diantho acicularis-Orostachetum spinosae Schubert et al. 1981
Ассоциация Silene altaici-Elytrigietum pruiniferae Yamalov 2018 prov.
Сообщество Festuca pseudovina [Helictotricho-Stipetalia]
Базальное сообщество Stipa capillata [Festuco-Brometea]
Союз Amygdalion nanae Golub 2011
Ассоциация Spiraeo hypericifoliaе-Amygdaletum nanae Solomeshch et al. 

1994

I. pumila в большинстве случаев произрастает на степных склонах различ-
ных экспозиций в составе богатовидовых красивейшековыльных степей ассо-
циации Astragalo austriacae-Stipetum pulcherrimae, являющейся зональным 
типом степей Предуралья Республики Башкортостан [24]. Общее проектив-
ное покрытие травостоя варьирует от 65 до 90%. Ценофлора ассоциации на-
считывает от 38 до 49 видов на площадке, в среднем 42 вида. I. pumila отмечен 
на всех пробных площадях с обилием от 1 до 5%. Флористический состав 
ассоциации наряду с типичными степными видами богат петрофитно-степ-
ными видами настоящих степей (Artemisia marschalliana Spreng., Galatella vil-
losa (L.) Rchb.f., Koeleria sclerophylla P.A.Smirn., Stipa pulcherrima K. Koch).

Помимо сообществ вышеназванной ассоциации, I. pumila нередко про-
израстает в ценозах с участием ковыля-волосатика – в базальном сообще-



60

стве Stipa capillata [Festuco-Brometea], которые распространены преиму-
щественно на плакорных и склоновых местообитаниях южной экспозиции. 
Сообщество объединяет слабодеградированные степные пастбища, широко 
распространенные в лесостепной зоне Южного Урала, и представляет на-
чальную стадию пастбищной дигрессии [20]. Проективное покрытие траво-
стоя составляет 70–85%. Ценофлора сообщества насчитывает от 26 до 45 ви-
дов на площадке, в среднем 36 видов. I. pumila отмечен на всех площадках с 
обилием 1–20%. Для данного сообщества, наряду с видами настоящих сте-
пей (Agropyron pectinatum (M.Bieb.) P. Beauv., Androsace maxima L., Galium 
octonarium (Klokov) Pobed., Hieracium echioides Lumn., Scorzonera austriaca 
Willd. и др.), высока роль петрофитно-степных видов (Artemisia marshal-
liana, Eremogone koriniana (Fisch. ex Fenzl) Ikonn., Gypsophila altissima L., 
Potentilla glaucescens Willd. ex Schltdl. и др.). 

Также I. pumila произрастает в сообществах ассоциации Scorzonerо 
austriacaе-Stipetum lessingianae, представляющих собой лессингоковыль-
ные степи южных районов Башкортостана [24]. Общее проективное по-
крытие колеблется от 75 до 90%. Ценофлора ассоциации варьирует от 34 
до 40 видов на площадке, в среднем 36 видов. I. pumila отмечен на всех 
площадках с обилием 1–20%. Для флористического состава всех отмечен-
ных сообществ характерна высокая роль петрофитных видов (Artemisia 
marshalliana, Ephedra distachya L., Hedysarum argyrophyllum Ledeb., Koeleria 
sclerophylla, Tanacetum kittaryanum (C.A.Mey.) Tzvelev и др.). 

Среди наиболее редких вариантов сообществ с участием I. pumila явля-
ются ценозы ассоциации кустарниковых степей Spiraeo hypericifoliae-Amy-
gdaletum nanae, встречающиеся преимущественно по восточным и юго-вос-
точным склонам хребтов на каменистых субстратах в Зианчуринском р-не 
РБ. I. pumila отмечался среди разреженных зарослей Spiraea hypericifolia L. 
в верхней части склона, по известняковым осыпям. Общее проективное по-
крытие в них варьирует от 50 до 65%. Ценофлора ассоциации насчитывает 
25 видов на площадке. I. pumila встречался на всех площадках с обилием 
1–5%.

Сообщества с участием I. humilis по флористическому составу наиболее 
близки к ассоциации Diantho acicularis-Orostachetum spinosae. Данные со-
общества являются наиболее типичными ценозами петрофитных степей За-
уралья [24]. Общее проективное покрытие – 65%. Ценофлора ассоциации 
насчитывает 34 вида. I. humilis отмечен на всех площадках с обилием 1–5%. 
В ценофлоре ассоциации велика роль таких видов, как Carex pediformis 
C.A. Mey., Centaurea sibirica L., Orostachys spinosa (L.) C.A. Mey., Scabiosa 
isetensis L., Stipa zalesskii Wilensky. Сообщества ассоциации занимают ниж-
нюю треть склонов гор северо-западной экспозиции. 

I. scariosa отмечен в ценозах ассоциации Silene altaici-Elytrigietum prui-
niferae. Данные сообщества характерны для обнажений изверженных по-
род и встречаются на термофильных склонах с уклоном 3–25°. Характер-

Л.М. Абрамова, П.С. Широких, Я.М. Голованов и др.
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ной чертой подобных сообществ является отсутствие многих типичных 
кальцефильных видов, характерных для петрофитных степей Предуралья 
Республики. Общее проективное покрытие более низкое и составляет 20–
70%. Флористический состав насчитывает 15–34 вида, в среднем 24 вида. 
I. scariosa отмечен с достаточно высоким обилием – 1–20%. Во флористи-
ческом составе велика роль петрофитно-степных видов растений (Elytrigia 
pruinifera Nevski, Thymus guberlinensis Iljin, Silene altaica Pers. и др.). 

Изредка I. scariosa отмечается в сообществах Festuca pseudovina [He-
lictotricho-Stipetalia], приуроченных к выположенным склонам гор 3–5°. 
Флористический состав насчитывает 24–31 вид, в среднем 27 видов. Общее 
проективное покрытие составляет 50–75%. I. scariosa отмечен с обилием 
5–20%. Во флористическом составе велика роль как петрофитно-степных 
видов растений (Allium rubens Schrad. ex Willd., Astragalus helmii Fisch., 
Centaurea turgaica Klok., Orostachys spinosa, Thymus guberlinensis и др.), так 
и видов настоящих степей (Agropyron pectinatum, S. capillata L., S. lessin-
giana Trin. et Rupr. и др.). 

DCA-ординация сообществ с участием степных видов рода Iris показала, 
что они хорошо обособлены в пространстве двух первых осей (рис. 2). На-
грузки на оси: Axis 1 – 0,64; Axis 2 – 0,38. В данном случае показаны только 
ведущие экологические факторы.

Главная ось 1 DCA-ординации интерпретируется как комплексный гради-
ент переменности увлажнения-засоления. Данный факт во многом связан с 
особенностями географического расположения описанных сообществ. Так, 
справа налево происходит смена растительных сообществ от наиболее су-
хих гиперпетрофитных степей юга Зауралья со стабильно низким и относи-
тельно постоянным режимом увлажнения к более увлажненным настоящим 
степям Предуралья, расположенным в предгорьях Южного Урала с более 
переменным режимом увлажнения. В правой части рисунка сосредоточены 
все сообщества с участием I. scariosa, с диапазоном значений fH = 6,47–6,63 
и Hd = 7,95–8,34 (таблица), что свидетельствует о приуроченности данно-
го вида к наиболее сухим местообитаниям со стабильным увлажнением. 
В левой части рисунка сосредоточены ценозы с участием I. pumila более 
влажных местообитаний, представленные сообществами настоящих и пе-
трофитизированных степей порядка Helictotricho-Stipetalia в условиях бо-
лее неустойчивого режима увлажнения. Диапазоны значений fH = 6,60–6,75 
и Hd = 7,99–8,55.

Помимо характера увлажнения, слева направо происходит увеличение 
засоленности субстрата. В большей степени минеральными солями богаты 
субстраты сообществ Зауралья РБ с участием I. scariosa, что может быть 
связано также и с характером подстилающих пород, не свойственных Пред-
уралью. Значения Tr = 7,79–8,31. В то же время для сообществ с участием 
I. pumila характерны значения Tr = 7,71–8,20.
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Рис. 2. Ординация сообществ с участием степных видов рода Iris
[Fig. 2. Ordination of communities with participation of steppe species of the genus Iris]

Различными символами обозначены синтаксоны [Various symbols designate syntaxa]: 
1 – асс. [association] Astragalo austriacae-Stipetum pulcherrimae; 2 – асс. [asso-

ciation] Scorzonerо austriacaе-Stipetum lessingianae; 3 – Базальное сообщество 
[basal community] Stipa capillata [Festuco-Brometea]; 4 – асс. Spiraeo hypericifoliaе-

Amygdaletum nanae; 5 – асс. [association] Silene altaici-Elytrigietum pruiniferae; 
6 – сообщество [community] Festuca pseudovina [Helictotricho-Stipetalia];

7 – асс. [association] Diantho acicularis-Orostachetum spinosae. Экологические 
факторы [environmental factors]: Tm – термоклиматический фактор [temperature], 
Om – аридность-гумидность [Aridity-Humidity], Hd – увлажнение [Soil moisture], 
Tr – солевой режим почв [Salt regime of soils], fH – переменность увлажнения 

[Variability of moisture], Nt – богатство почв азотом [Soil richness in nitrogen]. 
1–28 – номера описаний, соответствуют таблице 

[Number of releves, corresponding to Table]

Л.М. Абрамова, П.С. Широких, Я.М. Голованов и др.
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Оценка сообществ с участием редких видов рода Iris с использованием 
модифицированных экологических шкал Д.Н. Цыганова

[Assessment of communities with participation of rare species 
of the genus Iris using DN Tsyganov’s modified environmental scales]

Порядковый номер
описания

[Number of releve]
Tm Kn Om Cr Hd Tr Rc Nt fH Lc

Сообщества с участием I. pumila [Communities with participation of I. pumila]
1 8,59 10,07 7,02 7,27 8,20 7,91 9,04 4,41 6,68 2,49
2 8,53 10,28 7,06 7,20 8,26 7,83 9,04 4,37 6,65 2,50
3 8,49 10,61 7,13 7,18 8,50 7,71 9,03 4,40 6,62 2,57
4 8,51 10,30 7,13 7,17 8,46 7,71 8,99 4,38 6,62 2,55
5 8,47 10,37 7,12 7,18 8,55 7,73 8,97 4,47 6,60 2,62
6 8,53 10,14 7,03 7,22 8,23 8,01 8,98 4,45 6,65 2,52
7 8,54 10,21 7,00 7,24 8,12 8,05 9,00 4,49 6,69 2,50
8 8,46 9,96 7,07 7,18 8,23 7,93 9,05 4,43 6,67 2,51
9 8,39 10,08 7,10 7,13 8,34 7,80 8,99 4,39 6,62 2,54

10 8,52 10,67 7,01 7,18 8,20 7,88 9,06 4,36 6,66 2,48
11 8,58 10,18 6,95 7,25 8,07 7,98 9,06 4,38 6,68 2,47
12 8,64 10,47 6,90 7,28 7,99 8,19 9,13 4,50 6,75 2,47
13 8,61 10,81 6,89 7,28 7,99 8,20 9,02 4,47 6,72 2,50
14 8,51 10,65 6,95 7,19 8,09 7,95 9,01 4,45 6,67 2,53
15 8,51 10,54 7,03 7,25 8,31 7,96 8,84 4,61 6,68 2,53

Сообщества с участием I. scariosa [Communities with participation of I. scariosa]
16 8,41 10,49 6,99 7,17 8,02 8,05 8,57 4,37 6,51 2,45
17 8,39 9,41 7,13 7,13 8,34 7,79 8,67 4,59 6,54 2,55
18 8,48 9,58 7,05 7,21 8,12 7,96 8,32 4,77 6,56 2,44
19 8,50 10,64 6,91 7,17 7,97 8,31 8,94 4,53 6,63 2,48
20 8,44 10,45 7,00 7,15 8,05 8,22 8,88 4,56 6,48 2,49
21 8,50 10,07 6,93 7,18 7,95 8,19 8,94 4,50 6,47 2,46
22 8,42 9,96 7,02 7,12 8,06 7,90 8,72 4,66 6,53 2,55
23 8,44 10,96 6,94 7,16 8,02 8,09 8,62 4,37 6,52 2,46
24 8,42 10,94 6,98 7,13 8,16 7,94 8,61 4,41 6,54 2,50
25 8,45 10,34 7,01 7,18 8,16 8,13 8,85 4,51 6,53 2,50
26 8,52 10,25 6,92 7,21 7,96 8,30 9,04 4,40 6,59 2,47
27 8,32 10,56 7,03 7,07 8,25 8,01 8,84 4,44 6,57 2,56

Сообщества с участием I. humilis [Communities with participation of I. humilis]
28 8,31 10,79 7,14 7,03 8,55 7,69 8,92 4,36 6,57 2,60

Примечание. Экологические факторы: Tm – термоклиматический, Kn – континенталь-
ность климата, Om – аридность-гумидность, Cr – суровость зимнего периода, Hd – ув-
лажнение, Tr – солевой режим почв, Rc – кислотность почв, Nt – богатство почв азотом, 
fH – переменность увлажнения, Lc – освещенность.
[Note. Environmental factors: Tm - Temperature, Kn - Continentality of climate, Om - Aridity-Humidity, 
Cr - Severity of the winter period, Hd - Soil moisture, Tr - Salt regime of soils, Rc - Soil acidity, Nt - Soil 
richness in nitrogen, fH - Variability of moisture, Lc - Lighting]. 

Вторую ось DCA-ординации можно интерпретировать как градиент 
аридности-гумидности. Так, в нижней части графика сосредоточены со-

К экологии редких степных видов рода Iris на Южном Урале
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общества с участием I. pumila и I. scariosa, приуроченные к более аридным 
территориям (степной и южно-лесостепной зонам), показатели Om варьиру-
ют от 6,91 до 7,13 (см. таблицу). 

Ценозы ассоциации Diantho acicularis-Orostachetum spinosae с участием 
I. humilis занимают крайне верхнее положение в пространстве экологиче-
ских факторов (описание 28) и расположены в более гумидных условиях 
северной части лесостепной зоны (Om = 7,14).

Отдельную группу образовали кустарниковые сообщества ассоциации 
Spiraeo hypericifoliae-Amygdaletum nanae, встречающиеся на щебнистых 
осыпях (описания 14–15).

Также нами оценена экологическая амплитуда редких видов рода Iris 
(рис. 3–5). Изученные виды рода Iris являются растениями открытых ме-
стообитаний (степей, лугов, берегов рек), следовательно, условия осве-
щенности (Lc) являются для них критическими. Для степных видов рода к 
критически значимым факторам среды также можно отнести переменность 
увлажнения (fH) и суровость зимнего периода (Cr). Низкая экологическая 
амплитуда I. pumila и I. scariosa для ряда климатогенных факторов среды, 
таких как аридность-гумидность (Om) и связанные с ним увлажнение (Hd) 
и количество поступающего тепла (Tm), обусловливает их приуроченность 
преимущественно к степной зоне региона.

Рис. 3. Значимость экологических факторов для сообществ с участием Iris scariosa
[Fig. 3. The importance of environmental factors for communities with participation of Iris scariosa]

Л.М. Абрамова, П.С. Широких, Я.М. Голованов и др.
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Рис. 4. Значимость экологических факторов для сообществ с участием Iris pumila
[Fig. 4. The importance of environmental factors for communities with participation of Iris pumila]

Рис. 5. Значимость экологических факторов для сообществ с участием Iris humilis
[Fig. 5. The importance of environmental factors for communities with participation of Iris humilis]
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В то же время значения фактора континентальности климата (Kn) нахо-
дятся в более широких границах, особенно для I. scariosa. Поскольку для 
для I. humilis невозможно собрать репрезентативный объем геоботаниче-
ских описаний (на Южном Урале известна всего лишь одна точка местона-
хождения небольшой площади), то рассчитать экологическую амплитуду и 
выявить лимитирующие факторы не удалось. Однако, учитывая результа-
ты, полученные для видов I. pumila и I. scariosa, схожесть их биологии и 
местообитаний, можно предположить, что данный вид будет иметь близкие 
характеристики.

Заключение

Таким образом, несмотря на то, что редкие степные виды ирисов на 
Южном Урале довольно близки по экологическому диапазону, результаты 
ординационного анализа показали, что по комплексу экологических факто-
ров каждый вид занимает свою экологическую нишу. Поэтому и в природе 
изу-ченные виды ирисов крайне редко встречаются в одних и тех же место-
обитаниях и сообществах. Согласно приведенным значениям экологических 
факторов среды Iris pumila, I. scariosa и I. humilis на Южном Урале имеют 
довольно узкую экологическую амплитуду, т.е. являются стенотопными ви-
дами, что в значительной степени обуславливает их природную редкость в 
регионе Южного Урала.
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and forest-steppe zones of the region and listed in the Red Data Book of Bashkortostan 
Republic (Krasnaya kniga…, 2011) and the Russian Federation (Krasnaya kniga…, 
2008). We analyzed the ecology of communities with participation of rare species using 
indirect ordination, which makes it possible to identify important ecological patterns 
of species distribution and to give an ecological interpretation of syntaxonomic units. 
Totally, we collected 28 geobotanical releves within the studied coenopopulations in the 
Southern Urals (mainly, in the Urals and Transurals of the Republic of Bashkortostan, 
as well as adjacent areas of Chelyabinsk and Orenburg regions) to characterize the 
phytocenotic localization and ecology of rare steppe species of the genus Iris. Localities 
of the studied species are presented on the map (See Fig. 1).

The size of the releves was 64-100 m2. Releves descriptions and classification were 
performed using the Braun-Blanquet approach (Westhoff and van der Maarel, 1978; 
Braun-Blanquet, 1964). The names of vascular plants species are given according to 
Cherepanov (1995). The impact assessment of complex environmental factor gradients 
was performed using DCA-ordination in the CANOCO 4.5 program (Ter Braak and 
Smilauer, 2002). DN Tsyganov’s scale which was adjusted for the Southern Urals 
region (Shirokikh and Zverev, 2012) was applied to estimate the environmental factors 
of habitats. The weighted average of environmental factors was calculated in the IBIS 
software (Zverev, 2007).

We revealed that the phytocenosis with participation of rare steppe irises in the 
Southern Urals belongs to the class Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tüxen ex Soó 1947, 
which unites the steppe vegetation of Southern Ukraine and Russia and includes 
5 associations and 2 communities. I. pumila grows mainly on the steppe slopes of 
various expositions as part of the steppes of association Astragalo austriacae-Stipetum 
pulcherrimae Martynenko et al. 2018, which is a zonal type of the Pre-Ural steppe of the 
Republic of Bashkortostan. I. pumila also grows in the communities of the association 
Scorzonerо austriacaе-Stipetum lessingianae Yamalov 2011 prov., which is steppes 
with dominating Stipa lessingiana of the southern regions of Bashkortostan and in the 
basal community Stipa capillata [Festuco-Brometea] combining low-degraded steppe 
pastures, which are distributed mainly in the upland and slope habitats of the southern 
expositions. Among the rarest communities with participation of I. рumila, there are 
phytocoenoses of shrub steppes of association Spiraeo hypericifoliaе-Amygdaletum 
nanae Solomeshch et al. 1994, which are distributed mainly across the eastern and 
southeastern slopes of the ranges on stony substrates. I. scariosa was found in the 
phytocoenosis of the association Silene altaici-Elytrigietum pruiniferae Yamalov 2018 
prov., characteristic of outcrops of igneous rocks on thermophilic slopes. Occasionally, 
I. scariosa is observed in the communities of Festuca pseudovina [Helictotricho-
Stipetalia], distributed to the flattened mountain slopes. Communities with I. humilis 
occur in the Southern Urals quite rarely and belong, according to their  floristic 
composition, to the association Diantho acicularis-Orostachetum spinosae Schubert 
et al. 1981. The floristic composition of all noted communities is characterized by a 
high role of petrophytic species (Artemisia marshalliana, Astragalus helmii, Centaurea 
turgaica, Ephedra distachya, Hedysarum argyrophyllum, Koeleria sclerophylla, 
Orostachys spinosa, Tanacetum kittaryanum Thymus guberlinensis etc.). 

DCA-ordination of communities with participation of steppe species of the genus 
Iris showed that they are well separated in the space of the first two axes (See Fig. 2). 
The main axis is interpreted as a complex gradient of moisture-salinity variability. The 
second axis can be interpreted as the aridity-humidity gradient. The studied species of 
the genus Iris are plants of open habitats (steppes, meadows, river banks), therefore the 
lighting conditions (Lc) are critical for them (See Fig. 3-5). The critically important 
environmental factors also include the variability of moisture (fH) and the severity 
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of the winter period (Cr). The low ecological amplitude of I. pumila and I. scariosa 
for a number of climatogenic environmental factors, such as aridity-humidity (Om) 
and associated soil moisture (Hd), and the amount of incoming heat (Tm) causes their 
confinement mainly to the steppe zone of the region. At the same time, the values of the 
continentality of climate factors (Kn) are in wider boundaries, especially for I. scariosa.

Ordination analysis showed that, according to a complex of environmental factors, 
each species of the genus Iris occupies its own ecological niche. Therefore, in nature, 
the studied species are extremely rare in the same habitats and communities. According 
to the given values of ecological factors of the environment (See Table), I. pumila, I. 
scariosa and I. humilis in the Southern Urals have a rather narrow ecological amplitude, 
i.e. they are stenotopes, which largely determines their natural rarity in the region of 
the Southern Urals.

The paper contains 5 Figures, 1 Table and 24 References.
Key words: Iridaceae; rare species; environmental scales; DCA-ordination; 

Bashkortostan Republic; Orenburg region.
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О.В. Толкачёв 

Институт экологии растений и животных УрО РАН, г. Екатеринбург, Россия

Этимология некоторых названий ловушек,  
применяемых в исследованиях мелких млекопитающих

Исследование выполнено в рамках государственного контракта 
Института экологии растений и животных УрО РАН.

Отлов мелких млекопитающих (мышевидных грызунов и землероек) – 
основной способ их изучения в зоологических и экологических исследованиях. 
Часто применяются летальные мышеловки различных конструкций и 
наименований. Вопросы сопутствующей терминологии остаются неизученными 
и неурегулированными. В данной работе проанализированы происхождение и 
особенности употребления русскоязычных названий механических летальных 
ловушек для мелких млекопитающих. Выявлены параллели в эволюции 
конструкции мышеловок в России и других странах. Обнаружены факты 
заимствования и русификации англоязычных названий. Сделаны выводы, 
направленные на унификацию терминов и конструкций ловушек, применяемых 
в российских зоологических работах. Для обозначения летального самоловного 
механического устройства с пружиной, смонтированного на плоской основе, 
рекомендуется использовать название давилка с уточнением – траповая или 
крючковая. Распространенное в настоящее время название «ловушка Геро» 
применять нецелесообразно.

Ключевые слова: мышеловка; давилка; плашка; гильотинка; ловушка Геро; 
мелкие млекопитающие; грызуны.

Введение

Мышевидные грызуны и землеройки принадлежат к числу традицион-
ных объектов в зоологических и экологических исследованиях. Такие рабо-
ты часто подразумевают отлов животных, который может проводиться мно-
гими методами, но по типу используемых орудий можно выделить всего три 
основных: конусы (цилиндры), живоловки, давилки. В последнем случае 
применяются мышеловки различных конструкций, убивающие зверьков. 
Этот способ хоть и не лишен недостатков, однако широко применяется из-за 
его простоты и доступности. В науке он используется уже более века, по-
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этому к настоящему времени разработано много вариантов давилок. Суще-
ствуют и разные термины для их обозначения. Разнообразие инструментов 
и их обозначений не способствует стандартизации метода и сравнимости 
результатов, получаемых разными авторами. 

Цель данного исследования – выяснение этимологии русскоязычных на-
званий и истории развития летальных ловушек для мелких грызунов и зем-
лероек в зоологических исследованиях. 

Результаты исследования и обсуждение

Работа основана на анализе научной литературы на русском и англий-
ском языках. Для оценки распространенности русскоязычных терминов ис-
пользованы электронные поисковые системы (НЭБ eLIBRARY.RU, Google 
Scholar).

Результаты изложены по разделам, каждый из которых посвящен одно-
му из названий ловушек. Хотя цель работы состояла в выяснении проис-
хождения русскоязычных терминов, их анализ в отрыве от остального мира 
оказался совершенно невозможным. Достаточно сказать, что первый случай 
применения летальных механических мышеловок для строго научных це-
лей (с целью систематического изучения, а не истребления) обнаружен в 
работе Фреда Брукса [1]. Поэтому результаты включают как русскоязычные, 
так и связанные с ними англоязычные слова: мышеловка, плашка, давилка, 
гильотинка, ловушка Геро, коридорчик, deadfall trap, guillotine, flat snap trap, 
museum special, choker.

Мышеловка. В биологической литературе на русском языке первое из-
вестное упоминание слова мышеловка найдено в научно-популярной книге 
Альфреда Брема «Жизнь животных» [2]. В то время было известно множе-
ство разновидностей мышеловок [3, 4]. К сожалению, из текста Брема не 
ясно, о какой конструкции идет речь. В доступных базах удалось найти не 
более 15 релевантных работ. Слово мышеловка в них употреблялось по от-
ношению к давилкам, живоловкам и даже конусам [5–7]. Термин оказался 
слишком размытым и поэтому почти не встречается в современных зооло-
гических работах. 

Плашка. В книге Эдуарда Эверсмана «Естественная история Оренбург-
ского края» [8] впервые описана, но не названа плашка на куньих: «Западни 
эти состоят обыкновенно из двух гладких прямых поленьев, толщиною в 
ногу. Они кладутся горизонтально одно над другим, и верхнее, когда сторо-
жок будет спущен, падая на нижнее, прижимает куницу». В книге С.А. Ку-
клина [9] можно найти изображение этого устройства (рис. 1). Подобные 
ловушки были широко распространены по всему миру и известны с древ-
них времен [10]. На английском они называются deadfall traps, т.е. ловушка, 
убивающая падением тяжелого предмета на жертву. Хотя такие конструк-
ции можно использовать для истребления грызунов, в научных целях они не 
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применяются. Первое известное употребление слова плашка по отношению 
к классическим пружинным мышеловкам обнаружено в работе Г.Н. Гассов-
ского [11]. Описание, данное Э. Эверсманом, и рисунок С.А. Куклина на-
водят на мысль о родстве слов плашка и плоский. Есть и другой вариант 
объяснения – в той же работе Г.Н. Гассовского говорится: «ловушка-палач 
(плашка)». Но плаха все равно имеет тот же корень, что и плоский [12]. Кро-
ме того, плашкой раньше называли полено [12], что правдоподобнее всего 
объясняет название ловушки для белки. Поэтому плашками должны назы-
ваться мышеловки с плоским основанием (в противоположность, например, 
дуговым капканам, которые также могут использоваться для отлова мелких 
млекопитающих). В настоящее время термин употребляется ([13–15]; всего 
более 80 релевантных ссылок). При этом всегда имеется в виду самоловное 
механическое (в отличие от конусов) орудие с пружиной (в отличие от при-
митивных падающих плашек), убивающее зверька ударом металлической 
рамки. Современные ловушки для добычи белок, конструктивно аналогич-
ные пружинным мышеловкам, также называют плашками (сообщение ано-
нимного рецензента).

Рис. 1. Плашка для отлова мелких пушных зверей. 
Рисунок из книги С.А. Куклина (1938)

[Fig. 1. Deadfall trap for catching small fur animals. 
The picture is from the book by SA Kuklin (1938)]

Давилка. Первое известное упоминание этого термина встречается в 
работе А.А. Бялыницкого-Бирули [16]. Непонятно, однако, является ли сло-
во давилка синонимом мышеловки или альтернативным орудием. Это ста-
новится ясно из работы [17]: «Для хорьков и куниц рекомендуются, кроме 
обыкновенных капканов, также ловушки-давилки». Следовательно, автор в 
обеих работах под словом давилка подразумевал примитивную плашку для 
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отлова мелких пушных зверей. Очевидно, для указанных авторов плашка 
и давилка являлись синонимами, только первое слово указывало на форму 
рабочей поверхности орудия, а второе – на механизм его действия. Такая 
давилка по смыслу является полным аналогом deadfall trap. По отношению 
к мышеловкам название «давилка» впервые употребляется в работе Б.С. Ви-
ноградова и С.И. Оболенского [18]. Прилагается и рисунок (рис. 2).

Рис. 2. Рисунок давилки из работы 
Б.С. Виноградова и С.И. Оболенского (1932)

[Fig. 2. Drawing of a snap trap from the work 
of BS Vinogradov and SI Obolensky (1932)]

Именно так выглядела давилка для мышей при первом употреблении это-
го слова в таком значении. Ловушка снабжена трапом и срабатывает от на-
жатия. Существует также вариант с крючком, на который насаживается при-
манка. Чтобы такая ловушка сработала, зверек должен потянуть приманку 
так, чтобы сторожок выскочил из проволочной петли на крючке. Очевидно, 
что такая модификация менее чувствительна. Тем не менее в зоологических 
исследованиях применяются давилки с обеими системами срабатывания. 
Сейчас термин «давилка» активно употребляется в биологических работах 
([19–21]; всего более 700 ссылок). Во всех случаях имеется ввиду самолов-
ное механическое орудие с пружиной, убивающее зверька ударом метал-
лической рамки. Интересно, что давилка и плашка по-прежнему обычно 
употребляются как синонимы (но не всегда; см. раздел «Стульчик»), несмо-
тря на смену объекта (мышевидные грызуны и землеройки вместо пушных 
зверей), цели (сбор научного материала вместо утилитарного промысла) и 
значительные изменения в конструкции. Англоязычным аналогом является 
snap trap (щелкающая и / или цапающая ловушка).

Гильотинка. Это необычное название ловушек встречается очень редко 
[22–26]. Впервые в 1932 г., а последний раз в 1947 г. Фамилий здесь всего 
четыре. Ни один из авторов не дает пояснений по поводу происхождения 
названия, но можно предположить, что это заимствование от англоязычных 
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коллег. Доказательством может служить тот факт, что в английском термин 
и появился, и исчез раньше, чем в русском, да и работ, и авторов тут больше 
[27–37]. Впервые название guillotine встречается в работе Дэвида Эрнеста 
Лэнца «Экономическое исследование полевой мыши» [27]. Для истребле-
ния грызунов он рекомендует две ловушки, которые называет гильотинны-
ми (рис. 3).

Рис. 3. Ловушки из работы Д.Э. Лэнца «Экономическое исследование 
полевой мыши», которые он ошибочно называет guillotine trap (1907)

[Fig. 3. Traps from the work of DE Lentz “An economic study 
of field mice”, which he mistakenly calls “guillotine traps” (1907)]

Публикационная активность этого автора была довольно интенсивной, 
и, вероятно, в связи с этим предложенные им давилки получили официаль-
ный статус в Департаменте сельского хозяйства США на период, по крайней 
мере, до 30-х годов XX в. Не ясно, почему Д. Лэнц назвал эти ловушки гиль-
отинными, ведь нож гильотины ходит в одной плоскости, а рамка давилок 
двигается по дуге. В книге Дэвида Драммонда «Британские мышеловки и 
их производители» [4] описан тип гильотинных ловушек (рис. 4). Как видно, 
здесь аналогия с гильотиной очевидна, поскольку главная деталь ходит вверх 
и вниз в одной плоскости. Интересно, что Ю.М. Ралль в 1947 г. [26], судя по 
описанию и контексту, употребляет название гильотинка не по отношению 
к плашкам, а как раз к настоящим гильотинным ловушкам. По-видимому, 
Д. Лэнц ошибался, применяя действительно существовавшее название к не-
верному объекту. Все остальные перечисленные выше англоязычные авторы 
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либо прямо ссылаются на Д. Лэнца, либо были аффилированы с Департамен-
том сельского хозяйства США. В итоге в отношении давилок-плашек термин 
«гильотинка [guillotine]» не прижился ни в английском, ни в русском языке. 
Настоящие гильотинные ловушки сейчас можно встретить только в музеях 
или у коллекционеров. Для зоологических целей они не применяются.

Рис. 4. Гильотинная ловушка в сработавшем состоянии. Произведена 
не позднее XIX в. Иллюстрация из «British mouse traps and their makers» 

(Drummond, 2008) с изменениями. Обозначения: 1 – крючок для приманки, связанный 
со сторожком, на кончик которого ставится лезвие при взведении механизма; 2 – лезвие

[Fig. 4. Guillotine trap in the after action state. Produced no later than in the 19th century. 
Illustration from “British mouse traps and their makers” by D Drummond (2008), 

with changes. Designations: 1 - А hook for the bait connected with the locking bar, 
on the tip of which a blade is placed when cocking the mechanism; 2 - Blade]

Museum special. Ловушки данного типа широко используются по всему 
миру, кроме того, они оказали большое влияние на мышеловки, применяе-
мые в зоологических исследованиях в России, поэтому их истории нужно 
уделить особое внимание.

В 1894 г. Вильям Хукер (William C. Hooker) из города Абингдон, штат 
Иллинойс, США, получил патент на мышеловку знакомой всему миру кон-
струкции (рис. 5). В 1895 г. основанная Хукером компания Animal Trap Com-
pany (ATC) на основе патента выпустила в продажу ловушки «Out O` sight», 
что можно перевести как «с глаз долой». Именно тогда и появились класси-
ческие давилки, или плашки «flat snap traps» [10].

Последнее словосочетание употребляется, в основном, среди коллекци-
онеров и историков, а в зоологических работах используют краткий вари-
ант – snap trap. Именно такую мышеловку использовал Д. Лэнц в 1907 г. 
(см. рис. 3). Ему же принадлежит первое упоминание названия «snap trap» 
в научной литературе [31]. В этой наиболее поздней работе Д. Лэнца по 
данной теме он отождествляет guillotine и snap trap. Активная пропаганда с 
его стороны при поддержке правительства США в совокупности с удачной 
конструкцией ловушки привели к широкому распространению мышеловок 
типа «Out O` sight» в быту. 

О.В. Толкачёв
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Рис. 5. Ловушка, запатентованная Вильямом Хукером в 1894 г. (US Patent № 528,671)
[Fig. 5. The trap patented by William Hooker in 1894 (US Patent 528,671)]

Их адаптация для научных целей привела к появлению особой модифи-
кации «Museum special» (специальная музейная). Это произошло в несколь-
ко этапов. В 1918 г. в работе Дейтона Стонера [33] появляется изображение 
новой ловушки, предоставленное Департаментом сельского хозяйства США 
(рис. 6, a). Конструкция отличается усеченными углами деревянного осно-
вания. Можно предположить, что это сделано для снижения веса устрой-
ства. Аналогичную ловушку можно найти среди тех, которые выпускались 
компанией ATC (рис. 6, b). Название по-прежнему «Out O` Sight». Очевидно, 
что это одна и та же конструкция. Интересно, что деревянный трап у этой 
модели был пропитан запахом, привлекающим грызунов, на что указывает 
надпись «Autobaited» («Самоприманочная»).

Рис. 6. Изображения прототипа ловушки типа «Museum special»: а – из работы 
Д. Стонера (1918) с изменениями; b – из работы 

Д. Драммонда с соавт. (2013) с изменениями
[Fig. 6. Images of the prototype of the “Museum special” trap: a - from the work of D Stoner (1918), 

with changes; b - from the work of D Drummond and colleagues (2013), with changes]

В 1927 г. выходит работа Уильяма Генри Берта, в которой он называет 
такую же ловушку «правительственная Out O` Sight» и поясняет, что она 
больше обычной [38]. На следующем этапе ATC поместила на такие ловуш-
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ки надпись «Museum special» [39]. Не известно, когда именно это произо-
шло. Первое упоминание названия «Museum special» в научной литературе 
удалось найти только в статьях за 1938 г. [40, 41]. От обычных «Out O` Sight» 
ловушки «Museum special» отличаются, во-первых, размером, как отметил 
У. Берт в 1927 г. Считается, что такой размер оптимален для учета макси-
мально широкого спектра видов грызунов. Второе отличие – увеличенное 
расстояние между бьющей рамкой и передним краем трапа. Это нужно для 
сохранения целостности черепов. Передний край трапа обычно не пересе-
кает середину длины бьющей рамки. Данное усовершенствование не упоми-
нается в тексте и отсутствует на рисунке в работе У. Берта, а значит, появи-
лось позже 1927 г. (рис. 7, a). Интересно, что задолго до появления «Museum 
special» в работе Б.С. Виноградова [42], уже была предложена модификация 
мышеловки с укороченным трапом, чтобы рамка не била грызунов по голове 
(рис. 7, b). Вероятно, этот случай является примером конвергенции научно-
технических идей. Вопрос сохранности черепов при использовании дави-
лок остаётся актуальным до сих пор [43]. Существует много разновидностей 
«Museum special», которые немного отличаются конструкцией и материалом 
трапа, формой основания и другими незначительными деталями. Сейчас 
ATC не существует как самостоятельное предприятие, являясь частью кор-
порации WoodstreamTM. В настоящее время зоологами по всему миру (кроме 
России) применяются исключительно или почти исключительно «Museum 
special» и более мелкие «Victor» (рис. 8). Обе ловушки принадлежат к типу 
«flat snap trap», оснащены трапом и выпускаются одним производителем – 
WoodstreamTM. Прототипом обеих является «Out O` Sight» 1895 г. Таким об-
разом, ловушки «Museum special» являются подгруппой специализированных 
мышеловок, принадлежащих к более общему типу «snap trap». Поэтому нель-
зя согласиться с мнением Б.И. Шефтеля [43], который считает «Museum spe-
cial» и «snap trap» синонимами.

Ловушка Геро. В литературе это слово всегда пишется с большой бук-
вы и чаще всего в кавычках. Вероятно, поэтому многие российские зоологи 
считают, что Геро – это фамилия автора. Ловушки Геро сейчас, как правило, 
относятся авторами к давилкам, и / или плашкам (например, [13, 19, 43–45]). 
Для того чтобы прояснить происхождение этого названия, потребуется не-
большой исторический экскурс.

По воспоминаниям В.Н. Шнитникова, которому приписывается автор-
ство методики ловушко-линий, в 1882 г. у него были разные виды мышело-
вок [46]. В период 1907–1912 г. Зоологический музей снабдил В.Н. Шнит-
никова «целой кучей самых разнообразных и хитроумных систем» для 
тестирования. Лучшими оказались «обыкновеннейшие деревянные с про-
волочной дужкой мышеловки». Судя по присутствию в отловах землероек, 
в том числе крошечной, речь, вероятно, идет о варианте с трапом.

Интересно, что Зоологический музей занимался тестированием мыше-
ловок. 

О.В. Толкачёв
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Рис. 7. Давилки, модифицированные для сбора зоологического материала: 
a – из работы У. Берта (1927) с изменениями; b – из работы 

Б.С. Виноградова (1921) с изменениями. Ловушки масштабированы 
относительно друг друга в соответствии с их реальными размерами

[Fig. 7. Traps modified to collect zoological material: a - from the work 
of WH Burt (1927), with changes; b - from the work of BS Vinogradov (1921), 

with changes. Traps are scaled relative to each other according to their actual size]

Рис. 8. Ловушка с трапом марки «Victor» производства 
корпорации WoodstreamTM (фото: И.Ю. Толкачёва) 

[Fig. 8. Trap with a treadle of brand “Victor” produced 
by WoodstreamTM corp. (Photo by IYu Tolkacheva)]

Надо полагать, что до этого систематические сборы мелких млекопита-
ющих в России не проводились. Впрочем, как и в США и Великобритании. 
Примерно в то же время вышла «Инструкция для собирания млекопитаю-
щих», в которой авторы пишут: «Для ловли в поле и лесу более пригодны 
капканчики, особенно такие, которые убивают зверька падающей проволоч-
ной рамой; из них можно особенно рекомендовать те, у которых рама падает 
уже в ту минуту, когда зверек наступит на спусковое приспособление» [17]. 
Понятно, что здесь идет речь о ловушках с трапом. Наконец, в 1921 г. в ра-
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боте Б.С. Виноградова [42] мы находим «капканчик «Hero» (рис. 9, a). Как 
видно, ловушка чрезвычайно похожа на «Out O` Sight» американской компа-
нии ATC. Осталось только выяснить, причем здесь «Hero».

В книге Дэвида Драммонда с соавт. [39] удалось найти ловушку с таким 
названием среди тех, которые производились ATC для других компаний и 
организаций на основе базовой модели «Out O` Sight». Звучное название 
«Hero» (герой) – это обычный маркетинговый ход. Торговые названия дру-
гих ловушек, выпускавшихся ATC в тот период, были не менее эффектными: 
«Ловец», «Циклон», «Затмение», «Террор», «Добросовестный», «Опреде-
ленный», «Сделать это легко», «Траппер Тако» и др. [39]. Североамерикан-
ская ассоциация коллекционеров ловушек (N.A.T.C.A.) предоставила ка-
чественную фотографию ловушки «Hero» (рис. 9, b). Так что ловушку из 
работы Б.С. Виноградова [42] можно сравнить с американской.

Рис. 9. Фотографии ловушки «Hero»: a – из работы Б.С. Виноградова (1921); 
b – предоставленная N.A.T.C.A.

[Fig. 9. Photos of the “Hero” trap: a - From BS Vinogradov (1921); b - Provided by N.A.T.C.A.]

В целом конструкция обоих устройств сходна. А надписи на деревян-
ной основе ловушек отличаются. На черно-белой фотографии видно пер-
вую строку «Hero». Далее можно разобрать слова последних двух строк. 
Там написано по-немецки «KÖDER in das Loch» т.е. приманку в отверстие. 
Надпись аналогична американскому прототипу: «PRESS CHEESE FIRMLY 
INTO BAIT HOLE». По-видимому, ловушка, показанная у Б.С. Виноградо-
ва, – это производившийся в Германии вариант давилки «Hero» американ-
ской компании ATC. Название ловушки «Hero» в российской зоологической 
литературе постепенно трансформировалось. Б.С. Виноградов вместе с 
С.И. Оболенским [18] впервые употребили транслитерацию «Геро», причем 
вместе с английским вариантом, что доказывает их тождество. Е.С. Данини 
[23] впервые написал Геро без кавычек и без англоязычного варианта. По-
следний раз «Hero» встречается в работе Ю.М. Ралля [26]. После этого в 

О.В. Толкачёв
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России используют только название Геро кириллицей. Интересно, что хотя 
сейчас существуют несколько правил транслитерации, все они дают вари-
ант «Херо», а не «Геро». Возможно, дело в неблагозвучности правильного 
варианта.

Помимо трансформации названия ловушки, произошли изменения и в 
представлениях о ее конструкции. В 1930 г. вышла работа И.Г. Пидоплички 
«Вредные грызуны правобережной лесостепи», где написано: «К сожале-
нию, до сих пор у нас не производят никаких хороших ловушек и их нужно 
ввозить из-за границы. Поэтому надо организовать у нас производство ло-
вушек типа “Hero”» [47]. Далее автор предлагает кустарную модификацию 
ловушки, в которой трап заменяется на крючок (рис. 10). Необходимо от-
метить, что такая же конструкция была запатентована в Великобритании в 
1900 г. Джеймсом Аткинсоном, который производил их до 1922 г. [4]. Одна-
ко И.Г. Пидопличка мог об этом не знать. Аналогичные ловушки увеличен-
ного размера используются, как минимум, с 40-х гг. XX в. для отлова белок 
(сообщение анонимного рецензента).

В работе Е.И. Орлова и Г.К. Лозингера [48] ловушка «Hero» упомяну-
та так: «На площадках ставилось по 20 однотипных капканчиков-давилок 
(Hero). Давилки имели вместо крючков сторожевые пластинки, что значи-
тельно повышало их чувствительность». То есть спустя 7 лет после работы 
И.Г. Пидоплички появилось ошибочное мнение, что норма для Геро – это 
крючок, а трап – полезная модификация.

В 1947 г. выходит методическая книга Ю.М. Ралля, в которой он пишет 
о давилках «Hero»: «Наиболее общепринята давилка с крючком для при-
манки, менее распространена давилка с подвесной площадкой-трапом» [26]. 
Здесь автор признает существование двух вариантов «Hero», причем крюч-
ковый более распространен. Таким образом, Ю.М. Ралль закрепил ошибку 
Е.И. Орлова и Г.К. Лонзингера, сделанную десятью годами ранее. Потому 
что настоящая ловушка «Hero» только с трапом.

В 1949 г. выходит знаковая методическая книга Г.А. Новикова «Поле-
вые исследования экологии наземных позвоночных животных» [49]. Здесь 
он сначала представляет читателю ловушку Геро (причем с крючком), а 
на следующей странице пишет: «В книге Ралля описывается тип давилки 
с трапом». Таким образом, Новиков противопоставляет два варианта кон-
струкции, при этом относя к Геро только крючковый вариант. Это, конечно, 
ошибка – у Ю.М. Ралля было не так. В переиздании книги 1953 г. автор внес 
изменение в этой части [50]. Ловушка Геро упоминается там только в сноске 
и относится к обоим вариантам конструкции, как у Ю.М. Ралля. Вероятно, 
именно эти две широко распространенные книги Новикова, предлагающие 
два понимания ловушек «Геро», и оба неправильные, привели к существу-
ющей сейчас путанице относительно конструкции давилок. Таким образом, 
к ловушкам Геро должны относиться только плашки на деревянной основе 
с траповым механизмом срабатывания. В настоящее время название «Геро» 
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продолжает активно использоваться как в научных работах, так и в офици-
альных документах России, Белоруссии и Казахстана.

Стульчик. Ловушки этого типа являются модификацией давилки с крюч-
ком со всеми основными элементами: сторожок, пружина, крючок и бьющая 
рамка (рис. 11). Другое название – ловушка Соколова (происхождение назва-
ния выяснить не удалось; автор будет признателен за любую информацию) 
[43, 51–53]. Характерная отличительная черта – L-образная форма – обе-
спечивает более короткий ход бьющей рамки, что, возможно, положительно 
сказывается на уловистости. Главным преимуществом этих давилок являет-
ся небольшая масса, что облегчает их переноску в больших количествах [43, 
52]. Оборотной стороной легкости стала необходимость использовать до-
полнительный элемент («якорь») для предотвращения утаскивания ловушек 
пойманными зверьками и представителями нецелевых видов (рис. 11, a).

Модификации, не имеющие «якоря», необходимо привязывать (В.Н. Боль-
шаков, личное сообщение), что должно замедлять процесс установки дави-
лок (рис. 11, b). Несмотря на все эти меры, «стульчики» чаще теряются [52]. 
Отсутствие сплошного основания не позволяет относить данную конструк-
цию к плашкам. В настоящее время эти ловушки продолжают применяться 
[53, 54].

В зоологических исследованиях также используют проволочные давил-
ки, или «проволочные капканчики» [55; Л.Е. Лукьянова, личное сообще-
ние]. По конструкции они подобны «стульчику» (особенно если их согнуть 
пополам) и включают тот же набор элементов (рис. 12, а).

Как и в случае «стульчиков», при отсутствии «якоря» ловушки нужно 
привязывать. Помимо крючка (см. рис. 12, a), используется и траповый ме-
ханизм срабатывания (рис. 12, b). На рисунке представлена проволочная да-
вилка конструкции В.Л. Михайлова, изготовлявшаяся в ИЭРиЖ УрО РАН в 
70–80-е гг. XX в. Отличительная черта этой ловушки – наличие трапа с за-
щитой для приманки. Проволочные давилки, по-видимому, производились 
в СССР и России только кустарно, что объясняет большое число вариантов 
при сравнительно малом распространении каждого из них.

Рис. 10. Ловушка, в которой трап заменен на крючок. Рисунок из работы 
«Шкідливі гризуни Правобережного Лісостепу та значіння окремих 

груп у с.-господарстві» (Пидопличка, 1930)
[Fig. 10. Trap in which the treadle is replaced by a hook. Figure from the work 

“Shkіdlivі grizuni Pravoberezhnogo Lіsostepu ta znachіnnya okremikh grup 
u s.-gospodarstvі” [“Harmful rodents of the right bank forest-steppe and 

the value of some groups in the agricultural economy”] (Pidoplichka, 1930)]

О.В. Толкачёв
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С точки зрения практического применения все четыре ловушки следует 
объединить в одну группу, поскольку они имеют одинаковые достоинства 
и недостатки по сравнению с остальными давилками. Вероятно, наиболее 
точным названием для этих ловушек (рис. 11, 12) будет «проволочная да-
вилка с крючком / трапом», поскольку оно указывает и на принадлежность 
к типу «давилка», и на механизм срабатывания, и на отличительную чер-
ту – проволочную конструкцию. В профиль ловушка «стульчик» напоми-

Рис. 11. Давилка «стульчик» двух модификаций: a – экземпляр, предоставленный 
В.Ю. Дубровским (ловушка взведена); b – экземпляр, предоставленный 

В.Н. Большаковым (ловушка не взведена). Обозначения: 1 – сторожок; 2 – пружина; 
3 – крючок для приманки и установки сторожка; 4 – бьющая рамка; 5 – «якорь» 

(фото: a – В.Ю. Дубровский, обработка – О.В. Толкачёв; b – И.Ю. Толкачёва)
[Fig. 11. Snap trap “stul’chik” [L-shaped wire snap trap] of two modifications: a - The specimen provided 

by VYu Dubrovsky (trap is ready to action); b - The specimen provided by VN Bolshakov 
(trap is not ready to action). Designations: 1 - Locking bar; 2 - Spring; 3 - Hook for bait 

and installation of the locking bar; 4 - Striker wire (bow); 5 - “anchor” 
(Photo: a - by VYu Dubrov, photo processing by OV Tolkachev; b - by IYu Tolkacheva)]

Рис. 12. Проволочная давилка двух модификаций: a – экземпляр с крючком, предо-
ставленный музеем ИЭРиЖ УрО РАН (ловушка не взведена); b – экземпляр с тра-

пом, предоставленный В.Н. Большаковым (ловушка взведена). Обозначения: 
1 – сторожок; 2 – пружина; 3 – крючок или трап для приманки и установки 

сторожка; 4 – бьющая рамка; 5 – «якорь» (фото: И.Ю. Толкачёва)
[Fig. 12. Wire snap trap of two modifications: a - The specimen with a hook provided 

by the Museum of IPAE UB RAS (trap is not ready to action); b - The specimen with a treadle provided 
by VN Bolshakov (trap is ready to action). Designations: 1 - Locking bar; 2 - Spring; 3 - Hook for bait 

and installation of the locking bar; 4 - Striker wire (bow); 5 - “Anchor” (Photo by IYu Tolkacheva)]
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нает стул без ножек, что может служить объяснением её названия. Кроме 
того, название «стульчик» может происходить от одноимённой промысло-
вой ловушки, как в случае с плашками и давилками. Первое упоминание 
найдено в Энциклопедическом словаре Брокгауза и Ефрона [56] в качестве 
ловушки на горностая. В книге С.А. Куклина [9] есть рисунок этого устрой-
ства (рис. 13). Заимствование названия могло произойти из-за сходства в 
виде ажурности конструкции. Если эта версия получит убедительное под-
тверждение, то все проволочные давилки (рис. 11, 12) можно будет также 
называть «стульчик». Это соответствует определению «стульчика», которое 
дано Б.И. Шефтелем [43]: «Есть ловушки, в которых отсутствует деревянная 
или какая-либо другая основа, она замещена второй металлической дугой, и 
такой тип ловушек называется давилкой Соколова и ловушкой-стульчиком». 
В противном случае это название должно относиться только к проволочным 
давилкам L-образной формы. В англоязычном варианте тип ловушки можно 
указывать как «wire snap-trap».

Коридорчик. Впервые этот термин встречается в работе Б.С. Вино-
градова [33]. Конструкция устройства значительно отличается от давилок 
– механизм смонтирован в коробчатом корпусе, а не на плоской основе, ло-
вушка рассчитана на отлов до двух зверьков одновременно, металлическая 
рама не бьет, а душит (рис. 14, a). Поэтому в английском языке подобные 
мышеловки называются choker (душитель), а не snap trap [3, 4]. Главным 
преимуществом таких ловушек является их неспособность повредить ко-
сти животного, что важно, например, для сбора коллекционных экземпляров 
или при намерении использовать методы геометрической морфометрии. По 
мнению Б.С. Виноградова, «коридорчики» нужно устанавливать, укрепляя 
их колышками, что автор относит к недостаткам ловушки. Однако на осно-
вании собственного опыта мы можем сказать, что в усложненной установ-
ке нужды нет. Ловушки переворачиваются, только если попадается зверек. 
Б.С. Виноградов [33] также отметил более низкую уловистость «коридорчи-

Рис. 13. Ловушка «стульчик» для добычи горностая. 
Иллюстрация из книги С.А. Куклина (1938)

[Fig. 13. Ermine trap “stul’chik”. Picture from the book by SA Kuklin (1938)]

О.В. Толкачёв
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ка» по сравнению с давилками «Hero». Современная цельнометаллическая 
реплика «коридорчика» (рис. 14, b), по-видимому, работает лучше, чем де-
ревянный образец 1921 г.

По нашим наблюдениям, эффективность этих ловушек сопоставима с 
траповыми давилками, тем более, что вероятность поимки одного зверька 
удвоенная. К недостаткам «коридорчиков» нужно отнести их меньшую ком-
пактность и значительно большую стоимость по сравнению с давилками. 
Целесообразность их использования для оценок обилия мелких млекопита-
ющих спорна. В настоящее время в зоологических исследованиях мышелов-
ки этого типа используются крайне редко, поскольку являются нестандарт-
ным и малодоступным орудием.

Выводы

На основе проанализированной информации сделаны выводы, которые 
могут быть полезны для унификации русскоязычных и англоязычных тер-
минов, употребляемых в отношении мышеловок.

Слова давилка и плашка обозначают автоматические механические 
устройства однократного действия, предназначенные для умерщвления 
мышевидных грызунов и землероек посредством удара. Плашка, в отличие 
от давилки, всегда имеет плоское сплошное основание. Оба слова являют-
ся полным аналогом англоязычного flat snap trap или snap trap. Поскольку 
название давилка имеет более широкое значение и в научной литературе 
употребляется чаще, рекомендуется использовать именно его ради унифи-
кации.

Для указания на механизм действия давилки необходимо делать уточне-
ние: идет ли речь о «траповом» или «крючковом» варианте (давилка с крюч-
ком или давилка с трапом; snap trap with hook / treadle). 

Рис. 14. Ловушка «коридорчик»: a – из работы Б.С. Виноградова (1921); 
b – современный металлический вариант со схемой действия. 
Обозначения: 1 – крючок для приманки и установки сторожка; 

2 – сторожок; 3 – душащая рамка (фото: И.Ю. Толкачёва)
[Fig. 14. Choker trap: a - From the work of BS Vinogradov (1921); b - Modern metal version 

with action scheme. Designations: 1 - Hook for bait and installation of the locking bar; 
2 - Locking bar; 3 - Chocking frame (Photo by IYu Tolkacheva)]
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При возможности выбора предпочтение рекомендуется отдавать тра-
повым давилкам, поскольку они ближе к образцам, применяемым во всем 
мире. Кроме того, ловушки с трапом более эффективны, так как могут сра-
батывать даже без приманки.

В настоящее время название «Геро» может указывать на давилки разной 
конструкции, поэтому его дальнейшее употребление нецелесообразно.

Тип «проволочная давилка» (wire snap-trap) описывает любые давилки из 
проволоки без сплошного основания с крючковым или траповым механиз-
мом срабатывания. Ловушка «стульчик» – L-образная разновидность прово-
лочной давилки (L-shaped wire snap trap).

Ловушки-коридорчики (chokers) являются самостоятельным типом мы-
шеловок и к давилкам не относятся.

Автор признателен коллегам, помогавшим в поисках редкой литературы и обсуж-
дении рукописи, Североамериканской ассоциации коллекционеров ловушек (N.A.T.C.A.) и 
лично Тому Парру (Tom Parr) за предоставленную фотографию, канд. биол. наук М.В. Чи-
биряку за подаренную давилку Victor, которая использована в этой работе, В.Ю. Дубров-
скому за фотографию давилки «стульчик», музею ИЭРиЖ УрО РАН за предоставленный 
образец проволочной ловушки, В.Н. Большакову за образцы проволочной давилки с тра-
пом и «стульчика».
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Etymology of some names of traps applied in the studies of small mammals

Mouse-like rodents and shrews are among the traditional objects in zoological and 
ecological studies. Such work often involves capturing animals, which can be carried out 
by many methods, but the type of used tools can be only divided into three main ones: 
pitfall traps, live traps and snap traps. In the latter case, different designs of mousetraps 
are applied. This method, though not without drawbacks, is widespread because of 
its simplicity and availability. It has been used in science for more than a century, so 
many variants of snap traps have been developed to date. There are different terms for 
their designation in Russian. There is no complete correspondence between the names 
and designs of traps in Russia and abroad, which makes it difficult for researchers to 
understand each other. All this does not contribute to the standardization of the method 
and the comparability of the results obtained by different authors. The aim of this 
study was to clarify the etymology of Russian-language names and the history of the 
development of lethal traps for small rodents and shrews in zoological studies. The 
work is based on the analysis of scientific literature in Russian and in English. The 
results are presented in sections, each of which being devoted to one of the names of 
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traps (See Fig. 1-14). Although the aim of the work was to clarify the origin of Russian 
terms, their analysis in isolation from the rest of the world was absolutely impossible. 
Therefore, the results include both Russian-language and the related English-language 
words: “myshelovka” [mouse trap], “plashka” [flat snap trap], “davilka” [flat snap trap], 
“gil’otinka” [guillotine], “Gero” [Hero trap], “koridorchik” [choker].The meaning of 
some Russian names of mousetraps found in zoological publications is not obvious to 
English-speaking readers without special explanations that are given in this work.

Parallels in the evolution of mousetrap design in Russia and other countries were 
revealed. Facts of borrowing and russification of English names were discovered. 
Conclusions were made aimed at the unification of terms and designs of traps used 
in Russian zoological works. The words “davilka” and “plashka” denote automatic 
mechanical devices of single action designed to catch rodents and shrews by a strike. Both 
words are a complete analogue of the English “flat snap trap” or “snap trap”. Since the 
name “davilka” has a broader meaning and is used more often in the scientific literature in 
Russian, it is recommended to use it for the sake of unification. To indicate the mechanism 
of action of the “davilka”, it is necessary to clarify whether it is a snap trap with a hook or 
a snap trap with a treadle as a trigger. When it is possible to choose, it is recommended to 
give preference to the snap trap with a treadle, as it is closer to the samples used worldwide. 
In addition, traps with a treadle are more effective, as they can work even without bait. 
Currently, the name “Gero” (Hero trap) may indicate snap traps of different designs, so its 
further use is impractical. The “stul’chik” trap is an L-shaped variety of a wire snap trap. 
The trap “koridorchik” (choker) is an independent type of mousetrap and does not belong 
to the kind of “davilka” (snap trap). In most Russian works published in English, lethal 
mechanical mousetraps are called “snap trap” regardless of the design features. The paper 
systematizes the Russian names of lethal mechanical mousetraps taking into account their 
designs and classification used in English-language scientific works. Depending on the 
type of traps, Russian researchers are encouraged to employ the following terms: “flat 
snap trap with a treadle” (See Fig. 7), “flat snap trap with a hook” (See Fig. 10), “wire 
snap trap with a treadle” (See Fig. 12b), “wire snap trap with a hook” (See Fig. 12a) and 
“L-shaped wire snap trap” (See Fig. 11).

The paper contains 14 Figures and 56 References.
Key words: mousetrap; snap trap; guillotine; Gero (Hero) trap; small mammals; 

rodents.
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Влияние длительности ультразвукового 
воздействия на состояние микроциркуляторного 

русла и системы гемостаза у крыс

С помощью ультразвукового воздействия с частотой 25 кГц, силой 
7,73±0,03 Вт/см² и уровнем звукового давления 89,0 дБ моделировали 
состояние неизбегаемого стресса у крыс. В качестве критериев развития 
психоэмоционального стресса использовались показатели микроциркуляции и 
гемостаза. Установлено, что 24-часовая и 7-дневная экспозиции ультразвука 
вызывали у опытных крыс состояние стресса, выражавшееся в формировании 
спазма сосудов микроциркуляторного русла, повлекшего за собой развитие 
ишемии тканей. Кроме того, выявлена вторичность сдвигов показателей 
гемостаза по отношению к изменениям микроциркуляторного русла, также 
демонстрирующих развитие стресс-реакции, подтвержденной данными 
по увеличению концентрации в крови адренокортикотропного гормона 
(АКТГ), кортизола и результатами изменения поведенческих реакций в тесте 
«Открытое поле». У крыс, подвергшихся однодневной экспозиции ультразвуком, 
показатели гемостаза отреагировали более выраженными отклонениями по 
сравнению с таковыми после семидневного воздействия, что свидетельствует 
о формировании адаптации в ответ на длительное действие стрессора. Таким 
образом, полученные результаты исследования могут свидетельствовать о том, 
что диагностика параметров системы микроциркуляции и гемостаза является 
чувствительным способом оценки состояния психоэмоционального стресса. 

Ключевые слова: психоэмоциональный стресс; ультразвуковое воздействие; 
микроциркуляторное русло; система гемостаза; тромбоэластометрия.

Введение

Одним из основных стрессорных факторов, воздействующих на челове-
ка в современном обществе, является ситуация хронической информацион-
ной неопределенности, вызывающая у него депрессивно-подобное состоя-
ние, играющее существенную роль в формировании психоэмоционального 
стресса [1]. Среди возможных носителей информации следует выделить 
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ультразвуковые волны, представляющие собой упругие звуковые колебания 
высокой частоты (свыше 20 кГц), обладающие материальными свойствами 
и несущие определенную энергию [2]. Ультразвук способен вызывать в ор-
ганизме человека нарушения гемодинамики в микроциркуляторном русле и 
показателях системы гемостаза.

В этой связи перспективным представляется изучение воздействия на 
лабораторных животных ультразвуковых волн переменных частот, являю-
щихся у грызунов средством зоосоциальной коммуникации. Кроме того, вы-
явлено, что у животных, способных воспринимать ультразвуковые волны, 
этот фактор вызывает еще и психоэмоциональный стресс. Так, излучатели 
с частотой 35, 38, 40 и 50 кГц раздражали и демобилизовали крыс [3]. Уста-
новлено, что колебания с частотой волн 22–25 кГц издаются животными 
при наличии источника опасности, после поражения в схватке, при болевом 
воздействии [4]. Ситуацию массированного неизбегаемого потока информа-
ции можно смоделировать воздействием ультразвукового излучения разной 
частоты, которое будет вызывать у крыс состояние стресса. В условиях же 
длительной экспозиции у животных возможно развитие депрессивно-подоб-
ного состояния [1].

Стрессорное воздействие за счет значительного повышения уровня ка-
техоламинов в крови вызывает сужение сосудов и может приводить к раз-
витию нарушений в системе микроциркуляции. Тем не менее вопросы па-
тогенетического влияния стресса на сердечно-сосудистую систему до конца 
не изучены. Неблагоприятное воздействие факторов риска сердечно-сосу-
дистых заболеваний, согласно современным представлениям, реализуется 
через нарушение функции сосудистого эндотелия [5]. В ранние сроки дей-
ствия стрессоров происходит формирование эндотелиальной дисфункции, 
приводящей, например, в средних сосудах мышечного типа мозга человека 
к повышению сосудистого тонуса и увеличению периферического сопро-
тивления [6].

Однако возникновение острой ишемии ткани зависит не только от со-
стояния нейрогуморальной регуляции сосудистого тонуса, но и от реоло-
гических свойств крови, во многом определяемых системой гемостаза. По-
следняя является одной из наиболее реактивных систем организма, а важная 
роль гемостазиологических параметров в процессах адаптации к действию 
стрессорных факторов не вызывает сомнения [7]. Современный интеграль-
ный метод тромбоэластометрии, применяемый в рамках эксперименталь-
ных исследований, позволяет оценить формирование и последующий лизис 
фибринового сгустка; обнаруживает как гипо-, так и гиперкоагуляционные 
состояния; является надежным экспресс-тестом для диагностики гиперфи-
бринолиза [8] и венозного тромбоэмболизма [9].

В настоящее время актуальными являются научные исследования, на-
правленные на поиск возможных предикторов развития сердечно-сосуди-
стых заболеваний и их осложнений. В этой связи перспективным является 
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изучение роли показателей микроциркуляции и гемостаза в качестве крите-
риев развития психоэмоционального стресса.

Цель работы – оценить влияние длительности ультразвукового воздей-
ствия на состояние микроциркуляторного русла и системы гемостаза у крыс.

Материалы и методики исследования

Исследования выполнены на 42 здоровых крысах-самцах линии Wistar 3-ме-
сячного возраста с массой тела 250±20 г. Животные были разделены на три груп-
пы – 1 контрольную (Контроль) и 2 опытные, по 14 крыс в каждой. Животные 
получены из центрального вивария Алтайского государственного медицинского 
университета (г. Барнаул) и до начала экспериментов находились на карантине в 
течение 2 нед. Животные содержались при естественном освещении в клетках 
размером 57×37×20 см, изготовленных из крупноячеистой проволоки, на стан-
дартном рационе со свободным доступом к пище и воде. Температура воздуха 
в помещении составляла +22,5±0,2°С, атмосферное давление – 101,3±9,3 кПа и 
плотность воздуха – 1,19 ±0,03 кг/м³. Излучатели ультразвуковых волн уста-
навливали в вертикальной позиции на расстоянии 10 см с двух сторон от 
боковых стенок клетки и оставляли их в выключенном состоянии для кон-
трольных животных (Контроль). Первую группу опытных животных (Груп-
па 1) подвергали ультразвуковому воздействию с 24-часовой экспозицией, 
вторую (Группа 2) – 7-дневной экспозиции с помощью генератора-репел-
лента «Филин» (НПП «ДонКонт», Россия). Исследование параметров воз-
действия воздушного ультразвука от генератора проводили с помощью ат-
тестованного в метрологическом плане шумомера-виброметра анализатора 
спектра «Экофизика-110А» с ультразвуковым микрофоном (внесен в реестр 
средств измерений Российской Федерации с регистрационным номером 
48906-12, свидетельство о государственной поверке № 465699, действитель-
но до 04.03.2020 г.) на частоте 25 кГц в режиме «Ультразвук – 40К». Микро-
фон измерителя ультразвуковых колебаний располагали внутри клетки и 
ориентировали в сторону генератора «Филин». Уровень звукового давления 
составлял 89,0 дБ, плотность потока мощности или сила ультразвуковых ко-
лебаний – 7,73±0,03 Вт/см² [10].

После прекращения воздействия исследовали показатели микроциркуля-
торного русла с использованием метода лазерной допплеровской флоуметрии 
(ЛДФ) с анализом амплитудно-частотного спектра колебаний кровотока на ап-
парате ЛАКК-02 (НПО «Лазма», Россия). Головка оптического зонда фиксирова-
лась в области основания хвоста животного. Длительность записи ЛДФ-граммы 
составляла 5 мин. Регистрировались основные параметры микроциркуляции, а 
также проводился анализ амплитудно-частотного спектра колебаний кровотока в 
полосе частот от 0,005 до 3 Гц. В этой полосе формировалось четыре неперекры-
вающихся частотных диапазона, позволяющих оценить состояние «активных» и 
«пассивных» звеньев регуляции микрокровотока.

Влияние длительности ультразвукового воздействия 
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Уровень кортизола и АКТГ в крови определяли методом иммунофермент-
ного анализа (ИФА) на анализаторе Immulite («DPS Cirrus Inc.», США) [11]. 

Для оценки системы гемостаза использовали интегральный метод ис-
следования – тромбоэластометрия. Тромбоэластометрию проводили на при-
боре «Rotem» («Pentapharm GmbH», Германия) с использованием реагента 
«Natem», в состав которого входит хлорид кальция [12]. 

В ходе расшифровки тромбоэластограммы учитывали следующие пока-
затели [8]:

CT (coagulation time) – время коагуляции (время от добавления старто-
вого реагента до начала формирования тромба). Удлинение CT может быть 
результатом недостатка факторов свертывания крови или избытка гепарина. 
Укорочение CT свидетельствует о гиперкоагуляции [13].

CFT (clot formation time) – время начала образования сгустка. Изменение 
этого показателя зависит от содержания тромбина и фибриногена. В этот 
промежуток времени образовавшийся тромбин переводит фибриноген в фи-
брин. Удлинение CFT, как правило, вызвано нарушением функции и низким 
содержанием тромбоцитов, нарушениями полимеризации фибрина или де-
фицитом фибриногена. По-видимому, в этой фазе также участвует фактор 
XIII. Укорочение CFT указывает на гиперкоагуляцию [14, 15].

Угол альфа – угол, построенный по касательной к тромбоэластограмме 
из точки начала образования сгустка, выражается в градусах. Отображает 
скорость роста фибриновой сети и ее структурообразование, характеризует 
уровень фибриногена.

MCF (maximum clot firmness) – максимальная твердость сгустка. Являет-
ся самой большой вертикальной амплитудой графика. Она отражает абсо-
лютную прочность фибрина и тромбоцитов тромба. Низкий MCF является 
показателем уменьшения количества тромбоцитов или их функции, а также 
снижения уровня фибриногена или нарушения полимеризации фибрина или 
низкой активности фактора XIII. Механически слабый сгусток представляет 
собой серьезный риск развития кровотечения.

ML (maximum lysis) – максимальный лизис. Представляет собой разницу 
между максимальной амплитудой и наименьшей амплитудой, полученной 
после достижения максимума.

А10 – описывает плотность сгустка (или амплитуду), полученную через 
10 мин и дает прогноз по ожидаемой плотности MCF на более ранней стадии.

Использование крыс в экспериментах осуществлялось в соответствии с 
требованиями Европейской конвенции «О защите позвоночных животных, 
используемых для экспериментальных или иных научных целей» (Страс-
бург, 1986) и Директивами 86/609/EEC [16]. Обезболивание и умерщвление 
животных проводили в соответствии с Правилами проведения работ с ис-
пользованием экспериментальных животных.

Статистический анализ проведен с использованием пакета прикладных 
программ StatSoft STATISTICA 10.0. Статистическую значимость различий 
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(p<0,05) оценивали при помощи непараметрического U-критерия Манна–
Уитни, так как признаки не подчинялись нормальному распределению. 

Результаты исследования и обсуждение

В рамках научного направления по изучению влияния различных стрес-
сорных факторов на человека особое внимание уделяется поиску способов 
формирования адаптивных резервов организма. С этой точки зрения фак-
торы, вызывающие психоэмоциональный стресс, являются объектом повы-
шенного интереса у исследователей, так как достаточно распространены в 
условиях техногенной среды обитания человека. 

В настоящем исследовании проведен сравнительный анализ воздействия 
различной длительности ультразвуковых волн, распространяющихся в воз-
душной среде, на крыс линии Wistar. Как уже было установлено и описано 
нами ранее, 24-часовая экспозиция ультразвука первично вызывала у опыт-
ных крыс выраженные нарушения в зоне микроциркуляции в виде вазокон-
стрикции и снижения дилатационного резерва, а вторично – значительные 
неблагоприятные сдвиги в системе гемостаза (гиперкоагуляцию, угнетение 
антикоагулянтной и фибринолитической активности плазмы крови), что 
является признаками развития стресса [17]. Развитие стресс-реакции под-
тверждено статистически значимым повышением в крови этих животных 
концентрации адренокортикотропного гормона (АКТГ) и кортизола. Так, 
концентрация АКТГ выросла на 227% (р=0,001), а кортизола – на 37% 
(р=0,01). Кроме того, как показано в ранее опубликованных результатах ис-
следования (тест «Открытое поле»), для 90% протестированных крыс уль-
тразвуковое облучение представляло собой стресс, затронувший отдельные 
элементы их поведения [18].

С точки зрения моделирования хронического воздействия определенный 
интерес представляет изучение влияния 7-дневной экспозиции стрессорно-
го фактора, так как в исследованиях А.В. Горловой с соавт. [1] выявлено, что 
хроническое воздействие ультразвука переменных частот формирует ситуа-
цию хронического неизбегаемого стресса и приводит к развитию депрессив-
но-подобного состояния у крыс.

Согласно полученным в нашей лаборатории данным, 24-часовая и 7-днев-
ная экспозиции ультразвука вызывали у опытных крыс однонаправленные 
изменения в микроциркуляторном русле – достоверное снижение исследуе-
мых активных и пассивных факторов модуляции кровотока по сравнению с 
контрольными животными (табл. 1).

О развитии вазоконстрикции у опытных животных при действии стрес-
сора говорит снижение активных факторов – показателей микроциркуляции 
и флакса на 66 и 68% (Группа 1) и на 32 и 63% соответственно (Группа 2), 
характеризующих роль миогенного компонента как причины повышения 
значения пристеночного напряжения сдвига. 
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Таблица 1 [Table  1]
Изменение показателей микроциркуляции у контрольных 

(Контроль) и опытных животных после
24-часового (Группа 1) и 7-дневного (Группа 2) ультразвукового воздействия

[Changes in microcirculation parameters in control (Control) and experimental ani-
mals after 24 hours (Group 1) and 7 days (Group 2) of ultrasound exposure]

Показатели
[Parameters]

Контроль
[Control],
(n=14)

Группа 1 [Group 1], 
(n=14)

Группа 2 [Group 2], 
(n=14)

Показатель микро-
циркуляции, пф. ед.
[Microcirculation 
index, pf units]

7,5 [5,8–8,7]
2,5 [1,8–5,9]

p1=0,002
(∆1-66%)

5,1 [3,6–6,0]
p1=0,01

(∆1-32%)
p2=0,14

Флакс, пф. ед.
[Flax, pf units] 4,1 [3,3–4,6]

1,3 [0,9–1,8]
p1=0,0001
(∆1-68%)

1,5 [1,2–1,7]
p1=0,0001
(∆1-63%)

p2=0,6
Эндотелиальные 
волны (VLF), пф. ед.
[Endothelial 
waves, pf units]

8,8 [5,9–11,8]
2,2 [1,6–5,2]

p1=0,001
(∆1-75%)

3,2 [2,5–3,9]
p1=0,003
(∆1-63%)

p2=0,3
Вазомоторные 
волны (LF), пф. ед.
[Vasomotor waves, 
pf units]

9,8 [6,1–11,6]
2,1 [1,5–3,8]
p1=0,0001
(∆1-78%)

2,5 [2,2–3,1]
p1=0,003
(∆1-74%)

p2=0,6
Дыхательные волны 
(HF1), пф. ед.
[Respiratory 
waves, pf units]

4,9 [2,4–6,9]
1,5 [1,3–1,6]
p1=0,0001
(∆1-69%)

1,4 [0,9–2,2]
p1=0,009
(∆1-71%)

p2=0,9

Пульсовые вол-
ны (CF), пф. ед.
[Pulse waves, pf units]

2,4 [1,5–3,2]
0,6 [0,45–0,62]

p1=0,0001
(∆1-75%)

0,5 [0,26–0,65]
p1=0,001
(∆1-79%)

p2=0,6
Примечание. Результаты представлены в таблице в виде (m [25–75%]), где m – медиана 
в выборочной совокупности; [25–75%] – 25-й и 75-й перцентиль; ∆1 –  статистически 
значимая разница групп опытных животных (Группа 1) и (Группа 2) с контрольными 
животными (Контроль) при p<0,05; р1 – уровень статистической значимости различий 
опытных групп с контрольными животными; р2 – уровень статистической значимости 
различий опытных групп между собой; пф. ед. – перфузионные единицы; n – количество 
животных в исследуемой группе.
[Note. The results are presented in the table in the form (m [25-75%]), where m - The median in the 
sample; [25-75%] - 25th and 75th percentile; ∆1 - Statistically significant difference between groups of 
experimental animals (Group 1) and (Group 2) with control animals (Control) at p<0.05; p1 - The level of 
statistical significance of differences between experimental groups and control animals; p2 - The level of 
statistical significance of differences between experimental groups; Pf units - Perfusion units; n - Number 
of animals in the study group].

В таких сдвиговых потоках необходимо учитывать взаимодействие тром-
боцитов с эритроцитами. В экспериментах in vivo, выполненных на белых 
крысах в условиях иммобилизационного стресса, показано усиление экс-
прессии на мембранах эритроцитов бета-адренорецепторов и снижение 
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осмотической резистентности эритроцитов. Индуцированная адреналином 
агрегация эритроцитов повышает взаимодействие последних с активиро-
ванными тромбоцитами, увеличивая тем самым риск развития микроцирку-
ляторных и тромботических осложнений [19]. При травме сосуда около 1% 
наименее стойких эритроцитов вытекающей крови разрушается, что способ-
ствует образованию тромбоцитарной пробки и фибринового сгустка [20].

Тромбообразование внутри сосуда ведет к нарушению кровотока и трофики 
жизненно важных органов и тканей и как следствие к развитию большого ко-
личества заболеваний, например: инфаркт миокарда, тромботический инсульт, 
легочная эмболия. Применение метода тромбоэластометрии позволяет просле-
дить картину свертывания крови от начала коагуляции до процесса фибрино-
лиза с определением вязкоупругих свойств сгустка в цельной крови. Долгое 
время роль эритроцитов в формировании тромбов считалась пассивной, при 
этом рассматривалось только их влияние на реологию [21]. При исследовании 
же гемостазиологических параметров методом тромбоэластометрии необхо-
димо учитывать, что активация тромбоцитарного звена гемостаза в сочетании 
с повышенной агрегацией эритроцитов, которая усиливает вязкость крови и 
уменьшает ее текучесть, могут рассматриваться как взаимодополняющие зве-
нья, усугубляющие сосудистую патологию [22]. Подтверждением этого служат 
данные об ухудшении деформационных свойств эритроцитов, интенсифика-
ции агрегатообразования с формированием патологических агрегатов при ар-
териальной гипертонии. Для небольших кровеносных сосудов и мест сужения 
сосудистого русла, где размеры форменных элементов становятся сопостави-
мыми с геометрией потока, справедливо утверждение, что динамика тромбо-
цитов, их адгезия и агрегация в кровеносном сосуде постоянно находятся под 
влиянием гораздо более многочисленных эритроцитов [22]. В таких областях 
русла для прогнозирования процессов разрабатываются математические моде-
ли, показавшие, что эритроциты, вероятно, не могут сильно повлиять на уже 
сформировавшийся тромб, однако их присутствие может изменить гемодина-
мику и транспорт тромбоцитов к поврежденной стенке сосуда [23], усиливаю-
щийся при увеличении гематокрита [24].

В настоящее время установлена взаимосвязь психоэмоциональных 
факторов с нарушением функционального состояния эндотелия. Психо-
эмоциональный стресс приводит к активации гипоталамо-гипофизарно-
надпочечниковой системы, симпатоадреналовой системы, гиперсекреции 
провоспалительных цитокинов, что способствует развитию у пациентов эн-
дотелиальной дисфункции (ЭД) [25]. Формирующаяся ЭД в результате нару-
шения баланса в продукции вазорегулирующих факторов эндотелием сосу-
дов связана, прежде всего, со снижением биодоступности эндотелиального 
оксида азота (NO). В ранние сроки действия стрессоров снижается секреция 
вазодилататора NO и растет продукция вазоконстриктора эндотелина-1.

Полученные нами данные свидетельствуют в пользу развития эндотели-
альной дисфункции у крыс из опытных групп, так как в условиях постоянно 
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повышенного пристеночного напряжения сдвига функциональный резерв 
эндотелия истощается. Уменьшение притока крови в микроциркулятор-
ное русло у опытных животных зарегистрировано на основании снижения 
амплитуды эндотелиальных волн на 75 и 63% в опытных группах 1 и 2 и 
снижение амплитуды вазомоторных волн на 78 и 74% соответственно, что 
неизбежно приводит к развитию стаза и нарушению метаболизма тканей за 
счет шунтирования кровотока. По данным И.С. Луцкого [6], полученным 
при исследовании гемодинамики мозга человека, уже на начальном этапе 
влияния хронического психоэмоционального напряжения развивающаяся 
на фоне дисбаланса вазорегулирующих факторов ЭД оказывает стимулиру-
ющее действие на процессы ремоделирования сосудов. В крупных сосудах 
эластического типа ремоделирование приводит к утолщению интимо-ме-
дийных структур, а в средних сосудах мышечного типа – к повышению со-
судистого тонуса, увеличению периферического сопротивления и как след-
ствие снижению линейной скорости кровотока.

В пользу повышения тонуса резистивных сосудов и градиента артерио-
венозного давления говорит и снижение пассивных факторов модуляции 
кровотока у животных в опытных группах 1 и 2: пульсовых волн (на 75 и 
79%) и дыхательных волн (на 69 и 71%). Наблюдаемая нами совокупность 
изменений активных и пассивных факторов у опытных крыс в обеих груп-
пах доказывает сформировавшийся спазм сосудов микроциркуляторного 
русла, приводящий к обеднению нутритивного кровотока, развитию ише-
мии тканей и снижению показателя перфузии. Вазоконстрикторный эффект, 
полученный в нашей работе, скорее, развился по причине стрессорного воз-
действия, а не в результате прямого действия ультразвуковых волн, посколь-
ку при короткой длине волны ультразвука через границу воздух–биологи-
ческие ткани проходит всего лишь около 0,1% энергии. В биологических 
тканях существует линейная зависимость поглощения УЗ от частоты в связи 
с большой неоднородностью тканей. В нашем эксперименте использовалось 
излучение низкой частоты, поэтому возможно предположить слабое его по-
глощение тканями [26].

Динамика изменения показателей гемостаза, исследованных методом 
тромбоэластометрии, представлена в табл. 2.

У животных в опытной группе 1 отсутствовали статистически значи-
мые изменения времени коагуляции на начальном этапе свертывания (CT) 
(р=0,3), хотя, по данным коагуляционных тестов, мы наблюдали гиперкоагу-
ляцию по внешнему пути плазменного гемостаза и на его конечных этапах 
[17]. В опытной Группе 2 наблюдалось удлинение СТ на 36,8% (р=0,01); 
подобное изменение времени коагуляции может быть результатом недостат-
ка факторов свертывания крови [8] или сдвигом баланса в системе актива-
торы–ингибиторы в пользу последних. Сопоставление гемокоагуляционных 
сдвигов при воздействии стрессорных факторов любой природы выявило 
общие черты: первоначальное появление гиперкоагулемических и лишь за-
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тем гипокоагулемических изменений, например, при гипертермическом воз-
действии [27]. При исследовании состояния коагуляционного гемостаза в 
ходе воздействия гиперкапнической гипоксии первичной реакцией системы 
также зафиксирована гиперкоагуляция, однако более длительное воздей-
ствие приводило к развитию гипокоагуляционных сдвигов [28].

Таблица 2 [Table  2]
Изменение показателей гемостаза у контрольных 

(Контроль) и опытных животных после 24-часового
(Группа 1) и 7-дневного (Группа 2) ультразвукового воздействия

[Changes in hemostasis parameters in control (Control) 
and experimental animals after 24 hours (Group 1)

and 7 days (Group 2) of ultrasound exposure]

Показатели
[Parameters]

Контроль
[Control],
(n=14)

Группа 1 [Group 1], 
(n=14)

Группа 2 [Group 2], 
(n=14)

Время коагуляции, с
[Coagulation 
time (CT), s]

180,5 
[165,75–202,25]

204,5 [171,5–225,25]
р1=0,3

247,0 [194–251]
р1=0,01

(∆1+36,8%)
р2=0,1

Время начала об-
разования сгустка, с
[Clot formation 
time (CFT), s]

76,0 [63,25–106,5]
133,0 [91,5–159,75]

р1=0,009
(∆1+75%)

64,0 [49–87]
р1=0,5

р2=0,006
(∆2-51,8%)

Угол альфа, градус
[Alpha angle 
(ALP), degree]

72,0 [68,25–76,5]
66,5 [63,0–71,5]

р1=0,013
(∆1-7,6%)

78,0 [73–80]
р1=0,1

р2=0,008
(∆2+17,2%)

Максимальная твер-
дость сгустка, мм
[Maximum clot firm-
ness (MCF), mm]

68,0 [62,0–69,5] 69,0 [66,25–70,75]
р1=0,2

70,0 [64–72]
р1=0,1
р2=0,5

Максимальный лизис
[Maximum 
lysis (ML)], %

4,0 [1–7,5]
0,0 [0–0]
р1=0,007

(∆1-100%)

1,0 [0–1]
р1=0,007
(∆1-75%)

р2=0,1
Плотность сгустка 
через 10 минут, мм
[Clot density after 
10 minutes (A10), mm]

39,5 [12,75–49,5]
58,0 [52,5–61,75]

р1=0,002
(∆1+46,8%)

64,0 [57–67]
р1=0,0008
(∆1+62%)

р2=0,1
Примечание. Результаты представлены в таблице в виде (m [25–75%]), где m – медиана в вы-
борочной совокупности; [25–75%] – 25-й и 75-й перцентиль; ∆1 и ∆2 – статистически значи-
мая разница групп опытных животных (Группа 1) и (Группа 2) с контрольными животными 
(Контроль) и между собой при p<0,05; р1 – уровень статистической значимости различий 
опытных групп с контрольными животными; р2 – уровень статистической значимости раз-
личий опытных групп между собой; n – количество животных в исследуемой группе.
[Note. The results are presented in the table in the form (m [25-75%]), where m - The median in the sample; 
[25-75%] - 25th and 75th percentile; ∆1 and ∆2 - Statistically significant difference between groups of 
experimental animals (Group 1) and (Group 2) with control animals (Control) and between experimental 
groups at p<0.05; p1 - The level of statistical significance of differences between experimental groups and 
control animals; p2 - The level of statistical significance of differences between experimental groups; n - 
Number of animals in the study group].
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Отсутствие достоверного изменения показателя максимальной твердо-
сти сгустка (MSF) в обеих опытных группах указывало на стабильность ко-
личества тромбоцитов с сохранением их способности к агрегации.

Увеличение времени формирования сгустка (CFT) в крови опытных жи-
вотных Группы 1 на 75% (р=0,009) в комплексе со снижением значений угла 
альфа (ALP) на 7,6% (р=0,013) демонстрировало нарушение процесса по-
лимеризации фибрина, одной из причин которого может быть дефицит фи-
бриногена, формирующийся из-за расходования последнего на образование 
тромба. Наряду с этим, в опытной Группе 2 статистически значимого из-
менения CFT и ALP в крови животных не зафиксировано. Полученные нами 
результаты говорят в пользу предположения, что 7-дневное ультразвуковое 
воздействие не вызывало нарушения процесса полимеризации фибрина 
либо дефицитного состояния тромбоцитов или фибриногена, что подтверж-
дается также ростом амплитуды плотности сгустка на 10-й мин от начала его 
образования (А10) на 62%.

Установлено, что после 24-часовой и 7-дневной экспозиции наблюдалось 
уменьшение показателя максимального лизиса (ML) на 100 и 75% по срав-
нению с контролем, свидетельствующее об угнетении фибринолитической 
активности. Сниженный фибринолитический потенциал, проявляющий-
ся в удлинении времени лизиса сгустка, представляет собой фактор риска 
венозной тромбоэмболии, а также артериального тромбоза [29]. Нашими 
исследованиями ранее установлено, что по окончании однократного гипо-
термического воздействия методом тромбоэластометрии зафиксирован ги-
перкоагуляционный сдвиг на фоне выраженного угнетения активности фи-
бринолитической системы [30], что подтверждает развитие стресс-реакции 
у крыс при действии стрессорного фактора, зафиксированное и в нашем ис-
следовании [17].

Результаты представленного нами исследования 7-дневной экспозиции 
ультразвука согласуются с результатами влияния 7-дневного гипертермиче-
ского воздействия на крыс, в котором отмечены аналогичные реакции: гипо-
коагуляция и угнетение фибринолитической активности плазмы крови при 
неизмененной концентрации фибриногена [27]. Однако необходимо отметить, 
что в опытной Группе 2 мы получили меньшую выраженность снижения по-
казателя максимального лизиса по сравнению с опытной Группой 1. Такие 
данные в совокупности с отсутствием признаков нарушения процесса поли-
меризации фибрина и ростом амплитуды плотности сгустка на 10-й мин от 
начала его образования у опытных крыс после 7-дневной экспозиции ультра-
звука, по-видимому, свидетельствуют о тенденции к постепенной стабили-
зации показателей системы гемостаза. Из вышеизложенного можно сделать 
заключение, что изменения микроциркуляторного русла в ответ на 7-днев-
ное воздействие ультразвука сопровождаются не столь значительными сдви-
гами гемостазиологических параметров, как показано в исследованиях вли-
яния 24-часовой экспозиции, вызывающей стресс-реакцию.
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Заключение

Настоящее исследование показало, что ультразвуковое воздействие низ-
кой частоты вызывает развитие стресс-реакции у крыс, подтвержденное 
повышением концентрации в крови гормонов АКТГ и кортизола, а также 
результатами изменения поведенческих реакций в тесте «Открытое поле». 
Изменения микроциркуляторного русла в ответ на психоэмоциональный 
стресс, смоделированный ультразвуковым воздействием, имели одинако-
вую направленность и выраженность у опытных крыс как после суточного, 
так и 7-дневного воздействия стрессора. Отклонения гемостазиологических 
параметров от нормы, имеющие вторичный характер, также подтвержда-
ют развитие стресс-реакции. Таким образом, показано, что ультразвуковое 
воздействие моделирует состояние хронического неизбегаемого стресса у 
опытных животных, а высокая чувствительность к стрессорному воздей-
ствию и доступность лабораторной диагностики микроциркуляторных и 
гемостазиологических показателей позволяют использовать их для оценки 
состояния психоэмоционального стресса и адаптированности организма. 
Возвращение некоторых параметров системы гемостаза в ответ на 7-днев-
ное стрессорное воздействие к показателям, характерным для контрольных 
животных, может быть расценено как проявление начальных этапов адапта-
ции к стрессорному фактору.
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Effect of ultrasound exposure duration on the state 
of microcirculation and hemostasis system in rats

In modern society, people are often subjected to chronic unavoidable stress 
provoking depressive-like states that play a significant role in the formation mechanisms 
of psycho-emotional stress. In view of this, the need to create an experimental model 
of psycho-emotional stress as a cause of cardiovascular disease development arose. By 
means of ultrasound waves which cause the depressive-like state in animals, it is possible 
to create such model as long as ultrasound has material properties and certain energy. We 
used the parameters of microcirculation and hemostasis as criteria for psycho-emotional 
stress development. Stress stimulation results in vasoconstriction and can be associated 
with the development of microcirculatory disorders due to a significant increase in blood 
levels of catecholamines. The development of acute tissue ischemia depends both on the 
state of neurohumoral regulation of vascular tone, and on the rheological blood properties. 
Hemostasis system is one of the most reactive body systems, and hemostasiological 
parameters play an important role in the process of adaptation to the effect of stress 
factors. Currently, studies aimed at finding possible predictors of cardiovascular diseases 
and their complications are relevant. In this regard, it seems promising to study the role 
of microcirculatory and hemostasis parameters as criteria for psycho-emotional stress 
development. The aim of this research was to assess the effect of ultrasound exposure 
duration on the state of microcirculation and hemostasis system in rats.

The study was performed on 42 Wistar male rats divided into three groups: 1 control 
group and 2 experimental groups subjected to a 24-hour (Group 1) and a 7-day (Group 
2) ultrasound exposure using a repellent-generator “Filin” (SPE “DonKont” Ltd., 
Russia) at a frequency of 25 kHz. Emitters were installed in a vertical position at a 
distance of 10 cm on both sides of the side cell walls made of coarse-meshed wire. The 
microphone of the ultrasonic vibration meter was located inside the cell and oriented 
towards the generator “Filin”. The sound pressure level was 89.0 dB and the power 
flow density was 7.73±0.03 W/cm2. After exposure termination, microcirculation 
parameters were studied by laser Doppler flowmetry (LDF) method with analysis of 
the amplitude-frequency spectrum of blood flow oscillations by LAKK-02 apparatus 
(SPE “LAZMA” Ltd., Russia). The optical probe was fixed at the base of the animal’s 
tail. The recording duration of LDF-gram was 5 minutes. The main microcirculation 
parameters were recorded, and the analysis of the amplitude-frequency spectrum of 
blood flow oscillations in the frequency range of 0.005 to 3 Hz was conducted. Four 
non-overlapping frequency ranges were formed in this range that allowed to estimate 
the state of “active” and “passive” links of micro-blood flow regulation. Blood levels of 
ACTH and cortisol were determined by enzyme immunoassay (EIA). The hemostasis 
system was assessed by an integral method, thromboelastometry. Thromboelastometry 
was performed by the “Rotem” device (“Pentapharm GmbH”, Germany) using the 
“Natem” reagent which includes calcium chloride. The statistical significance was 
assessed using the non-parametric Mann-Whitney U-test. The use of rats in experiments 
was carried out in accordance with the requirements of the European Convention for the 
Protection of Vertebrate Animals used for Experimental and other Scientific Purposes 
(Strasbourg, 1986).

In this research we revealed that in experimental rats, the 24-hour ultrasound 
exposure, primarily, caused significant disorders in microcirculation area in the form 
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of vasoconstriction and dilation reserve reduction, and, secondly, it led to significant 
adverse changes in the hemostasis system that is a sign of stress. Evidence of the 
development of stress reaction was significantly increased concentration of ACTH by 
227% (p=0.001) and cortisol by 37% (p=0.01) in the blood of these animals and the test 
results of the animals according to the “Open Field” method. A statistically significant 
decrease in the studied active factors of blood flow modulation, microcirculation and 
flax rates (by 66% and 68%), that characterize the role of the myogenic component 
as a reason of increased value of the wall shear stress was observed. The reduction 
of passive factors, pulse and respiratory waves, was also obtained. In experimental 
rats after the 24-hour ultrasound exposure a drop by 75% and 69% in the parameters 
was recorded compared to the control animals, and in the 7-day exposure group it 
was by 79% and 71% (See Table 1). In summation, these changes prove a formed 
spasm of microcirculation vessels. Reduction of blood flow into microcirculation 
in experimental animals of both groups was registered on the basis of reducing the 
amplitude of endothelial waves (by 75 and 63%) and vasomotor waves (by 78 and 74%) 
which inevitably leads to the development of stasis and disruption of tissue metabolism 
due to a blood flow bypass. Unidirectional changes in microcirculation in rats of the 
two experimental groups were accompanied by secondary changes in the hemostasis 
system. Based on the analysis of deviations of hemostasiological parameters from the 
control values, stress reaction development was recorded in rats exposed to the 24-hour 
ultrasound and the tendency of smoothing the deviations of hemostasis parameters after 
the 7-day exposure (See Table 2) was observed. We found that after the 24-hour and 
the 7-day exposures there was a decrease in the maximum lysis (ML) by 100 and 75% 
compared with the control which indicates the inhibition of fibrinolytic activity and 
represents a risk factor for venous thromboembolism and arterial thrombosis. Lower 
evidence of the decline in ML after the7-day exposure to stress factors together with 
the absence of signs of infringement of fibrin polymerization process and the growth 
of the clot density amplitude in the 10th minute after the beginning of its formation 
shows a tendency towards the gradual normalization of the hemostatic system. Thus, 
ultrasound exposure simulates the state of chronic unavoidable stress in experimental 
animals. The state of psycho-emotional stress is confirmed by the data on the increased 
concentration of hormones (ACTH and cortisol) in blood as well as by the results of 
testing on animals using the “Open Field” method. The study results indicate that the 
diagnosis of the microcirculation and hemostasis parameters is a sensitive way to assess 
the development of psycho-emotional stress and organism adaptedness. The return of 
some parameters of the hemostasis system in response to the 7-day stress exposure 
compared to the 24-hour exposure to the indicators specific for control animals can be 
regarded as a manifestation of the initial stages of adaptation to the stress factor.

The paper contains 2 Tables and 30 References.
Key words: psycho-emotional stress; ultrasound exposure; microcirculation; 

hemostasis system; thromboelastometry.
The authors declare no conflict of interest. 
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Электрическое поле сердца человека в период реполяризации 
желудочков при острой нормобарической гипоксии 

до и после курса интервальной гипоксической тренировки
Исследование выполнено в рамках НИР ОСК ФИЦ Коми 

НЦ УрО РАН (АААА-А18-118012390260-9).

У молодых практически здоровых мужчин проведено исследование 
электрической активности сердца методами традиционной 
электрокардиографии и множественной синхронной кардиоэлектротопографии 
в период реполяризации желудочков сердца при воздействии острой 
нормобарической гипоксической гипоксии до и после проведения 19-дневных 
интервальных гипоксических тренировок (ИГТ). После интервальных тренировок 
при действии острой гипоксии у обследованных людей по сравнению с исходным 
состоянием в период, соответствующий интервалу ST-T, выявлено изменение 
временных параметров ЭКГ в отведениях от конечностей и экстремумов 
электрического поля сердца на поверхности торса при практически неизменных 
амплитудных характеристиках.

Ключевые слова: электрокардиография; сердце; гипоксия; реполяризация; 
интервальное гипоксическое воздействие. 

Введение

Влияние гипоксического стимула на организм человека и животных яв-
ляется предметом многочисленных исследований по формированию адапта-
ции к стрессорным воздействиям, выявленные пре- и посткондиционирую-
щие эффекты прерывистой гипоксии лежат в основе профилактики, лечения 
и реабилитации сердечно-сосудистых заболеваний [1–4], повышения рабо-
тоспособности человека [5, 6].

При острой и интервальной гипоксии кислородтранспортная функциональ-
ная система играет ведущую роль, многие характеристики кровотока определя-
ются функциональными возможностями сердца. Кардиомиоциты, наряду с ней-
ронами, потребляют значительную часть кислорода, поступающего в организм, 
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при этом 80–90% его расходуется на образование АТФ, благодаря которому 
возможно активное функционирование миокарда и обеспечение электрогенеза 
клеток сердца [7]. Изменение энергетического обмена в клетках сердца в усло-
виях острого дефицита кислорода отражается на электрической активности кар-
диомиоцитов, выраженность изменений зависит от длительности воздействия 
гипоксического стимула – при хронической форме гипоксии сдвиги клеточного 
метаболизма запускают морфологические изменения ткани [8]. Прерывистое 
воздействие гипоксического фактора приводит к структурным изменениям в ми-
окарде, снижающим признаки повреждения от острой гипоксии (просветление 
кардиомиоцитов и их ядер, расширение интерстиция) [9].

Функциональные изменения в миокарде отражаются на формировании 
электрической активности сердца. Высокая чувствительность процесса ре-
поляризации сопровождается низкой специфичностью изменений на элек-
трокардиограмме, что создает сложность в анализе и интерпретации ЭКГ в 
стандартных отведениях, в связи с этим использование более информативных 
методов изучения электрофизиологии сердца приобретает все большую зна-
чимость. Регистрация униполярных электрокардиограмм сердца от множе-
ства отведений на поверхности грудной клетки, ЭКГ-картирование, обладает 
высокой чувствительностью; диагностическая и прогностическая ценность 
этого метода подтверждена многими клиническими исследованиями [10–13]. 
Благодаря подробной электрокардиографической информации, включающей 
в себя амплитудный, временной и пространственный компоненты сигнала, 
многоканальная кардиоэлектротопография позволяет локализовать и оценить 
зону ишемических повреждений сердечной мышцы, развитие электрической 
негомогенности миокарда, изучать его гипертрофическое ремоделирование 
[14–16]. Показана высокая эффективность кардиоэлектротопографии в диа-
гностике нарушений ритма сердца, кардиомиопатий, гипертрофии миокар-
да [17, 18]. Прогностическая ценность метода позволяет использовать его 
для изучения гипоксического прекондиционирования у человека в наиболее 
чувствительный период сердечного цикла – реполяризацию, исследовать 
формирование электрического поля сердца в период воздействия острой 
нормобарической гипоксии до и после адаптивных изменений к недостатку 
кислорода. 

Цель работы – исследовать электрическую активность сердца человека 
методом кардиоэлектротопографии в период реполяризации желудочков 
при острой нормобарической гипоксии до и после курса интервальных ги-
поксических тренировок.

Материалы и методики исследования

В иcследовании приняли добровольное участие 14 практически здоровых 
мужчин (19,7 ± 1,0 года, масса тела 74,4 ± 9,8 кг, длина тела 177,2 ± 6,4 см). 
Всех исследуемых предварительно ознакомили с протоколом исследования, 
предупредили о возможных неблагоприятных последствиях гипоксического 
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воздействия, после чего они дали свое письменное согласие на участие в иссле-
довании, которое одобрено комиссией по биоэтике Выльгортской научно-экспе-
риментальной биологической станции – филиала Федерального исследователь-
ского центра «Коми научный центр УрО РАН» (г. Сыктывкар, Россия).

Исследование проводили по следующей схеме. В исходном состоянии у 
каждого испытуемого измеряли массу и длину тела с помощью электронных 
весов и ростомера, сатурацию кислорода гемоглобином крови (SpO2) и часто-
ту сердечных сокращений (ЧСС) – пульсоксиметром «Nonin 8500» (США), 
систолическое (САД) и диастолическое (ДАД) артериальное давление – то-
нометром «OMRON I-Q 142» (Япония). На торс обследуемого накладыва-
ли систему униполярных электродов для регистрации электрического поля 
сердца (ЭПС), на конечности – электроды для снятия ЭКГ в стандартных би-
полярных отведениях. Исследуемого усаживали в кресло, в котором он сидел 
в покое для адаптации к лабораторным условиям в течение 15 мин.

Затем у исследуемого проводили оценку на чувствительность к гипокси-
ческому воздействию (ГВ). Испытуемому, сидящему в кресле, накладывали 
лицевую маску, присоединенную к мешку емкостью 250 л, в котором нахо-
дилась гипоксическая газовая смесь с 12% содержанием кислорода, которую 
получали при помощи кислородного концентратора «Kröber O2» (Германия), 
модифицированного согласно свидетельству на полезную модель № 24098 
от 27 июля 2002 г. Данный режим ГВ не оказывает неблагоприятного воз-
действия на организм при кратковременной экспозиции и позволяет оце-
нить чувствительность к гипоксии [1], поэтому он выбран в качестве гипок-
сического теста для определения резистентности организма испытуемых к 
гипоксии. Исследуемый дышал газовой смесью 15 мин, в течение которых 
у него регистрировали SpO2, ЧСС, АД, ЭКГ и ЭПС. Анализ результатов ги-
поксического теста проводили, сравнивая данные, полученные в исходном 
состоянии, в течение 15 мин воздействия гипоксией и 5 мин восстановления 
после снятия лицевой маски и дыхания атмосферным воздухом.

Начиная со следующего дня в течение 19 дней каждый исследуемый про-
ходил ежедневную интервальную гипоксическую тренировку (ИГТ), кото-
рая состояла из интервального ГВ из мешка с дыхательной смесью с 10% 
содержанием кислорода. 

Непрерывная экспозиция гипоксической газовой смесью с 10% содержани-
ем кислорода в течение 20 мин приводит к значительным сдвигам в гомеостазе 
и существенному напряжению регуляторных механизмов организма, однако 
при интервальном воздействии оказывает более быстрое тренирующее дей-
ствие [1], поэтому в нашем исследовании этот режим применялся интер-
вально в виде циклов. 

Первый день включал в себя 6 дыхательных циклов (один цикл – 5 мин 
дыхания гипоксической смесью и 2 мин дыхания атмосферным воздухом 
(нормоксия)), второй день – 8 циклов, с третьего по десятый день – 10 ци-
клов. С 11-го по 19-й день тренировка состояла из 10 дыхательных циклов, в 
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одном цикле гипоксия – 5 мин, нормоксия – 1 мин. На 20-й день исследова-
ния снова проводили тест на чувствительность к гипоксии. 

Исследование электрической активности сердца. Регистрацию потен-
циалов ЭПС методом синхронной многоканальной кардиоэлектротопогра-
фии при помощи автоматизированной установки проводили при гипоксиче-
ском тестировании – в покое, на каждой минуте ГВ и 5 мин восстановления 
после него. Система отведений состояла из 64 электродов, скрепленных по 
восемь электродов в восемь эластичных лент. На вентральной поверхности 
грудной клетки электроды располагали по левой и правой парастерналь-
ным и переднеподмышечным линиям (1–4-й ряды), на дорсальной – по па-
равертебральным и заднеподмышечным линиям (5–8-й ряды). Синхронно 
с 64 униполярными ЭКГ регистрировали биполярные ЭКГ в отведениях от 
конечностей. Анализ полученных данных проводили программой «Карди-
оинформ» [19]. При анализе электрической активности желудочков сердца 
на ЭКГ во втором отведении от конечностей по трем сердечным кардиоци-
клам определяли средние длительности интервалов J-TpeakII и Tpeak-TendII, 
R-RII, QTII, по формуле Базетта вычисляли длительность корригированного 
интервала QT (QTс). 

Амплитудно-временные характеристики электрического поля сердца на 
поверхности тела в период реполяризации желудочков анализировали по эк-
випотенциальным моментным картам, отражающим электрическую актив-
ность сердца в каждый момент времени на развертке поверхности тела на 
плоскости прямоугольника, левая сторона которого соответствует вентраль-
ной, а правая – дорсальной поверхности тела (рис. 1).

ЭПС анализировали по наибольшим значениям положительного (макси-
мума) и отрицательного (минимума) экстремумов кардиопотенциалов, вре-
мени достижения положительным и отрицательным экстремумами макси-
мальной амплитуды относительно пика RII. Построение эквипотенциальных 
карт производилось автоматической системой через каждые 0,25 мс. При 
анализе ЭПС мы определяли максимальные значения экстремумов за весь 
период, соответствующий на ЭКГ интервалу ST-T. В результатах представ-
лены средние по группе исследуемых значения максимальных экстремумов, 
которые предварительно рассчитаны индивидуально в исходном состоянии, 
при гипоксическом тестировании (1, 3, 5, 7, 10, 12 и 15-я мин), и в период 
5-минутного восстановления (1, 3 и 5-я мин). 

Статистическую обработку данных и проверку их на нормальность 
распределения проводили с помощью StatSoft STATISTICA. Поскольку 
использование критерия Шапиро–Уилка показало, что полученные резуль-
таты подчиняются закону нормального распределения, то статистическую 
значимость различий оценивали t-критерием для двух зависимых выбо-
рок «до–после». Данные представлены в виде средней арифметической ± 
ошибка средней (М±m). Различия считали статистически значимыми при 
p<0,05.
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Рис. 1. Эквипотенциальная моментная карта на поверхности 
грудной клетки у исследуемого Ветошкина Н.

Примечания: закрашена область положительных кардиопотенциалов. Знаки «+» 
и «–» обозначают положение максимума и минимума соответственно. Точки 

пересечения вертикальных и горизонтальных линий сетки на карте соответствуют 
локализации электродов на поверхности тела. Под каждой картой приведены ЭКГII 

с маркером времени относительно пика RII, время (ms) 
и максимальные амплитуды (mV) экстремумов

[Fig. 1. Equipotential momentous map on the thorax surface of the surveyed Vetoshkin N. 
The area of positive potentials is darkened. Signs “+”and “–”denote the location of the positive 

and negative extrema, respectively. The vertical and horizontal lines of the grid intersects 
at the points correspond to the locations of the electrodes on the thorax surface. 

ECGII with the time marker relative to the peak RII, the time (ms) 
and the maximum amplitudes (mV) of the extrema are shown under each map]

Результаты исследования и обсуждение

Гемодинамические показатели и электрическая активность сердца 
обследованных людей в исходном состоянии, при гипоксическом воз-
действии и в период восстановления до курса ИГТ

Гемодинамические показатели
Сатурация кислорода гемоглобином крови в исходном состоянии у обследо-

ванных людей составила 98 ± 1%, ЧСС – 75 ± 13 уд/мин, САД – 123 ± 6 мм рт. ст., 
ДАД – 76 ± 7 мм рт. ст.

С 1-й мин ГВ у обследуемых выявлена статистическая значимость раз-
личий (p<0,05) SpO2 и ЧСС относительно исходного уровня. Наименьшее 
значение SpO2 (77 ± 9%) отмечено на 12-й минуте ГВ, максимального зна-
чения до 93 ± 8 уд/мин ЧСС достигала на 7-й мин ГВ. При ГВ САД и ДАД 
достигли максимального значения на 3-й мин воздействия, составив 128 ± 9 
и 77 ± 7 мм рт. ст. соответственно.

Электрическое поле сердца человека в период реполяризации желудочков
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К концу пятиминутного восстановительного периода уровень сатурации 
гемоглобина кислородом, величины САД и ДАД у обследованных людей 
возвращались к исходным значениям.

Электрическая активность сердца
Длительность R-RII интервала в исходном состоянии у обследованных 

составила 838 ± 132 мс (рис. 2). 

Рис. 2. Длительность интервала R-R на ЭКГII (мс) у обследованных людей 
в исходном состоянии, при гипоксическом воздействии, в период восстановления 

после воздействия до и после курса 19-дневных интервальных гипоксических тре-
нировок (ИГТ). * – статистическая значимость различий (p<0,05) R-R интервала 

по сравнению с исходным состоянием до ИГТ, # – статистическая значимость 
различий (p<0,05) R-R интервала по сравнению с исходным состоянием 

после ИГТ. По оси ординат – «Длительность, мс»; по оси абсцисс – «Время, мин»
[Fig. 2. Duration of the R-R interval (ms) on the ECGII of the subjects in the baseline, during 

hypoxic exposure and recovery period before and after a 19-day interval hypoxic training (IHT). 
* differences of the R-R interval are statistically significant (p<0.05) compared to the baseline 

before IHT, # - differences of the R-R interval are statistically significant (p<0.05) compared to the 
baseline after IHT. On the Y axis - Duration of the R-R interval, ms; on the X axis -Time, min]

С 1-й по 10-ю мин ГВ происходило статистически значимое (p<0,05) из-
менение длительности R-RII интервала по сравнению с исходным уровнем. 
С 12-й мин и до конца ГВ происходило увеличение продолжительности 
интервала R-RII. В период пятиминутного восстановления сохранялось не-
значительное увеличение продолжительности интервала R-RII относительно 
исходного значения (см. рис. 2).

В исходном состоянии длительности интервалов QTII и QTcII у обследо-
ванных людей составили 355 ± 21 и 390 ± 20 мс соответственно. Продол-
жительность интервала QTII на каждой минуте ГВ статистически значимо 
(p<0,05) изменялась по сравнению с исходным состоянием, QTc – на 3-й мин 
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ГВ. При пятиминутной нормоксии после острой гипоксии длительности 
QTII и QTcII интервалов восстановились до исходных значений (рис. 3).

Рис. 3. Длительности интервалов QT и QTc (мс) на ЭКГII у обследованных людей 
в исходном состоянии, при гипоксическом воздействии, в период восстановления после 

воздействия до и после курса 19-дневных интервальных гипоксических тренировок 
(ИГТ). * – статистическая значимость различий (p<0,05) QT интервала по сравнению 
с исходным состоянием до ИГТ, # – статистическая значимость различий (p<0,05) QT 

интервала по сравнению с исходным состоянием после ИГТ, δ – статистическая значи-
мость различий (p<0,05) между значениями QT до и после ИГТ. ^ – статистическая 
значимость различий (p<0,05) QTс интервала по сравнению с исходным состоянием 
до ИГТ, º – статистическая значимость различий (p<0,05) между значениями QTc до 
и после ИГТ. По оси ординат – «Длительность, мс»; по оси абсцисс – «Время, мин»

[Fig. 3. Duration of the intervals QT and QTc (ms) on the ECGII of the subjects in the baseline, 
during hypoxic exposure and recovery period before and after a 19-day interval hypoxic 

training (IHT). * differences of the QT interval are statistically significant (p<0.05) compared 
to the baseline before IHT, # differences of the QT interval are statistically significant (p<0.05) 
compared to the baseline after IHT, δ differences are statistically significant (p<0.05) between 
values QT before and after IHT, ^ differences of the QTc interval are statistically significant 

(p<0.05) compared to the baseline before IHT, º differences are statistically significant (p<0.05) 
between values QTc before and after IHT. On the Y axis -Duration, ms; on the X axis-Time, min]

В исходном состоянии длительность интервала J-TpeakII составила 
196 ± 14 мс. На каждой минуте ГВ и 1-й мин восстановления по сравнению 
с исходным состоянием происходило статистически значимое (p<0,05) уко-
рочение интервала J-TpeakII. К концу восстановительного периода продол-
жительность J-TpeakII интервала достигла исходного уровня (рис. 4).

Электрическое поле сердца человека в период реполяризации желудочков
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Рис. 4. Длительность интервала J-Tpeak на ЭКГII (мс) у обследованных людей 
в исходном состоянии, при гипоксическом воздействии и в период восстановления 

после воздействия до и после курса 19-дневных интервальных гипоксических 
тренировок (ИГТ). * – статистическая значимость различий (p<0,05) J-Tpeak 
интервала по сравнению с исходным состоянием до ИГТ, # – статистическая 

значимость различий (p<0,05) J-Tpeak интервала по сравнению с исходным состоянием 
после ИГТ. По оси ординат – «Длительность, мс»; по оси абсцисс – «Время, мин»

[Fig. 4. Duration of the J-Tpeak interval (ms) on the ECGII of the subjects in the baseline, 
during hypoxic exposure and recovery period before and after a 19-day interval hypoxic train-

ing (IHT). *differences of the J-Tpeak interval are statistically significant (p<0.05) compared to 
the baseline before IHT, # differences of the J-Tpeak interval are statistically significant (p<0.05) 

compared to the baseline after IHT. On the Y axis -Duration, ms; on the X axis -Time, min]

Длительность интервала Tpeak-TendII в исходном состоянии у обследо-
ванных составила 79 ± 11 мс. При ГВ происходило укорочение интервала 
Tpeak-TendII относительно исходного состояния, отмечена статистическая 
значимость различий (p<0,05) в течение всего ГВ и на 3-й мин восстанови-
тельного периода (рис. 5).

Амплитудные характеристики ЭПС
В исходном состоянии максимальная амплитуда положительного экстре-

мума составила от 0,42 до 1,05 мВ, отрицательного экстремума – от 0,38 до 
0,97 мВ (таблица).

При ГВ максимальные величины положительного и отрицательного экс-
тремумов электрического поля сердца незначительно уменьшились, но су-
щественно не различались от показателей в исходном состоянии, при нор-
моксии эти показатели восстановились до исходного уровня. 

Временные характеристики ЭПС 
В исходном состоянии время достижения максимального значения по-

ложительным экстремумом в период реполяризации желудочков составляло 
от 194,3 до 250,5 мс, отрицательным экстремумом – от 208,3 до 280,3 мс (см. 
таблицу). 
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Рис. 5. Длительность интервала Tpeak-Tend на ЭКГII (мс) у обследованных 
в исходном состоянии, при гипоксическом воздействии и в период восстановления 

после воздействия до и после курса 19-дневных ИГТ. * – статистическая значимость 
различий (p<0,05) Tpeak-Tend интервала по сравнению с исходным состоянием 
до ИГТ. По оси ординат – «Длительность, мс»; по оси абсцисс – «Время, мин»

[Fig. 5. Duration of the Tpeak-Tend interval (ms) on the ECGII of the subjects in the baseline, during 
hypoxic exposure and recovery period before and after a 19-day interval hypoxic training (IHT).

* differences of the Tpeak-Tend interval are statistically significant (p<0.05) compared 
to the baseline before IHT. On the Y axis-Duration, ms; on the X axis-Time, min]

На каждой минуте ГВ у обследованных людей время достижения обо-
ими экстремумами ЭПС максимальных значений меньше, чем в исходном 
состоянии (p<0,05). Наибольшее уменьшение времени достижения обоими 
экстремумами ЭПС максимума отмечено на 10-й мин ГВ. В восстановитель-
ный период время максимального значения положительным экстремумом 
достигло исходного уровня.

Гемодинамические показатели и электрическая активность сердца 
обследованных людей в исходном состоянии, при гипоксическом воз-
действии и в период восстановления после курса ИГТ

Гемодинамические показатели
В исходном состоянии после курса ИГТ показатели сатурации кислорода 

гемоглобином крови, ЧСС, САД и ДАД не имели статистически значимых 
различий с таковыми показателями до ИГТ.

При проведении гипоксического теста максимальных значений ЧСС до 
курса ИГТ достигала 93 ± 8 уд/мин на 7-й мин ГВ, тогда как после ИГТ мак-
симально увеличивалась до 87 ± 8 уд/мин на 4-й мин ГВ. Снижение пока-
зателей сатурации гемоглобином крови до и после ИГТ в соответствующие 
минуты ГВ статистически значимо не различалось. 

В период нормоксии после ГВ ЧСС восстановилась до исходных значе-
ний как до, так и после ИГТ, а значения SpO2 у обследованных людей по-
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сле курса ИГТ восстановились к исходным показателям, тогда как до курса 
ИГТ – нет.

После курса ИГТ при ГВ и в восстановительный период значения САД 
незначительно превышали, а ДАД статистически значимо различались 
(p<0,05) со значениями до ИГТ.

Электрическая активность сердца
Длительности интервалов QTII и QTcII в исходном состоянии у обследо-

ванных людей составили 349 ± 22 и 381 ± 22 мс, соответственно (см. рис. 2). 
Статистическая значимость различий (p<0,05) между значениями длитель-
ности QTII интервала до и после ИГТ отмечена на 3-й мин ГВ, интервала 
QTcII – на 3-й и 12-й мин ГВ. Продолжительность интервала QTII, QTcII в 
исходном состоянии, при ГВ и в период восстановления до ИГТ больше, чем 
после курса ИГТ.

В исходном состоянии длительность R-RII интервала составила 845 ± 136 мс 
(см. рис. 3). После курса ИГТ продолжительность интервала R-RII в исход-
ном состоянии, при ГВ и в период восстановления больше, чем до ИГТ. 
С 3-й по 10-ю и на 15-й мин ГВ после ИГТ отмечена статистическая значи-
мость различий (p<0,05) длительности интервала R-RII по сравнению с ис-
ходным состоянием.

Длительность J-TpeakII интервала в исходном состоянии составила 
197 ± 21 мс (см. рис. 4). До и после курса ИГТ в течение ГВ наблюдалось уко-
рочение интервала J-TpeakII. Статистическая значимость различий (p<0,05) 
продолжительности интервала J-TpeakII выявлена с 3-й по 10-ю мин острой 
нормобарической гипоксии после курса ИГТ. Продолжительность интерва-
ла J-TpeakII в исходном состоянии, при ГВ и в период восстановления до 
ИГТ меньше, чем после курса ИГТ.

В исходном состоянии длительность интервала Tpeak-TendII у обследо-
ванных людей составила 71 ± 10 мс (см. рис. 5). Как до, так и после ИГТ 
происходило укорочение интервала Tpeak-TendII при ГВ.

Амплитудные характеристики ЭПС
В исходном состоянии после курса ИГТ амплитуды максимума и мини-

мума незначительно отличались от значений до ИГТ (см. таблицу).
В течение ГВ до и после курса ИГТ выявлено незначительное умень-

шение максимальной амплитуды положительного экстремума, амплитуда 
минимума после ИГТ значимо уменьшилась после 7-й мин воздействия по 
сравнению с исходным уровнем.

Временные характеристики ЭПС
После курса ИГТ в исходном состоянии время достижения максимального 

значения положительным и отрицательным экстремумами в период реполя-
ризации желудочков незначительно было больше, чем до ИГТ (см. таблицу).

В течение ГВ выявлена статистическая значимость различий (p<0,05) 
времени достижения максимального значения положительного и отрица-
тельного экстремумов ЭПС относительно исходного состояния. В период 

Электрическое поле сердца человека в период реполяризации желудочков
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нормоксии после ГВ время максимума и минимума не восстановилось до 
исходного состояния.

До ИГТ наибольшее уменьшение времени достижения обоими экстре-
мумами ЭПС максимальных значений отметили на 10-й мин ГВ, после ИГТ 
положительный экстремум максимально уменьшился раньше – на 7-й мин 
ГВ, отрицательный – позже, к 15-й мин. Статистическая значимость разли-
чий (p<0,05) времени достижения максимального значения положительным 
экстремумом до и после ИГТ отмечена на 7-й мин ГВ, отрицательным экс-
тремумом – на 1-й и 10-й мин ГВ.

Полученные результаты по АД, ЧСС и SpO2 в ранее проведенных ис-
следованиях гемодинамики человека при острых и прерывистых гипоксиче-
ских воздействиях [22, 27, 28], у обследованных нами людей при ГВ до и по-
сле ИГТ позволяют сделать вывод о формировании за период интервальных 
гипоксических воздействий благоприятного адаптивного ответа организма 
(после ИГТ увеличение ЧСС, САД и уменьшение SpO2 стало менее выра-
женным по сравнению с исходным состоянием).

Анализ амплитудно-временных характеристик ЭПС на поверхности 
грудной клетки обследованных людей показал, что при острой нормобари-
ческой гипоксии до и после курса ИГТ в период реполяризации желудочков 
сердца происходили изменения динамики максимальной амплитуды поло-
жительного и отрицательного экстремумов и времени достижения ими наи-
большего значения.

Кардиоэлектрические потенциалы разных отделов и слоев сердца фор-
мируют единое электрическое поле сердца, регистрируемое системой отве-
дений в виде ЭКГ. Изменение амплитудных, временных и пространствен-
ных характеристик электрического поля сердца отражает функциональные 
сдвиги в его работе, что ранее показано в исследованиях на животных и 
человеке [14, 17]. При изучении реполяризации желудочков сердца особое 
внимание уделяют исследованию амплитудно-временных характеристик 
экстремумов ЭПС, что дает представление о процессе восстановления воз-
будимости миокарда при различных физиологических состояниях или внеш-
них воздействиях [14, 20]. В нашем исследовании выявлено, что при воздей-
ствии кратковременной острой нормобарической гипоксии большей частью 
меняются не амплитудные, а временные характеристики экстремумов ЭПС. 
На ЭКГII показано изменение общей длительности процесса реполяризации 
желудочков, при этом менялась продолжительность интервалов J-Tpeak и 
Tpeak-Tend как до, так и после ИГТ. Анализ ЭПС при общем укорочении 
периода реполяризации желудочков при ГВ позволил выявить уменьшение 
времени достижения экстремумами максимальной амплитуды, при этом по-
сле ИГТ по сравнению с исходным состоянием укорочение времени было 
меньше, чем до ИГТ.

В состоянии покоя в период реполяризации желудочков зона положи-
тельных кардиопотенциалов на поверхности торса человека расположена на 
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вентральной стороне тела, от зоны ключиц до нижнего края грудной клетки 
и нижней трети лево- и праволатеральных сторон [20]. Исследование про-
цесса восстановления возбудимости левого и правого желудочков человече-
ского сердца и соотнесение распределения внутрисердечных потенциалов с 
потенциалами ЭКГ на поверхности грудной клетки показали, что к моменту 
вершины Т-волны полностью реполяризуется правый желудочек, а вся мас-
са миокарда левого – только к окончанию Т-волны [18]. В период реполяри-
зации желудочков положительные кардиопотенциалы на поверхности тела 
отображают преимущественно положительно заряженные области нижней 
части межжелудочковой перегородки, заднедиафрагмального и верхушечно-
го сегментов левого желудочка [10].

Не существует четкого соотношения временных характеристик экстре-
мумов и длительности потенциала действия кардиомиоцитов разных обла-
стей и слоев сердца, однако есть предположение, что изменение времени 
достижения экстремумами максимальных значений при сохранении общей 
длительности процесса восстановления возбудимости указывает на измене-
ние внутренней структуры реполяризации в сердце [20].

Различие длительностей фаз потенциала действия кардиомиоцитов раз-
ных структур сердца лежит в основе понятия дисперсии реполяризации, ко-
торая имеет свои границы для различных физиологических состояний [13]. 
Моделирование позволило выявить корреляцию реполяризации кардиомио-
цитов субэпикарда с интервалом J-Tpeak на ЭКГ, увеличение длительности 
Tpeak-Tend соответствует трансмуральной дисперсии реполяризации желу-
дочков сердца [21]. Реполяризация правого желудочка отражается преиму-
щественно изменением амплитуды и морфологии Т-волны на ЭКГ в отведе-
ниях V1–V3, восстановление возбудимости левого желудочка соотносится с 
изменениями ЭКГ в отведениях V5–V6 [18].

Отрицательный экстремум на ЭПС человека в норме достигает своего 
максимума на нисходящей фазе Т-волны [20]. Выявленное в нашем иссле-
довании при гипоксическом воздействии уменьшение времени достижения 
максимальным отрицательным экстремумом у обследованных лиц на фоне 
укорочения интервала Tpeak-Tend может косвенно указывать на изменение 
трансмурального градиента реполяризации и его уменьшение после курса 
интервальных тренировок.

Основные изменения электрической активности сердца при недостатке кис-
лорода обусловлены молекулярными механизмами формирования потенциала 
действия кардиомиоцитов, а также скоростью его изменения на продолжающее-
ся действие стресс-фактора. Уменьшение молекулярного кислорода в крови уг-
нетает процессы митоходриального аэробного дыхания, в результате снижается 
образование АТФ и активность зависимых от нее мембранных каналов, работа 
которых и образует потенциал действия клеток сердечной мышцы [22, 23].

Изменение физиологического состояния организма (физическая работа, 
умственное напряжение и т.д.) ведет к укорочению QT-интервала, тогда как 
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удлинение его при стресс-воздействии свидетельствует о функциональных 
нарушениях [24]. Изменение продолжительности QT-интервала при остром 
гипоксическом воздействии не имеет четкой связи с изменением продолжи-
тельности интервала R-R, а выраженность укорочения длительности QT вы-
соко коррелирует с величиной падения сатурации кислорода гемоглобином 
крови [25]. В острых экспериментах на животных показано, что гипоксия 
приводит к возникновению гиперкалиемии [7], которая вызывает укороче-
ние QT-интервала [26].

Анализ изменений показателей АД, ЧСС и SpO2 на острую гипоксию 
после курса ИГТ позволяет сделать вывод о формировании адаптивного 
ответа сердечно-сосудистой системы обследованных людей к гипоксиче-
скому стимулу. После интервальных гипоксических тренировок в ответ на 
острое нормобарическое гипоксическое воздействие сохраняются измене-
ния длительности фаз ранней и поздней реполяризации желудочков сердца 
(интервалов J-Tpeak и Tpeak-Tend соответственно) на ЭКГ в стандартных 
отведениях, т.е. не выявлено положительного эффекта прерывистой гипок-
сии на процесс восстановления возбудимости желудочков сердца. Анализ 
временных характеристик ЭПС на поверхности тела обследованных людей, 
прошедших курс интервальных гипоксических тренировок, позволил вы-
явить значимое изменение времени достижения экстремумами своего мак-
симального значения в период реполяризации желудочков сердца до и после 
ИГТ на воздействие гипоксического теста, что свидетельствует о начальной 
адаптации сердца к недостатку кислорода, и может быть использовано в ка-
честве диагностического маркера.

Заключение

Острое гипоксическое нормобарическое 15-минутное воздействие у 
обследованных людей приводило к статистически значимым различиям в 
длительности интервалов J-TpeakII, Tpeak-TendII, QTII, QTcII на ЭКГ по срав-
нению c исходным состоянием, после курса интервальной гипоксической 
тренировки статистически значимые различия в длительности интервалов 
сохранялись. При воздействии острой гипоксии до и после курса интер-
вальных гипоксических воздействий время достижения положительным и 
отрицательным экстремумами максимальной амплитуды статистически зна-
чимо сокращалось, однако после интервальных тренировок в период вос-
становления атмосферным воздухом амплитуды экстремумов возвращались 
к исходным величинам значимо быстрее. Использование множественной ре-
гистрации кардиоэлектрических потенциалов со всей поверхности грудной 
клетки человека впервые позволило установить начальные изменения репо-
ляризации желудочков сердца в гипоксических условиях после тренировоч-
ного эффекта интервальных воздействий, не выявленные при применении 
традиционной электрокардиографии.
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The electrical activity of the human heart during ventricular repolarization 
under acute normobaric hypoxia before and after interval hypoxic training

Morphological and functional differences in the heart, which have not resulted 
from a pathological process, do not cause specific changes in the traditional ECG, 
widely used for determining various functional disorders in the myocardium. The 
Body Surface Potential Mapping method (BSPM), known as noninvasive multichannel 
synchronous recording of electrical potentials of the heart on the thoracic surface from 
multiple unipolar leads, is a more informative method for studying the functional state 
of the heart, which makes it possible to obtain more data on the electrical processes 
in the myocardium compared to the standard electrocardiography. The aim of this 
research was to investigate the electrical activity of the human heart by the method of 
BSPM during the period of ventricular repolarization with acute normobaric hypoxia 
before and after a course of interval hypoxic training. The study population consisted 
of 14 practically healthy young men (19.7 ± 1.0 years, weight 74.4 ± 9.8 kg, height 
177.2 ± 6.4 cm). All subjects gave information consent to participate in this study; 
the protocol of the study was approved by the Bioethics Committee of the Vil’gort 
Scientific Experimental Biological Station, Branch of the Federal Research Centre 
“Komi Science Centre”, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences (Syktyvkar, 
Russia). We studied the heart’s electrical activity in young men using traditional and 
multiple electrocardiography during the ventricle repolarization period of the heart to 
the acute normobaric hypoxia (gas mixture contains 12% of O2) before and after a 
19-day interval hypoxic training. BSPM with 64 unipolar leads covering the thorax 
was perfomed. Limb lead II was used as a reference. The electrodes located in the 
intercostal space on the torso with 3-5 cm distance were used. The electrodes were 
attached to 8 flexible strips each containing 8 electrodes. BSPM was recorded in the 
supine position at rest. We analyzed the amplitude characteristics of the positive and 
negative extrema (the amplitude of the maximum and the amplitude of the minimum, 
respectively) and the time they reach the maximum amplitudes at the period of the 
ventricular repolarization (the maximum time and the minimum time, respectively) 
(See Fig. 1). In the initial state, at each minute of the acute hypoxia and the recovery 
period - normoxia (5 min) the heart rate (HR) and hemoglobin saturation (SpO2) were 
measured in each subject by an oximeter (Nonin Medical Inc., USA). Systolic and 
diastolic blood pressure was registered by an automatic tonometer (OMRON, Japan). 
At each minute of the study, unipolar ECG from 64 electrodes located on the thorax 
surface was recorded. In limb lead II of ECG, the QTII, R-RII, J-TpeakII and Tpeak-
TendII intervals were determined, the corrected QT interval (QTc) was calculated using 
the Bazett formula. The course of interval hypoxic training (IHT) consisted of 19 days 
of breathing with a hypoxic mixture with 10% oxygen content in the intermittent mode. 
The first day included 6 cycles (one cycle - 5 minutes of breathing with a hypoxic 

Электрическое поле сердца человека в период реполяризации желудочков



132

mixture and 2 minutes of breathing with atmospheric air (normoxia)), the second day - 
8 cycles, from the third to the tenth day - 10 cycles. From 11 to 19 days, the training 
consisted of 10 cycles and normoxia was 1 minute. The normality of the distribution 
of values was determined by the Shapiro-Wilk test; the results are represented as mean 
values and their standard deviations (М±m). Statistical examinations were performed 
using the paired Student’s t-test. The differences were considered significant at p<0.05.

In this research, we revealed that hemodynamic parameters under the hypoxic 
influence demonstrated favorable training effect of the interval exposures on the 
subjects. According to the results of the analysis of hemodynamic parameters, we 
showed that hemoglobin oxygen saturation, heart rate, and systolic and diastolic blood 
pressure did not statistically differ with the same data in the initial state after the course 
of interval hypoxic training. In comparison with the ECG in standard leads, statistically 
significant changes in the temporal dynamics (before and after interval exposures) of 
the extrema were detected on the heart electric field (See Fig. 2 and 3). During acute 
normobaric hypoxia, the changes of the ventricles repolarization on the ECG limb leads 
were revealed: the shortening of the corrected QT interval corresponded to the decrease 
in durations of J-TpeakII and Tpeak-TendII intervals, the severity of correlation changed 
with hypoxia duration (See Fig. 4 and 5); the time required to reach maximum extrema 
values was shorter; the changes of temporal dynamic of the negative extremum was 
shown. In the initial state after the course of interval hypoxic training, the amplitudes 
of the maximum and the minimum differed insignificantly from the values before the 
interval hypoxic training. During acute hypoxia before and after the course of interval 
hypoxic training, a decrease in the maximum amplitude of the positive extremum was 
revealed. During hypoxic exposure before the course of interval hypoxic training, 
the maximum values of the positive and negative extrema of the heart’s electrical 
field did not significantly differ from those in the initial state. After hypoxic training, 
when exposed to acute hypoxia, the amplitude maximum and minimum decreased 
significantly (p<0.05). After interval training under the exposure of acute hypoxia in 
the subjects in the period corresponding to the ST-T interval, we revealed changes in 
the temporal parameters of the ECG in the limb leads and of the extrema of the heart’s 
electrical field on the torso surface in comparison with the initial state. The changes in 
amplitude-temporal characteristics of the extrema of the heart’s electrical field were 
revealed using the BSPM method, that was the result of the structural changes of 
ventricular repolarization of the heart of the subjects (See Table). Thus, using the BSPM 
method during acute hypoxia after the intermittent hypoxic training we identified the 
initial changes in the electrical activity of the heart which were not detected using 
traditional methods of studying cardiac electrophysiology.

The paper contains 5 Figures, 1 Table and 26 References.
Keywords: electrocardiography; heart; hypoxia; repolarization; intermittent 
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Влияние скорости тепловой акклимации 
на жирнокислотный состав и фазовые переходы 

гликолипидов Saccharina japonica (J.E. Areschoug)
Работа выполнена при поддержке Министерства науки 

и высшего образования РФ (госзадание 6.5736.2017/6.7).

Проведено исследование способности Saccharina japonica (J.E. Areschoug) 
реорганизовывать липидный матрикс мембран при различных скоростях прогрева 
морской воды. Водоросли собраны в заливе Петра Великого Японского моря зимой 
при 4°С и акклимировали к летней температуре (20°С) со скоростью 16 или 2°С/
сут. Состав жирных кислот и тепловые переходы кристалл – жидкий кристалл 
основных полярных липидов S. japonica (моногалактозилдиацилглицерола (МГДГ), 
дигалактозилдиацилглицерола (ДГДГ) и сульфохиновозилдиацилглицерола (СХДГ)) 
анализировали с помощью ГЖХ, ВЭЖХ-МС и дифференциальной сканирующей 
калориметрии соответственно. Показано, что тепловая акклимация вызывала 
в общих параметрах ЖК состава (индекс ненасыщенности, соотношения 
n-3/n-6 полиненасыщенные жирные кислоты и ненасыщенные/насыщенные 
жирные кислоты) гликолипидов S. japonica изменения, противоположные 
акклиматизационному тренду при смене сезона от зимы к лету (в МГДГ) или 
частично совпадающие с ним (в ДГДГ и СХДГ). Быстрая акклимация индуцировала 
реакцию, более соответствующую концепции гомеовязкостной адаптации, чем 
медленная. Термограммы тепловых переходов гликолипидов акклимированных 
водорослей свидетельствовали об усилении фазового разделения гликолипидов, 
что, вероятно, направлено на подгонку профилей их термограмм к таковым 
летних образцов путем перераспределения в составе молекулярных форм 
гликолипидов S. japonica. Полученные результаты свидетельствуют об 
отсутствии эффективного адаптационого механизма у S. japonica к прогреву 
морской воды при исследованных скоростях тепловой акклимации. 

Сокращения: ВЭЖХ – высокоэффективная жидкостная хроматография; ГЖХ – газожидкостная 
хроматография; ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерол; ДСК – дифференциальная сканирующая ка-
лориметрия; ЖК – жирные кислоты; ИН – индекс ненасыщенности; МГДГ – моногалактозилдиацил-
глицерол; МНЖК – мононенасыщенные ЖК; МЭЖК – метиловые эфиры ЖК; НЖК – насыщенные 
ЖК; ПНЖК – полиненасыщенные ЖК; СХДГ – сульфохиновозилдиацилглицерол; Tmax – температу-
ра максимума теплопоглощения фазовых переходов липидов; ТСХ – тонкослойная хроматография.
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жирные кислоты; полиненасыщенные жирные кислоты; молекулярные виды; 
калориметрические переходы.

Введение

Бурая водоросль сахарина японская (Saccharina japonica = Laminaria 
japonica) – ценный промысловый и наиболее широко культивируемый вид 
морских водорослей [1], рост и развитие которых в первую очередь опреде-
ляется температурным фактором среды обитания [2]. Поэтому исследования 
молекулярных механизмов термоадаптации сахарины японской актуальны, 
так как имеют не только важное теоретическое значение для понимания по-
тенциальной способности водоросли к выживанию в условиях глобального 
потепления климата [3] и динамики функционирования морских экосистем 
в целом [4], но и большое практическое значение для рационального раз-
ведения марикультуры.

Известно, что в последние десятилетия средние температуры воды в Ми-
ровом океане повышаются [3]. Для роста S. japonica наиболее благоприятны 
температуры от 8 до 15°С, тогда как температуры выше 18°С летом и ниже 
4°С зимой предельны для развития жизненно важных процессов. Так, при 
температурах выше 18°С начинают разрушаться слоевища [5]. Замечено, 
что повышение средних температур морской воды в южном ареале обитания 
S. japonica – бухте Мацусима (северная Япония) с 24,5°С летом 2005 г. до 
25,1°С в 2007 г. вызывало резкое снижение биомассы, более позднее появле-
ние спорофитов, ранний рост и разрушение талломов данной водоросли, что 
привело к смене места обитания данной популяции [6].

Последние прогнозы свидетельствуют о том, что тепловые волны в бу-
дущем будут более экстремальными и частыми [3, 7]. Следовательно, в ус-
ловиях усиления вариабельности температуры окружающей среды особо 
важное значение приобретает скорость адаптационных изменений [8]. Од-
нако до настоящего времени эффект скорости температурной акклимации на 
эктотермные организмы мало изучен.

В современной литературе имеется информация о биологических осо-
бенностях морских макроводорослей, оптимальной температуре для веге-
тации и спороношения отдельных видов. Однако накопление знаний о мор-
ских макроводорослях происходит значительно медленнее по сравнению с 
темпами исследований микроводорослей, что отчасти связано с медленным 
ростом макроводорослей. В результате наблюдается значительное отстава-
ние в решении этой актуальной социально и экономически важной научной 
проблемы [9]. Особенно слабое внимание уделяется физико-химическим из-
менениям мембранных липидов, лежащих в основе температурной адапта-
ции данной группы эктотермных организмов. 

Ключевым молекулярным механизмом термоадаптации эктотермных ор-
ганизмов, в том числе всех групп растений, является перераспределение в 
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составе жирных кислот (ЖК) мембранных липидов. Эти компенсаторные 
изменения направлены на поддержание оптимального для функционирова-
ния жидкокристаллического состояния липидного матрикса мембран. По-
этому феномен получил название гомеовязкостной адаптации [10].

В фотосинтезирующих клетках растений среди мембранных липидов 
преобладают гликолипиды, которые обеспечивают оптимальное функцио-
нирование фотосистем, влияя на конформацию белков фотосинтетических 
белковых комплексов и, таким образом, участвуя в регуляции работы фото-
синтетического аппарата. Так, мутант десатуразы омега-6 жирных кислот 
в Arabidopsis thaliana может снижать уровни полиненасыщенных жирных 
кислот в галактолипидах хлоропластов и замедлять скорость восстановле-
ния комплекса фотосистемы II (ФС II) при низкой температуре [11]. На-
капливается информация об участии липидов в механизмах защиты фото-
синтетического аппарата при стрессах. Однако их роль на настоящее время 
остаётся слабоизученной [12–13].

Предыдущие исследования состава ЖК и термотропного поведения ос-
новных полярных липидов морских макрофитов (макроводорослей и трав) 
Японского моря показали, что при акклиматизации от зимы к лету наблю-
дается повышение насыщенности ЖК во всех полярных липидах, однако 
температуры максимумов теплопоглощения (Tmax) тепловых переходов 
гликолипидов моногалактозилдиацилглицерола (МГДГ), дигалактозилди-
ацилглицерола (ДГДГ) и сульфохиновозилдиацилглицерола (СХДГ), об-
разующих липидный матрикс тилакоидных мембран хлоропластов, не по-
вышались, в отличие от Tmax полярных липидов экстрапластидных мембран 
(фосфатидилхолина, фосфатидилэтаноламина и 1,2-диацилглицеро-N,N,N-
триметилгомосерина) [14]. Такое неадекватное с точки зрения классическо-
го представления о гомеовязкостной адаптации поведение, возможно, свя-
зано с ролью гликолипидов в регуляции работы фотосистем [12]. Однако 
необходимо дальнейшее изучение физико-химических изменений основных 
полярных липидов фотосинтетических мембран в зависимости от скорости 
повышения температуры окружающей среды морских макрофитов для бо-
лее ясного представления об их адаптационных возможностях в условиях 
глобального потепления климата.

В связи с этим цель работы – исследование адаптационных изменений в 
гликоглицеролипидах как главных мембранных липидах морской макрово-
доросли S. japonica при различных скоростях тепловой акклимации от зим-
ней температуры (4°С) к летней (20°С). 

Материалы и методики исследования

Сбор растительного материала и постановка эксперимента. Талло-
мы сахарины японской S. japonica (J.E. Areschoug) (Phaeophyceae) собраны 
в заливе Петра Великого Японского моря в феврале при температуре воды 
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4°C на глубине 1,5–3 м (43° с. ш., 131° в. д.). Собранные водоросли (по 500 г 
сырой массы) прогревали в автоматическом режиме до 20°C со скоростью 
16°С/сут (быстрая акклимация) и 2°С/сут (медленная акклимация) в термо-
статируемых аквариумах с морской водой (объем – 100 л). Освещенность – 
40 мкЕ/(м2 с) при фотопериоде 12 ч свет : 12 ч темнота. Также для выделения 
липидов использовали талломы водорослей, собранные в феврале и августе 
при температуре воды 4 и 20°C соответственно. Водоросли тщательно очи-
щали от эпифитов и мелких беспозвоночных и затем помещали в кипящую 
воду на 2 мин для инактивации липолитических ферментов. Эксперимент 
проведён в трёх повторностях. 

Экстракция и выделение липидов. Экстракт общих липидов получали 
по методу Блайя и Дайера [15]. Индивидуальные гликолипиды выделяли 
с помощью колоночной хроматографии на силикагеле при последователь-
ном элюировании системой растворителей хлороформ / ацетон (1:1, об/об), 
ацетоном и смесью ацетон / бензол / уксусная кислота / вода (200:30:3:10, 
об/об) [14]. Дополнительную очистку гликолипидов проводили с помощью 
препаративной одномерной ТСХ на силикагеле последовательно в системах 
хлороформ / ацетон (1:1, об/об) и ацетон / бензол / вода (91:30:6, об/об). 
Чистоту липидов проверяли с помощью двумерной ТСХ на силикагеле [16]. 
Процедуру выделения индивидуальных липидов повторяли трижды.

Анализ ЖК состава. Анализ состава ЖК хроматографически чистых ли-
пидных препаратов проводили с помощью газожидкостной хроматографии 
(ГЖХ), как описано ранее [14]. Этерификацию липидов выполняли с по-
мощью системы ацетилхлорид / метанол (1:10, об/об) при 95°С в течение 1 
ч. Метиловые эфиры ЖК (МЭЖК) экстрагировали н-гексаном и дочищали 
на ТСХ. Анализ МЭЖК проводили на газо-жидкостном хроматографе Agi-
lent 6890 («Agilent», США) с пламенно-ионизационным детектором, в ка-
пиллярной колонке HP Innowax (30 м × 0,25 мм). В качестве газа-носителя 
использовали гелий (He). Колонку термостатировали при 200°С. Идентифи-
кацию МЭЖК проводили по времени удерживания на основании расчёта эк-
вивалентной длины цепи [17] и путём сравнения с известными стандартами. 
Процентное содержание каждой ЖК рассчитывали по методу Кэррола [18]. 
Индекс ненасыщенности (ИН) рассчитывали по формуле: ИН = Рiei, где 
Рi – содержание i-й ЖК (%), ei – число двойных связей в i-й ЖК.

Анализ состава молекулярных видов гликолипидов. Аналитическое 
разделение молекулярных видов индивидуальных липидов проводили ме-
тодом высокоэффективной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) на хрома-
тографе Shimadzu-LC20 («Shimadzu», Япония) с масс-спектрометрическим 
детектором LCMS-2010EV и электроспрей-ионизацией. Колонку Ascentis 
C18 (25 см × 2,1 мм, размер частиц силикагеля 5 µm) («Supelco», США), 
термостатировали при 45°С [19]. Разделение проводили в непрерывном 
потоке растворителей (5 мМ водный раствор ацетата аммония / метанол / 
изопропанол) при скорости потока 0,3 мл/мин со следующими интервалами 
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постоянного состава элюента: 0 мин – 6:92:2, 30 мин – 6:79:15, 35–38 мин – 
6:69:25, об/об для МГДГ, ДГДГ и СХДГ. Детекцию МГДГ, ДГДГ проводили 
в режиме положительных ионов, а СХДГ – в режиме отрицательных ионов. 
Содержание аналитов рассчитывали по площади хроматографических пи-
ков их квазимолекулярных ионов.

Калориметрия. Термотропное поведение хроматографически чистых 
липидов исследовали методом дифференциальной сканирующей калориме-
трии (ДСК) [14]. Образцы липидов, растворённые в хлороформе, помещали 
в стандартные алюминиевые контейнеры, высушивали под вакуумом до по-
стоянной массы (около 10 мг), запаковывали и помещали в измерительную 
ячейку дифференциального сканирующего калориметра ДСМ-2М (Россия). 
Образцы нагревали со скоростью 16 °С/мин в интервале от –135 до 80°С 
при чувствительности 5 мВ. За температуру теплового перехода липида 
принимали температуру, при которой наблюдалось максимальное теплопо-
глощение (Tmax). Диапазон температур калибровали по реперным образцам 
нафталина, ртути и индия.

Статистический анализ. Данные представлены в виде средних ариф-
метических значений с доверительным интервалом, n=9. Статистическую 
значимость отличий анализировали с использованием t-критерия Стьюдента 
(p  0,05). 

Результаты исследования и обсуждение

Мембранные липиды обеспечивают первичный контакт растительных 
клеток с окружающей средой, являются биосенсорами адаптационных про-
цессов при изменении температурных условий и обеспечивают оптималь-
ное для жизни жидкокристаллическое состояние биологических мембран 
[10]. Таким образом, изменение температуры морской воды для S. japonica 
в первую очередь вызовет адаптационный эффект в главных мембранных 
липидах, таковыми являются фотосинтетические гликолипиды. 

Для сравнения адаптационных изменений в липидном матриксе фото-
синтетических мембран сахарины японской при быстрой (16°C/сут) и 
медленной (2°C/сут) тепловой акклимации выделяли гликолипиды МГДГ, 
ДГДГ и СХДГ из водоросли, собранной при 4°С зимой и акклимированной 
к летней температуре (20°С). В тилакоидных мембранах растений они со-
ставляют около 50, 25 и 12% соответственно [12]. Результаты анализа ЖК 
состава гликолипидов представлены в табл. 1–3. Для оценки эффективно-
сти перераспределения ЖК остатков при тепловой акклимации исследовали 
калориметрические переходы кристалл – жидкий кристалл гликолипидов 
(рис. 1). Для более детальной интерпретации тепловых переходов также 
провели анализ состава молекулярных видов гликолипидов (табл. 4–6). Для 
сравнительной оценки эффективности адаптационных перестроек в липи-
дах S. japonica в зависимости от скорости тепловой акклимации исследован 
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ЖК состав и термотропное поведение гликолипидов S. japonica, собранной 
в летний и зимний периоды (см. табл. 1–4, рис. 1). 

Таблица 1 [Table  1]
ЖК состав МГДГ Saccharina japonica в зависимости 

от скорости акклимации (% от суммы ЖК)
[FA composition of MGDG of Saccharina japonica depending 

on the rate of thermal acclimation (% of total FAs)]

ЖК
[FAs]

Зима
[Winter]

Быстрая аккли-
мация [Rapid 
acclimation],
16°C/ day

Медленная 
акклимация

[Slow ac-
climation],
2°C/day

Лето
[Summer]

14:0 6,8 ± 0,3а 4,8 ± 0,2b 3,1 ± 0,1c 5,0 ± 0,2b

16:0 4,9 ± 0,2а 3,9 ± 0,2b 3,0 ± 0,2c 5,5 ± 0,1d

16:1 n-7 0,5 ± 0,2а 0,5 ± 0,3а 0,6 ± 0,1а 4,0 ± 0,3b

18:1 n-9 4,3 ± 0,5а 4,5 ± 0,1а 4,1 ± 0,3а 9,7 ± 0,2b

18:2 n-6 4,6 ± 0,1а 4,1 ± 0,4а 3,1 ± 0,4b 11,2 ± 0,5c

18:3 n-6 1,0 ± 0,3а 1,2 ± 0,2а 1,2 ± 0,1а 8,1 ± 0,1b

18:3 n-3 6,4 ± 0,1а 4,6 ±0,3b 3,8 ± 0,2c 8,8 ± 0,5d

18:4 n-3 63,5 ± 0,7а 60,9 ± 0,3b 60,2 ± 0,4b 20,4 ± 0,3c

20:4 n-6 0,4 ± 0,2а 1,0 ± 0,1b 1,7 ± 0,2c 10,0 ± 0,2d

20:5 n-3 6,1 ± 0,3а 13,1 ± 0,4b 18,3 ± 0,1c 16,0 ± 0,2d

НЖК [SFA] 12,0 ± 0,2а 9,0 ± 0,2b 6,4 ± 0,2c 11,1 ± 0,1d

МНЖК [MUFA] 4,7 ± 0,3а 5,1 ± 0,2а 4,6 ± 0,3а 13,7 ± 0,3b

ПНЖК [PUFA] 83,3 ± 0,3а 85,9 ± 0,3b 89,0 ± 0,2c 75,2 ± 0,2d

n-3 ПНЖК [n-3 PUFA] 76,7 ± 0,4а 79,1 ± 0,2b 82,2 ± 0,2c 46,0 ± 0,3d

n-6 ПНЖК [n-6 PUFA] 5,9 ± 0,2а 6,3 ± 0,3а 6,0 ± 0,2а 29,2 ± 0,2b

n-3/n-6 ПНЖК 
[n-3/n-6 PUFA] 13,1 ± 0,3а 12,5 ± 0,2b 13,6 ± 0,2а 1,6 ± 0,3c

ИН [UI] 324,1 ± 0,2а 345,4 ± 0,3b 364,3 ± 0,3c 287,4 ± 0,4d

Ненасыщ. / насыщ. 
[UFA/SFA] 7,3 ± 0,3а 10,2 ± 0,2b 14,7 ± 0,1c 8,0 ± 0,2d

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3 ЖК, процентное содержание которых во всех четырёх 
экспериментальных группах ниже 3%, в таблице не представлены, но учтены при рас-
четах общих параметров. НЖК, МНЖК, ПНЖК – суммы насыщенных, мононенасыщен-
ных, полиненасыщенных ЖК соответственно; ИН – индекс ненасыщенности; ненасыщ. / 
насыщ. – соотношение между суммами ненасыщенных и насыщенных ЖК. Представ-
лены средние значения ± доверительный интервал, n=9. Надстрочные латинские буквы 
обозначают статистическую значимость различий средних значений при р ≤ 0,05 по со-
держанию каждой ЖК.
[Note. FAs with content lower than 3% in four experimental groups are excluded but considered in calcula-
tions of total parameters. SFA, MUFA and PUFA are sums of saturated, monounsaturated and polyunsatu-
rated FAs, respectively; UI is unsaturation index; UFA/SFA is the ratio between the sums of unsaturated 
and saturated FAs. Mean values ± confidence interval, n = 9, are given. Superscript Latin letters denote the 
statistical significance of differences in mean values for p ≤ 0.05 in the content of each FA].

Результаты, полученные при исследовании гликолипидов S. japonica, со-
бранной в летний и зимний периоды, согласуются с ранее опубликованны-
ми данными [14]. В настоящей работе мы использовали эти результаты для 
оценки эффективности акклимационных изменений. 
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ЖК состав гликолипидов S. japonica. Основной липид фотосинтетиче-
ских (тилакоидных) мембран МГДГ является небислойным благодаря вы-
сокой ненасыщенности своего ЖК состава [20]. Так, содержание полине-
насыщенных ЖК (ПНЖК) в данном липиде сахарины японской составляло 
75–88% (см. табл. 1). Это способствует естественной деформации мембран 
и обеспечивает формирование кривизны тилакоидных мембран, необходи-
мой для включения многочисленных мембранных белков [21]. Полинасы-
щенные ЖК остатки, обладающие значительной структурной гибкостью, 
позволяют липидам приспосабливаться к различным формам белков в со-
существующих мембранных комплексах и стабилизировать их [10].

Показано, что и быстрая, и особенно медленная тепловая акклимация 
приводила к повышению ИН МГДГ S. japonica в отличие от эффекта сме-
ны сезона от зимы к лету [14] (см. табл. 1). При этом повышение ИН со-
провождалось увеличением вклада ненасыщенных ЖК: соотношение не-
насыщенные / насыщенные ЖК возрастало в 1,4 и 2 раза при быстрой и 
медленной акклимации соответственно, тогда как сезонная акклиматизация 
мало влияла на этот параметр. Наоборот, эффект тепловой акклимации как 
на соотношение n-3/n-6 ПНЖК, так и на большинство отдельных ЖК (16:1 
n-7, 18:1 n-9, 18:2 n-6, 18:3 n-6, доминирующей 18:4 n-3 и 20:4 n-6) оказался 
незначительным в отличие от влияния смены сезона. Отмеченное ранее зна-
чительное снижение соотношения n-3/n-6 ПНЖК от зимы к лету, т.е. увели-
чение вклада n-6 ПНЖК в наиболее физиологически активный период [14], 
вероятно, связано с тем, что эти ПНЖК являются предшественниками более 
сильных медиаторов по сравнению с n-3 производными [22–23]. Уровень 
остальных ЖК снижался с уменьшением скорости тепловой акклимации, 
но при смене сезона мало изменялся за исключением 20:5 n-3, процентное 
содержание которой последовательно увеличивалось при понижении скоро-
сти тепловой акклимации и достигало уровня в летний период, т.е. акклима-
ционные и акклиматизационные эффекты совпадали.

Несмотря на то, что МГДГ является предшественником в биосинтезе 
ДГДГ [24], суммарные параметры (ИН, ненасыщенные / насыщенные ЖК 
и n-3/n-6 ПНЖК) ЖК состава ДГДГ, в отличие от МГДГ, изменялись при 
тепловой акклимации зигзагообразно: значительно снижались при быстрой 
акклимации, что совпадало с направлением изменений при смене сезона от 
зимы к лету, а затем возрастали и даже превосходили исходный уровень (ИН, 
ненасыщенные / насыщенные ЖК) при медленной акклимации (см. табл. 2). 
Также, в отличие от МГДГ, в акклимационных изменениях ЖК состава 
ДГДГ участвовало большинство ЖК. Так, содержание обеих мажорных ЖК 
(18:4 n-3 и 20:5 n-3) изменялось в результате акклимации и акклиматизации 
в том же направлении, что и суммарные показатели, а уровень остальных 
ЖК (14:0, 16:0, 18:1 n-9 и 18:2 n-6), наоборот, повышался при быстрой ак-
климации, что, тем не менее, совпадало с акклиматизационным трендом для 
этих ЖК, а затем снижался при медленной акклимации. В процессе аккли-
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мации не принимали участия две минорные ЖК (16:1 n-7 и 18:0), содержа-
ние которых, однако, резко возрастало в летний период, и -линоленовая 
кислота 18:3 n-3, уровень которой мало изменялся как при акклимации, так 
и при акклиматизации сахарины японской. 

Таблица 2 [Table  2]
ЖК состав ДГДГ Saccharina japonica в зависимости 

от скорости акклимации (% от суммы ЖК)
[FA composition of DGDG of Saccharina japonica depend-
ing on the rate of thermal acclimation (% of the total FAs)]

ЖК
[FAs]

Зима
[Winter]

Быстрая 
акклимация 

[Rapid ac-
climation],
16°C/day

Медленная 
акклимация

[Slow acclimation],
2°C/day

Лето
[Summer]

14:0 6,1 ± 0,2a 8,3 ± 0,5b 2,9 ± 0,1c 9,8 ± 0,3d

16:0 5,4 ± 0,3a 11,1 ± 0,2b 4,9 ± 0,2a 17,4 ± 0,4c

18:0 0,4 ± 0,1a 1,1 ± 0,2b 0,9 ± 0,3b 22,3 ± 0,2c

16:1 n-7 0,6 ± 0,2a 1,0 ± 0,3a 0,7 ± 0,1a 3,6 ± 0,1b

18:1 n-9 1,8 ± 0,1a 5,5 ± 0,4b 2,9 ± 0,3c 15,3 ± 0,5d

18:2 n-6 2,2 ± 0,4a 4,3 ± 0,2b 2,5 ± 0,2a 11,9 ± 0,2c

18:3 n-3 6,8 ± 0,1a 6,5 ± 0,3a 5,2 ± 0,4b 5,7 ± 0,3b

18:4 n-3 41,3 ± 0,5a 33,5 ± 0,4b 39,4 ± 0,2c 3,5 ± 0,3d

20:5 n-3 33,3 ± 0,2a 24,1 ± 0,2b 35,6 ± 0,6c 3,7 ± 0,1d

НЖК [SFA] 12,2 ± 0,2a 20,8 ± 0,3b 8,6 ± 0,2c 30,8 ± 0,3d

МНЖК [MUFA] 2,4 ± 0,1a 8,0 ±0,2b 4,2 ± 0,2c 40,3 ± 0,4d

ПНЖК [PUFA] 85,4 ± 0,3a 71,2 ± 0,3b 87,2 ± 0,3c 28,9 ± 0,3d

n-3 ПНЖК [n-3 PUFA] 81,4 ±0,2a 64,0 ± 0,3b 80,3 ± 0,5c 12,8 ± 0,2d

n-6 ПНЖК [n-6 PUFA] 3,4 ± 0,3a 5,8 ± 0,2b 5,5 ± 0,3b 16,1 ± 0,1c

n-3/n-6 ПНЖК
[n-3/n-6 PUFA] 24,0 ± 0,3a 11,1 ± 0,3b 14,5 ± 0,3c 0,8 ± 0,2d

ИН [UI] 363,4 ± 0,2a 295,7 ± 0,4b 372,2 ± 0,3c 128,4 ± 0,3d

Ненасыщ. / насыщ. 
[UFA/SFA] 7,2 ± 0,2a 3,8 ± 0,3b 10,6 ± 0,2c 2,2 ± 0,2d

Изменения в ЖК составе СХДГ, который является самым насыщенным 
гликолипидом, оказались подобными таковым в ДГДГ (см. табл. 3): также 
наблюдался зигзагообразный характер акклимационных изменений сум-
марных параметров (ИН и ненасыщенные / насыщенные ЖК), но в более 
сглаженном виде за счет того, что их значения снижались при обеих ско-
ростях акклимации относительно уровня в зимний период. Этому тренду 
соответствовали изменения в содержании мажорных ПНЖК 18:3 n-3, 18:4 
n-3 и 20:5 n-3, тогда как уровень доминирующей насыщенной ЖК (НЖК) 
16:0 изменялся противоположным образом. Соотношение n-3/n-6 ПНЖК 
также изменялось зигзагообразно, но его величина немного возрастала при 
быстрой акклимации, а при медленной практически возвращалась к значе-
нию в зимний период. В целом акклимационные и акклиматизационные из-
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менения всех трех параметров происходили в одном направлении, характе-
ризующемся снижением их уровней относительно зимних значений. Также 
необходимо отметить, что для медленной акклимации характерен эффект 
повышения ИН и соотношения ненасыщенные / насыщенные ЖК по срав-
нению с уровнем этих параметров у всех трёх фотосинтетических гликоли-
пидов S. japonica, акклимированной сравнительно быстро.

Таблица 3 [Table  3]
ЖК состав СХДГ Saccharina japonica в зависимости 

от скорости акклимации (% от суммы ЖК)
[FA composition of SQDG of Saccharina japonica depending 

on the rate of thermal acclimation (% of the total FAs)]

ЖК
[FAs]

Зима
[Winter]

Быстрая 
акклимация 

[Rapid ac-
climation],
16 °C/ day

Медленная 
акклимация

[Slow ac-
climation],
2 °C/day

Лето
[Summer]

14:0 2,5 ± 0,1а 3,3 ± 0,2b 2,2 ± 0,5а 3,8 ± 0,4b

16:0 25,5 ± 0,3а 37,1 ± 0,1b 34,1 ± 0,2c 47,3 ± 0,1d

18:0 0,6 ± 0,3а 1,0 ± 0,3а 1,2 ± 0,4а 4,5 ± 0,3b

16:1 n-7 0,2 ± 0,1а 0,3 ± 0,2а 0,2 ± 0,1а 3,8 ± 0,4b

18:1 n-9 15,7 ± 0,5а 20,8 ± 0,1b 18,1 ± 0,3c 22,9 ± 0,1d

18:2 n-6 4,9 ± 0,1а 2,7 ± 0,2b 3,4 ± 0,2c 8,1 ± 0,3d

18:3 n-3 21,5 ± 0,2а 10,2 ± 0,4b 13,0 ± 0,4c 3,1 ± 0,2d

18:4 n-3 13,3 ± 0,3а 12,1 ± 0,2b 13,1 ± 0,5а 0,9 ± 0,1c

20:5 n-3 12,8 ± 0,4а 9,8 ± 0,3b 11,8 ± 0,3c 1,5 ± 0,2d

НЖК [SFA] 28,6 ± 0,3а 41,5 ± 0,2b 37,1 ± 0,3c 54,9 ± 0,2d

МНЖК [MUFA] 16,4 ± 0,3а 22,1 ± 0,1b 19,5 ± 0,2c 27,4 ± 0,3d

ПНЖК [PUFA] 55,0 ± 0,4а 36,4 ± 0,3b 43,4 ± 0,3c 17,7 ± 0,2d

n-3 ПНЖК [n-3 PUFA] 47,6 ± 0,2а 32,1 ± 0,3b 37,9 ± 0,4c 5,5 ± 0,2d

n-6 ПНЖК [n-6 PUFA] 6,5 ± 0,1а 3,6 ± 0,2b 4,9 ± 0,2c 12,1 ± 0,3d

n-3/n-6 ПНЖК 
[n-3/n-6 PUFA] 7,3 ± 0,2а 8,9 ± 0,3b 7,7 ± 0,3а 0,5 ± 0,2d

ИН [UI] 213,9 ± 0,5а 158,5 ± 0,2b 182,1 ± 0,3c 79,5 ± 0,2d

Ненасыщ./насыщ. 
[UFA/SFA] 2,5 ± 0,3а 1,4 ± 0,2b 1,7 ± 0,2b 0,8 ± 0,3c

В целом ГЖХ анализ показал, что изменения в ЖК составе (ИН, соот-
ношения n-3/n-6 ПНЖК и ненасыщенные / насыщенные ЖК) МГДГ быстро 
и особенно медленно акклимированной S. japonica противоположны тен-
денциям, которые наблюдались при смене сезона от зимы к лету. Направ-
ление акклимационных изменений в ЖК составе ДГДГ и СХДГ частично 
совпадало с акклиматизационным трендом. При этом быстрая акклимация 
вызывала более адекватный ответ, чем медленная. Вероятно, при быстрой 
акклимации срабатывают стрессовые механизмы адаптации, которые ста-
новятся неффективными или менее эффективными при понижении скоро-
сти акклимациии. Так как МГДГ является основным липидом S. japonica, на 
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долю которого приходится примерно 50% от суммы гликолипидов [25], то 
полученные результаты свидетельствуют об очень ограниченной способно-
сти S. japonica перестраивать ЖК состав липидного матрикса тилакоидных 
мембран при исследованных скоростях тепловой акклимации. 

Термотропное поведение и молекулярные виды гликолипидов S. japo-
nica. Эффективность адаптивных перегруппировок в составе ЖК остатков 
гликолипидов S. japonica при тепловой акклимации оценивали по калори-
метрическому переходу из кристаллического состояния в оптимальное для 
функционирования мембран жидкокристаллическое состояние (см. рис. 1).

Исследование ДСК переходов МГДГ сахарины японской подтвердило ра-
нее полученный результат [14] о неадекватном поведении этого гликолипида 
при смене сезона от зимы к лету с точки зрения классического представле-
ния о гомеовязкостной адаптации [10]: Тmax смещалась с –10°С в более низ-
котемпературную область (до –34°С), несмотря на снижение ИН. При этом 
в области высоких температур дополнительные пики при 20 и 44°С остава-
лись, но их интенсивность резко снижалась (см. рис. 1, а). Более детальный 
анализ ЖК состава, а именно анализ молекулярных видов (см. табл. 4) по-
казал, что при тепловой акклиматизации происходило увеличение уровня 
наиболее ненасыщенных форм: мононенасыщенные ЖК (МНЖК) / ПНЖК, 
а также основных форм ПНЖК / ПНЖК, тогда как содержание более насы-
щенной формы НЖК / ПНЖК падало почти в 4 раза. Снижению Тmax также 
могло способствовать уменьшение соотношения n-3/n-6 ПНЖК, то есть уве-
личение доли n-6 ПНЖК в летний период, которые способствует большему 
понижению Tmax, чем более ненасыщенные n-3 ПНЖК [26]. 

При быстрой тепловой акклимации содержание НЖК / ПНЖК снижа-
лось мягче (в 1,4 раза), что, вероятно, способствовало усилению фазового 
разделения липида, характеризовавшегося наличием двух главных пиков, 
примерно одинаковых по интенсивности: низкотемпературного пика при 
–22°С и высокотемпературного пика при 38°С. Снижение скорости аккли-
мации в 8 раз привело к сдвигу Тmax низкотемпературного пика до –46°С, т.е. 
к его лучшей подгонке к основному пику ДСК перехода летнего образца, 
чему способствовало увеличение ИН и соотношения ненасыщенные / на-
сыщенные ЖК (см. табл. 1).

Известно, что МГДГ, являясь основным по содержанию липидом ти-
лакоидных мембран, играет решающую роль в структурной гибкости ма-
кроансамблей светособирающего комплекса II (ССКII), ФСII и ФСI, цит. 
b6/f и CF0CF1-АТФазы в хлоропластах [12, 19]. В связи с этим важно отме-
тить, что расположение значительной части термограммы зимнего образца 
МГДГ S. japonica при температурах выше 4°С свидетельствует о присут-
ствии большой доли липида в кристаллическом состоянии в зимнее время, 
тогда как калориметрический переход летнего образца МГДГ, практически 
полностью осуществляющийся в области ниже 20°С, указывает на жидко-
кристаллическое состояние превалирующей части этого липида в летнее 
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время. Таким образом, более вязкое состояние основного липида тилако-
идных мембран в зимнее время может способствовать более низкой актив-
ности фотосинтетических комплексов. Летом, наоборот, активность может 
возрастать благодаря более подвижному состоянию тилакоидных мембран. 
Поддержание жидкокристаллического состояния липидного матрикса тила-
коидных мембран особенно важно для эффективной замены повреждённых 
белков реакционного центра ФСII, главным образом D1. Такая замена про-
текает путем диссоциации ФСII на два мономера путём их латеральной диф-
фузии [27–28]. Так как МГДГ находится в зоне контакта мономеров ФСII, то 
повышенная вязкость этого гликолипида может замедлять данный процесс 
и тем самым быть причиной низкотемпературного ингибирования фотосин-
теза в зимний период.

Рис. 1. Типичные ДСК термограммы гликолипидов МГДГ (a), ДГДГ (b), СХДГ (c) 
Saccharina japonica в зависимости от скорости тепловой акклимации (16 и 2°C/сут) 

и от сезона (лето и зима). Вертикальная линия – 1 мВт. Скорость сканирования – 
16°С/мин. Вес образца – 10 мг. Каждый образец сканировали минимум 3 раза

[Fig. 1. Typical DSC thermograms of glycolipids MGDG (a), DGDG (b), SQDG (c) of Saccha-
rina japonica depending on the rate of thermal acclimation (16 and 2°C/d) and season (summer 

and winter). The vertical bar - 1 mW. Scanning rate is 16°C/min. Sample weight 
is 10 mg. Each sample was scanned at least 3 times]
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Таблица 4 [Table  4]
Состав молекулярных видов МГДГ Saccharina japonica при прогреве морской воды

(% от суммы молекулярных видов)
[Molecular species composition of MGDG of Saccharina japonica when heating seawater 

(% of the total molecular species)]

Молекулярные виды
[Molecular species]

Зима
[Winter]

Быстрая 
акклимация 

[Rapid ac-
climation],
16°C/day

Медленная 
акклимация

[Slow acclimation],
2°C/day

Лето
[Summer]

14:0/18:1 5,8 ± 0,2a 6,6 ± 0,1b 7,5 ± 0,7c 6,0 ± 0,1a

16:0/18:1 3,4 ± 0,1a 4,1 ± 0,3b 3,4 ± 0,3a 5,3 ± 0,2c

14:0/18:2 6,8 ±0,3a 6,5 ± 0,5a 4,8 ± 0,5b 1,6 ± 0,1c

16:0/18:2 3,5 ± 0,2a 4,3 ± 0,3b 4,2 ± 0,1b 2,3 ± 0,4c

14:0/18:3 5,3 ± 0,2a 3,6 ± 0,1b 1,9 ± 0,3c 0,3 ± 0,3d

16:0/18:3 3,3 ± 0,4a 2,4 ± 0,2b 1,7 ± 0,2c 0,8 ± 0,1d

14:0/18:4 3,7 ± 0,1a 0,7 ± 0,2b 0,8 ± 0,1b 0,2 ± 0,1c

16:0/18:4 3,4 ± 0,3a 1,1 ± 0,3b 1,2 ± 0,2b 0,9 ± 0,2b

18:2/20:5 1,2 ± 0,1a 1,2 ± 0,1a 2,3 ± 0,2b 4,7 ± 0,3c

18:3/18:4 7,3 ± 0,6a 7,4 ± 0,3a 5,9 ± 0,3b 4,4 ± 0,4c

18:4/18:4 31,2 ± 0,2a 21,1 ± 0,2b 19,2 ± 0,1c 7,4 ± 0,3d

18:4/20:4 1,0 ± 0,1a 2,0 ± 0,2b 2,6 ± 0,3c 9,7 ± 0,2a

18:4/20:5 10,5 ± 0,2a 14,7 ± 0,4b 14,6 ± 0,2b 12,5 ± 0,1c

НЖК/НЖК [SFA/SFA] – – 0,2 ± 0,1a 0,1 ± 0,1a

НЖК/МНЖК [SFA/MUFA] 9,6 ± 0,3a 11,8 ± 0,2b 12,4 ± 0,2c 12,6 ± 0,3c

НЖК/ПНЖК [SFA/PUFA] 26,4 ±0,2a 19,7 ± 0,3b 15,7 ± 0,2c 7,2 ± 0,2d

МНЖК/МНЖК 
[MUFA/MUFA] 0,3 ± 0,1a 0,4 ± 0,3a 0,9 ± 0,1b 1,4 ± 0,1c

МНЖК/ПНЖК 
[MUFA/PUFA] 2,5 ± 0,2a 3,2 ± 0,1b 5,0 ± 0,3c 11,1 ± 0,3d

ПНЖК/ПНЖК 
[PUFA/PUFA] 61,2 ± 0,4a 64,9 ± 0,2b 65,8 ± 0,2c 67,6 ± 0,3d

Примечание. Молекулярные виды, процентное содержание которых во всех четырёх экс-
периментальных группах ниже 3%, в таблице не представлены, но учтены при расчетах 
общих параметров. НЖК, МНЖК, ПНЖК – насыщенные, мононенасыщенные, полине-
насыщенные ЖК соответственно. «–» – не обнаружено; сл. – следовые количества (со-
держание ниже 0,1%). Представлены средние значения ± доверительный интервал, n=9. 
Надстрочные латинские буквы обозначают статистическую значимость различий сред-
них значений при р ≤ 0,05 по содержанию каждого молекулярного вида / формы.
[Note. Molecular species with content lower than 3% in four experimental groups are excluded but con-
sidered in calculations of total parameters. SFA, MUFA and PUFA are saturated, monounsaturated and 
polyunsaturated FAs, respectively. «-» is not detected; tr. is traces (content less than 0.1%). Mean values ± 
confidence interval, n = 9, are given. Superscript Latin letters denote the statistical significance of differ-
ences in mean values for p ≤ 0.05 in the content of each molecular species/form].

Так как при обеих скоростях акклимации наблюдался интенсивный пик ка-
лориметрического перехода в области 40°С, то выбранное время прогрева мор-
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ской воды оказалось недостаточным для достижения наиболее функционально 
активного состояния главного липида тилакоидных мембран S. japonica.

Термограммы зимних образцов МГДГ и ДГДГ характеризовались сход-
ными профилями и близкими по положению главным и дополнительным 
менее интенсивным пиками в области –10 и 25°С соответственно. Но в от-
личие от сезонного изменения термотропного поведения неламеллярного 
МГДГ, Тmax ламеллярного ДГДГ адекватно повышалась на 10°С, а темпера-
турный интервал калориметрического перехода расширялся на 30°С за счет 
высокотемпературной области при смене сезона от зимы к лету (см. рис. 1, 
b). Этому, вероятно, способствовало резкое падение ИН и соотношения не-
насыщенные / насыщенные ЖК при увеличении содержания наиболее на-
сыщенной формы НЖК / МНЖК в 4 раза и, наоборот, уменьшения вклада 
самой ненасыщенной формы ПНЖК / ПНЖК в 1,5 раза. Интересно, что со-
держание двух других молекулярных форм МНЖК / ПНЖК и НЖК / ПНЖК 
также изменялось противоположным образом (см. табл. 5).

Таблица 5 [Table  5]
Состав молекулярных видов ДГДГ Saccharina japonica 

при прогреве морской воды (% от суммы молекулярных видов)
[Molecular species composition of DGDG of Saccharina japonica 

when heating seawater (% of the total molecular species)]

Молекулярные виды
[Molecular species]

Зима
[Winter]

Быстрая 
акклимация 

[Rapid ac-
climation],
16°C/day

Медленная 
акклимация

[Slow ac-
climation],
2°C/day

Лето
[Summer]

14:0/18:1 3,4 ± 0,2a 3,7 ± 0,3a 2,6 ± 0,1b 6,4 ± 0,3c

16:0/18:1 сл. [tr.] 1,1 ± 0,2a 0,6 ± 0,3a 6,3 ± 0,1b

14:0/18:2 4,5 ± 0,1a 6,4 ± 0,3b 2,8 ± 0,2c 2,4 ± 0,4c

14:0/18:3 6,0 ± 0,3a 5,8 ± 0,1a 2,3 ± 0,3b 1,2 ± 0,2c

16:0/18:3 4,7 ± 0,4a 2,4 ± 0,2b 0,4 ± 0,2c 2,7 ± 0,1b

14:0/18:4 3,9 ± 0,3a 1,1 ± 0,2b 0,5 ± 0,2c 0,3 ± 0,1c

16:0/18:4 5,1 ± 0,2a 0,5 ± 0,1b 0,2 ± 0,2b 0,8 ± 0,4b

16:1/20:5 сл. [tr.] сл. [tr.] сл. [tr.] 7,6 ± 0,2a

18:2/20:5 0,1 ± 0,1a 0,1 ± 0,1a 1,8 ± 0,3b 8,5 ± 0,3c

18:3/20:5 сл. [tr.] сл. [tr.] сл. [tr.] 6,3 ± 0,4a

18:4/18:4 0,5 ± 0,2a 4,6 ± 0,3b 5,2 ± 0,4b 0,6 ± 0,3a

18:4/20:4 4,1 ± 0,5a 5,6 ± 0,2b 8,9 ± 0,2c 10,7 ± 0,2d

18:4/20:5 63,1 ± 0,6a 63,3 ± 0,2a 69,0 ± 0,3b 14,9 ± 0,3c

НЖК/НЖК [SFA/SFA] – – – 0,3 ± 0,1a

НЖК/МНЖК [SFA/MUFA] 3,6 ± 0,2a 5,5 ± 0,4b 3,4 ± 0,3a 15,3 ± 0,3c

НЖК/ПНЖК [SFA/PUFA] 25,7 ± 0,1a 18,3 ± 0,1b 7,6 ± 0,2c 13,8 ± 0,2d

МНЖК/МНЖК [MUFA/MUFA] – – сл. [tr.] 1,3 ± 0,1a

МНЖК/ПНЖК [MUFA/PUFA] 0,3 ± 0,1a 0,2 ± 0,1a 1,3 ± 0,3b 17,3 ± 0,3c

ПНЖК/ПНЖК [PUFA/PUFA] 70,4 ± 0,3a 76,0 ± 0,2b 87,7 ± 0,2c 52,1 ± 0,1d

Примечание. См. табл. 4.
[Note. See Table 4].
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Эффекты быстрой и медленной акклимации на термотропное поведение 
ДГДГ оказались противоположными. Если при быстрой акклимации макси-
мум теплопоглощения приходился на 30°С (т.е. на существенно более высо-
кую температуру, чем летом), то при медленной акклимации наблюдалась тер-
мограмма, подобная таковой зимнего образца ДГДГ, но Tmax наблюдался при 
еще более низкой температуре (–35°С). Это коррелировало с зигзагообразным 
характером зависимости суммарных параметров ЖК состава ДГДГ (ИН, не-
насыщенные / насыщенные ЖК и n-3/n-6 ПНЖК), которые значительно сни-
жались при быстрой акклимации. Это совпадало с направлением изменений 
ЖК состава ДГДГ при смене сезона от зимы к лету. При медленной аккли-
мации значения возрастали и даже превосходили исходный уровень. Среди 
молекулярных форм в наибольшей степени изменялось содержание форм 
НЖК / ПНЖК и в меньшей степени ПНЖК / ПНЖК. Причем уровень НЖК / 
ПНЖК последовательно снижался при быстрой, а затем при медленной ак-
климации в соответствии с трендом тепловой акклиматизации, а содержа-
ние ПНЖК / ПНЖК также последовательно увеличивалось при акклимации 
в противоположность сезонным изменениям.

Несоответствие сезонных изменений термотропного поведения СХДГ 
S. japonica, подобно МГДГ, классическим представлениям о гомеовязкост-
ной адаптации совпадает с ранее полученными результатами [14]. Пониже-
ние Tmax СХДГ от зимы к лету сопровождалось резким снижением содержа-
ния формы ПНЖК / ПНЖК в 10 раз и возрастанием уровня НЖК / МНЖК 
в 2 раза. Возможно, высокая ненасыщенность n-3 ПНЖК (18:3 n-3, 18:4 n-3 
и 20:5 n-3), входящих в состав форм ПНЖК / ПНЖК, способствует более 
плотной упаковке молекул СХДГ благодаря структурной гибкости ПНЖК, 
заполняющих пустоты между одноименно заряженными молекулами. По-
этому драматическое снижение уровня этих молекулярных видов летом 
может быть главной причиной разрыхления упаковки СХДГ при тепловой 
акклиматизации S. japonica, несмотря на снижение ИН и соотношения не-
насыщенные / насыщенные (см. рис. 1, c; табл. 6). Однако при тепловой ак-
климации место молекулярной формы НЖК / МНЖК, содержание которой в 
этом случае мало изменялось, занимала молекулярная форма НЖК / ПНЖК. 
Но ее уровень повышался, а содержание ПНЖК/ПНЖК снижалось пример-
но в одинаковой степени (в 2 и 1,5–1,7 раза соответственно) при разных ско-
ростях акклимации. В результате термограммы СХДГ из акклимированных 
водорослей также сходным образом смещались в сторону температур ниже 
0°С и даже более эффективно по сравнению с сезонными изменениями. При 
этом также наблюдалось усложнение профиля термограмм и соответствую-
щее усиления фазового разделения гликолипида. Снижение скорости аккли-
мации приводило к перераспределению интенсивностей пиков, направлен-
ному на усиление наиболее близко расположенных к Tmax летнего образца 
СХДГ.
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Таблица 6 [Table  6]
Состав молекулярных видов СХДГ Saccharina japonica при прогреве морской воды

(% от суммы молекулярных видов)
[Molecular species composition of SQDG of Saccharina japonica when heating seawater

(% of the total molecular species)]

Молекулярные виды
[Molecular species]

Зима
[Winter]

Быстрая 
акклимация 

[Rapid 
acclimation],
16°C/ day

Медленная 
акклимация

[Slow acclimation],
2°C/day

Лето
[Summer]

14:0/18:1 0,3 ± 0,2a 2,9 ± 0,1b 3,8 ± 0,4c 4,9 ± 0,3d

16:0/18:1 35,7 ± 0,3a 29,7 ± 0,3b 29,7 ± 0,2b 63,9 ± 0,4c

16:0/18:2 4,0 ± 0,1a 5,7 ± 0,3b 7,2 ± 0,3c 10,0 ± 0,2d

16:0/18:3 7,2 ± 0,2a 19,0 ± 0,4b 21,2 ± 0,1c 6,8 ± 0,3a

18:3/18:4 5,8 ± 0,2a 4,7 ±0,2b 3,8 ± 0,3c 0,6 ± 0,1d

18:4/20:5 40,6 ± 0,5a 23,5 ± 0,3b 21,1 ± 0,2c 1,0 ± 0,3d

НЖК/НЖК [SFA/SFA] – 1,7 ± 0,2a 2,6 ± 0,1b 3,5 ± 0,2c

НЖК/МНЖК [SFA/MUFA] 36,1 ± 0,3a 33,3 ± 0,3b 34,3 ± 0,2c 70,7 ± 0,2d

НЖК/ПНЖК [SFA/PUFA] 14,5 ± 0,2a 31,2 ± 0,3b 33,9 ± 0,2c 19,9 ± 0,3d

МНЖК/МНЖК 
[MUFA/MUFA] – сл. [tr.] сл. [tr.] 0,2 ± 0,1a

МНЖК/ПНЖК 
[MUFA/PUFA] – 0,5 ± 0,2a 0,5 ± 0,1a 0,8 ± 0,3a

ПНЖК/ПНЖК 
[PUFA/PUFA] 49,4 ± 0,4a 33,3 ± 0,3b 28,7 ± 0,2c 4,9 ± 0,2d

Примечание. См. табл. 4.
[Note. See Table 4].

Предполагалось, что одна из главных функций СХДГ – замещение ани-
онного липида фосфатидилглицерола (ФГ) в фотосинтетических мембранах 
в условиях недостатка фосфатов для поддержания отрицательного заряда 
[29]. Однако выяснилось, что для поддержания нормального образования 
тилакоидных мембран и работы ФСII эти два липида не являются взаимоза-
меняемыми [30–31]. СХДГ вместе с МГДГ обнаружены в структурах фото-
синтетических комплексов в качестве кофакторов, в частности, в зоне кон-
такта мономеров ФСII.

Разделение фаз, характерное для термотропного поведения всех исследо-
ванных гликолипидов, возможно, необходимо для обеспечения более вязкой 
среды для ФСII, сконцентрированных в гранальных тилакоидных мембра-
нах, и более подвижной в стромальных мембранах, где преобладает ФСI 
[32–33]. 

Полученные результаты показали, что при разных скоростях тепловой 
акклимации наблюдается начальный этап подгонки профиля термограмм 
гликолипидов к таковому летних образцов, сопровождающийся усилением 
фазового разделения гликолипидов. Однако выявленные изменения скорее 
можно расценивать как тенденцию: выбранного времени тепловой аккли-
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мации оказалось недостаточно для явных сдвигов в профиле термограмм 
гликолипидов, приближающих их к структуре термограмм летних образ-
цов. Неявный и даже неоднозначный характер акклимационных измене-
ний термотропного поведения основных компонентов липидного матрикса 
S.japonica, возможно, связан с тем, что данный вид является холодолюби-
вым [4]. Эти водоросли обитают на глубине и не подвергаются в естествен-
ных условиях частым перепадам температуры в широком диапазоне [34]. 
Поэтому S. japonica, вероятно, лишена эффективных приспособительных 
механизмов регуляции физического состояния липидного матрикса мем-
бран в условиях резкого повышения температуры окружающей среды. В ре-
зультате наблюдаемые изменения тепловых переходов и связанного с ними 
ЖК состава гликолипидов S. japonica носили стрессовый характер. 

Заключение

Тепловая акклимация S. japonica от 4 до 20°С показала, что параметры не-
насыщенности (ИН и соотношение ненасыщенные/насыщенные ЖК) ЖК со-
става основного гликолипида водоросли МГДГ увеличивались по сравнению 
с их значениями в зимний период в противоположность акклиматизацион-
ному тренду при смене сезона от зимы к лету. Повышение этих параметров 
усиливалось при снижении скорости тепловой акклимации с 16 до 2°C/сут. 
Соотношение n-3/n-6 ПНЖК, которое уменьшается при тепловой аккли-
матизации в полярных липидах морских макрофитов, мало изменялось в 
МГДГ и СХДГ S. japonica ни при быстрой, ни при медленной акклимации. 
Только в ДГДГ соотношение n-3/n-6 ПНЖК уменьшалось в соответствии с 
сезонным трендом, особенно при быстрой акклимации. В отличие от МГДГ, 
параметры ненасыщенности ЖК состава ДГДГ и СХДГ снижались при бы-
строй акклимации. При медленной акклимации изменения ненасыщенности 
ослаблялись или носили противоположный характер в СХДГ и ДГДГ со-
оответственно. Результатом тепловой акклимации явилось усиление фазо-
вого разделения гликолипидов, которое можно рассматривать как началь-
ный этап подгонки профиля термограмм гликолипидов к таковому летних 
образцов. Вероятно, выбранные скорости тепловой акклимации слишком 
высокие для проявления более четких изменений термотропного поведе-
ния основных липидов тилакоидных мембран, соответствующих сезонным 
трендам. Причиной неоднозначного, стрессового характера изменений ЖК 
состава и калориметрических переходов гликолипидов S. japonica при те-
пловой акклимации, вероятно, являются холодолюбивость и отсутствие рез-
ких колебаний температуры в естественных условиях обитания этого вида 
морских макроводорослей.
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Effect of warm acclimation rate on fatty acid composition and phase 
transitions of Saccharina japonica (J.E. Areschoug) glycolipids

Saccharina japonica is a valuable commercial species and the most common 
object of mariculture. Temperature is a powerful factor determining the growth and 
development of macroalgae. Rational mariculture and an understanding of the dynamics 
of marine ecosystems require the study of the physicochemical basis of temperature 
adaptation. The key mechanism of this process is the redistribution of the fatty acid 
(FA) composition of polar lipids, maintaining the optimal liquid-crystalline state of 
the biomembrane lipid matrix. In the conditions of increasing ambient temperature 
variability, the rate of changes aimed at the thermal adaptation of ectothermic 
organisms, which include plants, becomes particularly important. However, to date, 
the effect of the temperature acclimation rate on ectothermic organisms has been 
little studied. The present paper aims to study the ability of S. japonica to adapt the 
physicochemical properties of the main polar lipids to elevated ambient temperature at 
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different rates of seawater heating. Algae were collected in the Sea of Japan in winter 
at a water temperature of 4 °C and warmed to a summer temperature of 20 °C at rates 
of 16 °C/d (rapid acclimation) and 2 °C/d (slow acclimation). We isolated glycolipids 
monogalactosyldiacylglycerol (MGDG), digalactosyldiacylglycerol (DGDG) and 
sulfoquinovosyldiacylglycerol (SQDG) from acclimated algae as well as their thalli, 
collected in winter and summer, and studied their FA composition, the composition 
of molecular species and thermal transitions from crystalline state to liquid crystalline 
state, which is optimal for functioning of biomembranes, by GLC, HPLC-MS and 
differential scanning calorimetry (DSC), respectively. Statistical significance was 
analyzed using Student’s t-test (p ≤ 0.05). 

The results of this study showed that rapid thermal acclimation caused an increase 
in the unsaturation index (UI) and the ratio of unsaturated/saturated FA of the main 
lipid of thylakoid membranes MGDG (See Table 1), in contrast to both acclimatization 
and acclimation changes in the FA composition of the remaining glycolipids DGDG 
and SQDG when a season changes from winter to summer (See Tables 2-3). The 
opposite character of changes in the unsaturation of the FA composition of MGDG 
compared with DGDG and SQDG was also preserved during slow thermal acclimation. 
Slow warming only strengthened this feature in MGDG, contributed to increasing the 
unsaturation of FA composition of DGDG as opposed to the effect of rapid acclimation or 
weakened its effect in SQDG. The ratio of n-3/n-6 polyunsaturated fatty acids (PUFAs), 
the decrease of which, that is, increase in the share of n-6 PUFAs in polar lipids of 
marine macrophytes during thermal acclimatization is important both for regulating 
the viscosity of membrane lipids, and for strengthening mediators derived from PUFAs 
in the physiologically active season. However, during thermal acclimation, the n-3/n-6 
ratio of PUFAs changed a little in MGDG and SQDG of S. japonica regardless of the 
acclimation rate. Only in DGDG, the n-3/n-6 ratio of PUFAs decreased in accordance 
with the seasonal trend, especially at rapid acclimation. These changes in the FA 
composition of glycolipids were accompanied by equally ambiguous changes in their 
thermotropic behavior. Thermal acclimation caused the phase separation of MGDG, 
which was characterized by splitting of the peak of crystal – liquid crystal thermal 
transition of the glycolipid into the low and high temperature peaks, while the seasonal 
effect contributed to a decrease in the peak maximum temperature (Tmax) to the low 
temperature region by 20°C (See Fig. 1a). Phase separation of MGDG was accompanied by 
an increase in the percentage of molecular PUFA/PUFA forms, as well as monounsaturated 
FA (MUFA)/PUFA, and a decrease in saturated FA (SFA)/ PUFA (See Table 4). However, the 
warming up of sea water at a rate of 16°C/d and 2°C/d was not enough to bring the profile of 
the thermogram acclimatization and acclimation closer to that of the summer sample. Similar 
acclimation changes, which had a character of the emerging trend of fitting the profile of 
thermograms, were observed in the DGDG and SQDG calorimetric transitions (See Fig. 1b, 
c), which were based not so much on the FA composition as a whole but on the composition 
of their molecular species/forms (See Tables 5-6). 

Consequently, an increase in seawater temperature from 4 °C to 20 °C at rates of 
16 °C/d or 2 °C/d showed an ambiguous, stressful nature of the FA composition and 
calorimetric transitions of glycolipids from S. japonica during thermal acclimation. 
The low efficiency of molecular mechanisms underlying maintenance of the liquid 
crystalline state of the main polar lipids of S. japonica that is optimal for functioning of 
the membranes is probably due to cold-loving nature and absence of sharp temperature 
fluctuations in the natural habitats of this species of marine macroalgae.

The paper contains 1 Figure, 6 Tables and 34 References.
Key words: Laminaria; warm acclimation; membrane lipids; fatty acids; 

polyunsaturated fatty acids; molecular species; сalorimetric transitions. 

М.Ю. Баркина, Л.А. Помазёнкова, Н.С. Чопенко и др.



155

Abbreviations: DGDG - Digalactosyldiacylglycerol; DSC - Differential scanning 
calorimetry; FA - Fatty acid; GLC - Gas-liquid chromatography; HPLC - High-
performance liquid chromatography; MEFA - Methyl esters of fatty acids; MGDG - 
Monogalactosyldiacylglycerol; MUFA - Monounsaturated FA; PUFA - Polyunsaturated 
FA; SFA - Saturated FA; SQDG - Sulfoquinovosyldiacylglycerol: Tmax - Peak maximum 
temperature of phase transition; TLC - Thin-layer chromatography; UI - Unsaturation 
index.

Funding: This research was funded by the Ministry of Education and Science of 
the Russian Federation, the State Assignment No 6.5736.2017/6.7. 

The authors declare no conflict of interest. 

References

1. Loureiro R, Gachon CM, Rebours C. Seaweed cultivation: Potential and challenges of crop 
domestication at an unprecedented pace. New Phytol. 2015;206:489-92. doi: 10.1111/
nph.13278

2. King NG, Wilcockson DC, Webster R, Smale DA, Hoelters LS, Moore PJ. Cumulative stress 
restricts niche filling potential of habitat‐forming kelps in a future climate. Funct Ecol. 
2018;32:288-299. doi: 10.1111/1365-2435.12977

3. Cheng L, Abraham J, Hausfather Z, Trenberth KE. How fast are the oceans warming? 
Science. 2019;363:128-129. doi: 10.1126/science.aav7619

4. Smale DA. Impacts of ocean warming on kelp forest ecosystems. New Phytol. 2019. doi: 
10.1111/nph.16107

5. Krupnova TN. Prognozirovanie zapasov laminarii s zablagovremennost’yu v dva goda 
[Forecasting of the laminaria Saccharina japonica stock with the lead time of two 
years]. Izvestiya TINRO = Transactions of the Pacific Research Institute of Fisheries and 
Oceanography. 2012;170:30-44. In Russian

6. Gao X, Endo H, Agatsuma Yu. Effect of increased seawater temperature on biomass, growth, 
and maturation of Saccharina japonica near its southern limit in northern Japan. J Appl 
Phycol. 2015;27:1263-1270. doi: 10.1007/s10811-014-0417-0

7. Perkins SE, Alexander LV, Nairn JR. Increasing frequency, intensity and duration of 
observed global heatwaves and warm spells. Geophys Res Lett. 2012;39:L20714. doi: 
10.1029/2012GL053361

8. Sandblom E, Gräns A, Axelsson M, Seth H. Temperature acclimation rate of aerobic scope 
and feeding metabolism in fishes: implications in a thermally extreme future. Proc Biol Sci. 
2014;281:20141490. doi: 10.1098/rspb.2014.1490

9. Charrier B, Abreu MH, Araujo R, Bruhn A, Coates JC, De Clerck O, Katsaros C, Robaina 
RR, Wichard T. Furthering knowledge of seaweed growth and development to facilitate 
sustainable aquaculture. New Phytol. 2017;216:967-975. doi: 10.1111/nph.1472810 

10. Ernst R, Ejsing CS, Antonny B. Homeoviscous adaptation and the regulation of membrane 
lipids. J Mol Biol. 2016;428:4776-4791. doi: 10.1016/j.jmb.2016.08.013

11. Zhang Z, Qu C, Yao R, Nie Y, Xu C, Miao J, Zhong B. The parallel molecular adaptations 
to the antarctic cold environment in two psychrophilic green algae. Genome Biol Evolut. 
2019;11:1897-1908. doi: 10.1093/gbe/evz104

12. Kobayashi K, Endo K, Wada H. Roles of lipids in photosynthesis. Lipids in Plant and 
Algae Development. Nakamura Y and Li-Beisson Y, editors. Cham: Springer International 
Publishing; 2016. pp. 21-50.

13. Hölzl G, Dörmann P. Chloroplast Lipids and Their Biosynthesis. Annu Rev Plant Biol. 
2019;70(1). doi: 10.1146/annurev-arplant-050718-100202 

14. Sanina N, Goncharova S, Kostetsky E. Seasonal changes of fatty acid composition 
and thermotropic behavior of polar lipids from marine macrophytes. Phytochemistry. 
2008;69(7):1517-1527. doi: 10.1016/j.phytochem.2008.01.014

Влияние скорости тепловой акклимации на жирнокислотный состав

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/nph.13278
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/nph.13278
https://besjournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/1365-2435.12977
https://science.sciencemag.org/content/363/6423/128
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Smale DA%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=31400287
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/31400287
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/nph.16107
https://link.springer.com/article/10.1007%2Fs10811-014-0417-0
https://agupubs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1029/2012GL053361
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed?term=Temperature+acclimation+rate+of+aerobic+scope+and+feeding+metabolism+in+fishes%3A+implications+in+a+thermally+extreme+future&TransSchema=title&cmd=detailssearch
https://royalsocietypublishing.org/doi/10.1098/rspb.2014.1490
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/nph.14728
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0022283616303084
https://academic.oup.com/gbe/article/11/7/1897/5491838
https://www.annualreviews.org/doi/abs/10.1146/annurev-arplant-050718-100202
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0031942208000642


156

15. Bligh EG, Dyer WI. A rapid method of total lipid extraction and purification. Can J Biochem 
Physiol. 1959;37:911-918. doi: 10.1139/o59-099

16. Vaskovsky VE, Khotimchenko SV. HPTLC of polar lipids of algae and other plants. J High 
Resolut Chromatogr. 1982;5:635-636. doi: 10.1002/jhrc.1240051113

17. Christie WW. Equivalent chain length of methyl ester derivatives of fatty acids on gas 
chromatography A reappraisal. J Chromatogr. 1988;447:305-314. doi: 10.1016/0021-
9673(88)90040-4

18. Carrol KK. Quantitative estimation of peak areas in gas-liquid chromatography. Nature. 
1961;191:377-378. doi: 10.1038/192965b0

19. Kostetsky E, Chopenko N, Barkina M, Velansky P, Sanina N. Fatty acid composition 
and thermotropic behavior of glycolipids and other membrane lipids of Ulva lactuca 
(Chlorophyta) inhabiting different climatic zones. Mar Drugs. 2018;16:494:1-14. doi: 
10.3390/md16120494

20. Garab G, Ughy B, Goss R. Role of MGDG and non-bilayer lipid phases in the structure and 
dynamics of chloroplast thylakoid membranes. In: Lipids in plant and algae development. 
Nakamura Yu and Li-Beisson Yo, editors. Switzerland: Springer International Publishing; 
2016. pp. 127-157. doi: 10.1007/978-3-319-25979-6_6

21. Brown MF. Curvature forces in membrane lipid-protein interactions. Biochemistry. 
2012;51:9782-9795. doi: 10.1021/bi301332v

22. Lauritzen L, Hansen HS, Jorgesen MH, Michaelsen KF. The essentiality of long chains n-3 
fatty acids in relation to development and function of the brain and retina. Prog Lipid Res. 
2001;40:1-94. doi: 10.1016/S0163-7827(00)00017-5

23. Calder PC. n-3 Polyunsaturated fatty acids, inflammation, and inflammatory diseases. Am J 
Clin Nutr. 2006;83(Suppl.):1505-1519. doi: 10.1093/ajcn/83.6.1505S

24. Wallis JG, Browse J. Lipid biochemists salute the genome. Plant J. 2010;61:1092-1106. 
doi: 10.1111/j.1365-313X.2010.04125.x

25. Kostetsky EYa, Sanina NM, Naumenko NV. Vliyanie sostava zhirnykh kislot na 
strukturu termogrammy fazovogo perekhoda fosfatidilkholina ikh goloturii Cucumaria 
fraudatrix [Effect of the fatty acid composition on the thermogram structure of 
phase  phosphatidylcholine transition in holothurian Cucumaria fraudatrix]. Zhurnal 
evolyutsionnoy biokhimii i fiziologii. 1992;28(4):426-433.

26. Kostetsky EY, Goncharova SN, Sanina NM, Shnyrov VL. Season influence on lipid 
composition of marine macrophytes. Bot Mar. 2004;47:134-139. doi: 10.1515/
BOT.2004.013

27. Umena Y, Kawakami K, Shen JR, Kamiya N. Crystal structure of oxygen-evolving 
photosystem II at a resolution of 1.9A. Nature. 2011;473:55-61. doi: 10.1038/nature09913

28. Becker S, Graeve M, Bischof K. Photosynthesis and lipid composition of the Antarctic 
endemic rhodophyte Palmaria decipiens: effects of changing light and temperature levels. 
Polar Biol. 2010;33:945-955. doi: 10.1007/s00300-010-0772-5

29. Yu B, Benning C. Anionic lipids are required for chloroplast structure and function of 
Arabidopsis. Plant J. 2003;36:762-770. doi: 10.1046/j.1365-313X.2003.01918.x

30. Sakurai I, Hagio M, Gombos Z, Tyystjarvi T, Paakkarinen V, Aro EM, Wada H. Requirement 
of phosphatidylglycerol for maintenance of photosynthetic machinery. Plant Physiol. 
2003;133:1376-1384. doi: 10.1104/pp.103.026955

31. Pineau B, Girard-Bascou J, Eberhard S, Choquet Y, Trémolières A, Gèrard-Hirne C, 
Bennardo-Connan A, Decottignies P, Gillet S, Wollman FA. A single mutation that causes 
phosphatidylglycerol deficiency impairs synthesis of photosystem II cores in Chlamydomonas 
reinhardtii. Eur J Biochem. 2004;271:329-338. doi: 10.1046/j.1432-1033.2003.03931.x

32. Austin JR, Staehelin AL. Three-dimensional architecture of grana and stroma thylakoids of 
higher plants as determined by electron tomography. Plant Physiol. 2011;155:1601-1611. 
doi: 10.1104/pp.110.170647

М.Ю. Баркина, Л.А. Помазёнкова, Н.С. Чопенко и др.

https://europepmc.org/abstract/med/13671378
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1002/jhrc.1240051113
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/0021967388900404
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/0021967388900404
https://www.nature.com/articles/192965b0?platform=oscar&draft=collection
https://www.mdpi.com/1660-3397/16/12/494
https://hungary.pure.elsevier.com/en/publications/role-of-mgdg-and-non-bilayer-lipid-phases-in-the-structure-and-dy
https://pubs.acs.org/doi/abs/10.1021/bi301332v
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0163782700000175?via%3Dihub
https://academic.oup.com/ajcn/article/83/6/1505S/4633275
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1365-313X.2010.04125.x
https://www.degruyter.com/view/j/botm.2004.47.issue-2/bot.2004.013/bot.2004.013.xml
https://www.degruyter.com/view/j/botm.2004.47.issue-2/bot.2004.013/bot.2004.013.xml
https://www.nature.com/articles/nature09913
https://link.springer.com/article/10.1007/s00300-010-0772-5
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1046/j.1365-313X.2003.01918.x
http://www.plantphysiol.org/content/133/3/1376
https://febs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1046/j.1432-1033.2003.03931.x
http://www.plantphysiol.org/content/155/4/1601


157

33. Kirchhoff H, Sharpe RM, Herbstova M, Yarbrough R, Edwards GE. Differential mobility of 
pigmentprotein complexes in granal and agranal thylakoid membranes of C₃ and C₄ plants. 
Plant Physiol. 2013;161:497-507. doi: 10.1104/pp.112.207548

34. Belous OS, Titlyanova TV, Titlyanov EA. Morskie rasteniya bukhty Troitsa i smezhnykh 
akvatoriy (Zaliv Petra Velikogo, Yaponskoe more) [Marine plants of Troitsa Bay and 
adjacent waters (Peter the Great Bay, Sea of Japan)]. Vladivostok: Dal’nauka Publ.; 2013. 
263 p. In Russian

Received 08 May 2019; Revised 26 October 2019;
 Accepted 07 November 2019; Published 27 December 2019

Author info:
Barkina Maria Yu, Postgraduate Student, Department of Biochemistry, Microbiology and Biotechnology, 
School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, Rus-
sian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-8651-3709
E-mail: marybarkin@yandex.ru
Pomazenkova Ludmila А, Cand. Sci. (Biol.), Department of Biochemistry, Microbiology and Biotechnol-
ogy, School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, 
Russian Federation.
E-mail: l.vorobushek@mail.ru
Chopenko Natalia S, Cand. Sci. (Biol.), Department of Biochemistry, Microbiology and Biotechnology, 
School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, Rus-
sian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0003-0244-517X
E-mail: natali_1389@mail.ru
Velansky Peter V, Cand. Sci. (Biol.), Department of Biochemistry, Microbiology and Biotechnology, 
School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, Rus-
sian Federation.
ORCID ID: https://orcid.org/0000-0002-9889-9362
E-mail: velanskiy.pv@dvfu.ru
Kostetsky Eduard Ya, Dr. Sci. (Biol.), Professor, Department of Biochemistry, Microbiology and Biotech-
nology, School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, 
Russian Federation.
E-mail: kostetskiy.yeya@dvfu.ru
Sanina Nina M, Dr. Sci. (Biol.), Professor, Department of Biochemistry, Microbiology and Biotechnol-
ogy, School of Natural Sciences, Far Eastern Federal University, 8 Sukhanova Str., Vladivostok 690091, 
Russian Federation.
ORCID ID: https://orcid.org/0000-0001-5838-691X
E-mail: sanina.nm@dvfu.ru

Влияние скорости тепловой акклимации на жирнокислотный состав

http://www.plantphysiol.org/content/161/1/497.short
https://orcid.org/0000-0002-8651-3709
mailto:marybarkin@yandex.ru
mailto:l.vorobushek@mail.ru
https://orcid.org/0000-0003-0244-517X
mailto:natali_1389@mail.ru
https://orcid.org/0000-0002-9889-9362
mailto:velanskiy.pv@dvfu.ru
mailto:kostetskiy.yeya@dvfu.ru
https://orcid.org/0000-0001-5838-691X
mailto:sanina.nm@dvfu.ru


Вестник Томского государственного университета. Биология. 2019. № 48. С. 158–190

УДК 581.1 
doi: 10.17223/19988591/48/8

Ю.Е. Колупаев, Т.О. Ястреб 

Харьковский национальный аграрный университет 
им. В.В. Докучаева, г. Харьков, Украина 

Сероводород и адаптация растений  
к действию абиотических стрессоров 

Сероводород (H2S) является одним из ключевых газотрансмиттеров в 
растительных и животных клетках. Однако представления о его месте в 
сигнальных сетях растительных клеток, характере взаимодействия с другими 
посредниками и роли в формировании конкретных защитных реакций при 
действии стресс-факторов в настоящее время лишь формируются. В обзоре 
кратко описаны основные пути синтеза сероводорода, его функциональное 
взаимодействие с другими сигнальными посредниками (ионами кальция, 
активными формами кислорода, оксидом азота) и некоторыми фитогормонами. 
Приведены сведения о влиянии H2S на процессы адаптации растений к действию 
экстремальных температур, обезвоживания, засоления, тяжелых металлов. 
Акцентируется внимание на его роли в регуляции состояния антиоксидантной 
системы, синтеза пролина и вторичных метаболитов с протекторными 
свойствами. Обсуждены сведения о механизмах влияния сероводорода на 
состояние устьиц. Рассмотрены возможности использования доноров 
сероводорода для индуцирования устойчивости растений к стрессорам, 
регуляции прорастания семян, предотвращения потерь урожая при хранении. 

Ключевые слова: сероводород; активные формы кислорода; кальций; оксид 
азота; фитогормоны; антиоксидантная система; устойчивость. 

Введение 

Сероводород (H2S), наряду с монооксидом азота (NO) и монооксидом 
углерода (CO) относится к ключевым молекулам-газотрансмиттерам в клет-
ках растений и животных [1–3]. Под термином «сероводород» подразуме-
вают не только H2S как растворенное газообразное соединение, но и анион 
HS–, в который в физиологически нормальных условиях превращается около 
80% молекулярного сероводорода [4]. 

До 90-х гг. прошлого столетия сероводород в физиологии и биохимии 
животных и растений рассматривался в основном как токсикант. На при-

Сокращения: GYY4137 – morpholin-4-ium-4-methoxyphenyl [morpholino] phosphinodithioate; PTIO – 
2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide; АБК – абсцизовая кислота; АФК – активные 
формы кислорода; ЖАК – жасмоновая кислота; НПН – нитропруссид натрия; СОД – супероксиддис-
мутаза; ФЛ – фосфолипаза; ЭГТА – этиленгликоль-бис(2-аминоэтил-эфир)тетрауксусная кислота.  
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мере многих видов растений было показано, что фумигация сероводородом 
вызывает повреждения листьев, дефолиацию и угнетение роста [5, 6]. С дру-
гой стороны, достаточно давно были обнаружены эффекты активации роста 
растений под влиянием H2S в низких концентрациях [5]. Позднее стали на-
капливаться экспериментальные данные, свидетельствующие о возможной 
сигнальной роли сероводорода в клетках растений [7]. В настоящее время 
получены сведения о его тесных функциональных связях с другими извест-
ными сигнальными посредниками (в частности, с ионами кальция, моно-
оксидом азота (NO), активными формами кислорода (АФК)), а также с ря-
дом фитогормонов [8, 9]. В связи с этим сероводород рассматривается как 
агент, участвующий в регуляции многих функций растительного организма, 
в частности, ростовых процессов, созревания и старения плодов, адаптации 
к действию стрессоров самой разной природы [9–12]. 

Активация адаптивных реакций растений является одним из наиболее яр-
ких физиологических эффектов сероводорода [3, 8, 13]. Однако механизмы 
активации стресс-протекторных систем растений под влиянием H2S, непо-
средственные мишени его действия, сигнальные и гормональные посредни-
ки, обеспечивающие физиологические эффекты, остаются малоизученными. 
Также не сформировались четкие представления о функциях сероводорода 
как посредника в реализации действия других физиологически активных 
веществ, в частности, фитогормонов [9–14]. Анализ и систематизация таких 
сведений и стали целью настоящего обзора. 

Образование сероводорода у растений 

Одним из критериев, позволяющих отнести то или иное соединение к 
газотрансмиттерам, является наличие у живых организмов ферментативной 
системы его синтеза и деградации [4]. К настоящему времени установлено, 
что сероводород у растений может синтезироваться, как минимум, с помо-
щью шести ферментов. 

Одним из основных путей синтеза H2S у растений считается превращение 
L-цистеина в пируват с высвобождением сероводорода и аммония (рис. 1) 
[15]. Эта реакция катализируется L-цистеиндесульфгидразой (КФ 4.4.1.1), 
которая может быть локализована в цитоплазме, пластидах и митохондриях 
[7, 16]. Также возможно образование сероводорода из D-цистеина под дей-
ствием находящейся в цитоплазме D-цистеиндесульфгидразы (КФ 4.4.1.15) 
[16, 17]. Кроме того, сероводород может синтезироваться путем восстанов-
ления сульфита с участием сульфитредуктазы (КФ 1.8.7.1) [7]. При этом в 
качестве восстановителя серы используется восстановленный ферредоксин. 

Образование сероводорода у растений может происходить и с участием 
β-цианоаланин-синтазы (КФ 4.1.1.9) [8]. Этот митохондриальный фермент 
катализирует реакцию конденсации L-цистеина и цианида с выделением се-
роводорода [18]. Считается, что его основная функция связана с контролем 
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содержания токсичного CN–. Цистеинсинтаза (КФ 2.5.1.47), локализованная 
в цитозоле, митохондриях и хлоропластах, также может вносить вклад в 
образование сероводорода (рис. 1). Она катализирует обратимую реакцию 
между L-цистеином и ацетатом с образованием O-ацетил-L-серина и H2S 
[18, 19]. Наконец, сероводород может выделяться при разложении карбо-
нилсульфида с помощью находящейся в хлоропластах и цитоплазме карбо-
ангидразы (КФ 4.2.1.1) (рис. 1) [20]. 

Рис. 1. Пути синтеза сероводорода у растений (пояснения в тексте):
Ас – ацетат; CA – карбоангидраза; SR – сульфитредуктаза; Fdred. – ферредоксин 

восстановленный; CS – цистеинсинтаза; Pyr – пируват; L-cys, D-cys – L- и D-цистеин
соотв.; L-, D-CDSH – L- и D-цистеиндесульфгидраза соотв., О-АS – О-ацетилсерин; 

β-СА – β-цианоаланин; β-САS – β-цианоаланинсинтаза
[Fig 1. Ways of hydrogen sulfide synthesis in plants (explanation in the text).

Ас - Acetate; CA - Carbonic anhydrase; SR - Sulfite reductase; Fdred. - Ferredoxin reduced; 
CS - Cysteine synthase; Pyr - Pyruvate; L-cys, D-cys - L- and D-cysteine, resp.; L-, D-CDSH -

 L- and D-cysteine desulfhydrase, resp., О-АS - O-acetylserine; β-СА - β- cyanoalanine; 
β-САS - β-cyanoalanine synthase]

Наряду с ферментативными системами синтеза сероводорода, в растениях 
присутствует энзим, обеспечивающий его деградацию, – O-ацетилсеринлиаза [21]. 

Сигналинг с участием сероводорода в растительных клетках 

Сероводород, как и другие молекулы-газотрансмиттеры, в растительных 
клетках не имеет специфических молекулярных рецепторов. Предполагает-
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ся, что первичные молекулярные эффекты H2S связаны с S-сульфгидратацией 
(персульфидированием) – превращением остатков цистеина –SH в –SSH 
[22]. Также возможно его взаимодействие с дисульфидами белков, при ко-
тором образуются восстановленный и персульфидированный остатки [23]: 

R–SS–R + H2S → R–SSH + R–SH. 
Сульфгидратация относится к важным посттрасляционным модифика-

циям белков. Наиболее распространёнными белками, состояние которых 
регулируется путем сульфгидратации, являются пероксиредоксины [23], 
которые, в свою очередь, относятся к ключевым участникам клеточной ре-
докс-регуляции [24]. В то же время данные, полученные методами биоин-
форматики, указывают что персульфидированию может подвергаться до 5% 
протеома растительной клетки [25]. Среди персульфидированных белков 
могут быть участники гликолиза, цикла трикарбоновых кислот, цикла Каль-
вина, биосинтеза крахмала. 

Однако сведений, которые бы позволяли связать процессы персульфи-
дирования определенных белковых мишеней с сигнальными процессами, 
обеспечивающими изменение экспрессии конкретных генов, пока очень 
мало. Интересным примером может быть зависимый от сероводорода хо-
лодоиндуцированный синтез вторичного метаболита кукурбитацина у рас-
тений огурца [26]. Этот терпеноид повышает устойчивость растений к пато-
генам, в частности, к Phytophthora melonis. Показано, что его синтез связан 
с S-сульфгидратацией двух транскрипционных факторов, связывающихся с 
промотором гена синтазы кукурбитацина. Данный процесс, происходящий 
в клетках листьев огурца, может быть следствием вызываемого холодом 
(действием температуры 4°C) усиления экспрессии генов различных моле-
кулярных форм L- и D-десульфгидраз и увеличения содержания сероводо-
рода [26]. 

В целом же более или менее четкие представления о механизмах пере-
дачи клеточных сигналов с участием сероводорода еще не сформировались. 
Предполагается, что сероводород вовлекается в процессы редокс-регуляции, 
происходящие с участием АФК и NO, а также может влиять на кальциевый 
гомеостаз (рис. 2) [8]. 

Вероятно, во многих случаях АФК выступают в роли посредников в ре-
ализации сигнальных процессов, в которых задействован сероводород. Так, 
обработка проростков пшеницы ингибитором синтеза сероводорода ами-
нооксиуксусной кислотой частично устраняла вызываемое осмотическим 
стрессом повышение содержания пероксида водорода и нивелировала эф-
фект активации антиоксидантных ферментов [27]. Авторы полагают, что 
пероксид водорода в цепи сигналинга, индуцируемого обезвоживанием, на-
ходится ниже сероводорода. 

АФК, в частности, пероксид водорода, могут быть посредниками и в ре-
ализации сигнальных эффектов экзогенного сероводорода. Так, вызываемое 
донором сероводорода гидросульфидом натрия повышение теплоустойчи-
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вости клеток колеоптилей пшеницы, которому предшествовало транзитор-
ное усиление генерации АФК, устранялось под действием антиоксидантов 
бутилгидрокситолуола и диметилтиомочевины [28]. Ингибиторными метода-
ми показано, что экзогенный сероводород вызывает зависимое от НАДФН-
оксидазы, но не от внеклеточной пероксидазы, усиление генерации клеточной 
поверхностью супероксидного анион-радикала и последующее его превраще-
ние в пероксид водорода с помощью супероксиддисмутазы (СОД) [29]. 

Рис. 2. Функциональное взаимодействие сероводорода с сигнальными 
посредниками и фитогормонами: ROS – активные формы кислорода; АВА – 

абсцизовая кислота; SА – салициловая кислота; JA – жасмоновая кислота; Et – этилен
[Fig. 2. Functional interaction of hydrogen sulfide with signaling messengers and phytohormones.

ROS - Reactive oxygen species; ABA - Abscisic acid; 
SA - Salicylic acid; JA - Jasmonic acid; Et - Ethylene]
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В то же время пероксид водорода может индуцировать синтез серово-
дорода в клетках растений. Обработка семян ятрофы (Jatropha curcas L.) 
пероксидом водорода, активирующая их прорастание, вызывала повышение 
в проростках активности L-цистеиндесульфгидразы и содержания серово-
дорода [11]. У растений арабидопсиса также происходило усиление экспрес-
сии L-/D-цистеиндесульфгидраз в ответ на обработку пероксидом водорода 
[13]. У мутантов atrbohD, atrbohF, atrbohD/F не проявлялось усиление обра-
зования сероводорода в условиях засухи [30]. При действии солевого стрес-
са на растения бобов в них увеличивалось содержание как сероводорода, 
так и пероксида водорода. При этом антагонисты H2S не влияли на эффект 
повышения количества пероксида водорода [31]. Авторы полагают, что се-
роводород в сигнальной цепи, индуцируемой солевым стрессом, находится 
ниже H2O2. Однако имеются и данные, указывающие на роль АФК в реали-
зации эффектов сероводорода при солевом стрессе. Так, активация Na+/H+-
антипортера у растений арабидопсиса, вызываемая донором сероводорода, 
подавлялась антиоксидантами и ингибиторами НАДФН-оксидазы [32]. 

В целом есть основания полагать, что пероксид водорода и сероводород 
находятся в сложном функциональном взаимодействии, при этом они мо-
гут усиливать синтез друг друга. С другой стороны, между сероводородом и 
АФК могут быть и антагонистические отношения. В частности, во многих 
работах показано индуцирование антиоксидантной системы экзогенным се-
роводородом [33, 34]. В связи с этим предполагается, что увеличение со-
держания восстановленного глутатиона, аскорбиновой кислоты и активно-
сти ряда антиоксидантных ферментов, вызываемое сероводородом, должно 
приводить к снижению содержания АФК и модификации АФК-сигналов 
[34]. Сообщается также о прямом взаимодействии H2S с АФК, в том числе 
супероксидным и гидроксильным радикалами, пероксидом водорода [35]. 
Правда, существенность прямого вклада сероводорода в регуляцию содер-
жания АФК остается сомнительной, поскольку его концентрация в клетках 
намного ниже, чем у других антиоксидантов [34]. Кроме, того, подчеркива-
ется очень низкая скорость взаимодействия H2S с окислителями. 

Другим посредником, с которым сероводород находится в очень тесном 
функциональном взаимодействии, является оксид азота (NO) (см. рис. 2). 
Одним из таких механизмов является прямое взаимодействие молекул. Се-
роводород может реагировать с NO и пероксинитритом (ONOO–) [21, 36]. 
Следствием такого взаимодействия будет их взаимная нейтрализация и ос-
лабление сигналов, а также появление нового соединения – нитрозотиола, 
который сам может обладать сигнальными свойствами [37]. 

Взаимодействие между H2S и NO может обусловливаться и наличием у 
них общих сайтов связывания с белковыми мишенями. В первую очередь, 
речь идет о тиоловых группах. Оксид азота способен изменять состояние 
этих групп путем S-нитрозилирования, а сероводород – путем персульфиди-
рования [22]. Одним из примеров белков, состояние которых регулируется 
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таким образом, является глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназа, играющая 
ключевую роль в процессе гликолиза [38, 39]. Взаимодействие этого белка 
с сероводородом приводит к появлению у него способности транспортиро-
ваться из цитоплазмы в ядро и самому выступать в иной роли, влияя на со-
стояние факторов регуляции транскрипции и экспрессию генов [22]. 

Еще одним и, пожалуй, наиболее изученным в физиологических экс-
периментах механизмом взаимодействия между сероводородом и оксидом 
азота является их влияние на синтез друг друга. В ряде работ сообщается о 
том, что физиологические эффекты сероводорода могут быть опосредова-
ны оксидом азота и наоборот. Так, положительное влияние донора серово-
дорода NaHS на солеустойчивость растений люцерны и экспрессию генов 
антиоксидантных ферментов устранялось скавенджером оксида азота PTIO 
(2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide) [40]. Повышение 
устойчивости проростков гороха к токсичному действию мышьяка обработ-
кой гидросульфидом натрия было опосредовано увеличением содержания 
оксида азота [41]. Индуцирование гидросульфидом натрия теплоустойчиво-
сти проростков пшеницы сопровождалось транзиторным увеличением в них 
содержания пероксида водорода и оксида азота. При этом скавенджер перок-
сида водорода диметилтиомочевина и ингибитор НАДФН-оксидазы имида-
зол полностью устраняли влияние сероводорода на содержание NO, а анта-
гонисты оксида азота слабо влияли на содержание H2O2 [42]. По-видимому, 
в сигнальном пути сероводорода, индуцирующем развитие теплоустойчиво-
сти, оксид азота находится ниже пероксида водорода. Под влиянием донора 
сероводорода NaHS у растений томата уменьшались последствия окисли-
тельного стресса, вызываемого действием высокой (100 мМ) концентрации 
нитрата [43]. При этом донор H2S вызывал повышение эндогенного содер-
жания NO в корнях, которое ассоциировалось с увеличением активности ни-
тратредуктазы, но не фермента, подобного NO-синтазе животных [43]. 

С другой стороны, в отдельных работах показаны эффекты повыше-
ния содержания сероводорода в тканях растений под влиянием экзогенно-
го оксида азота. Например, при повышении теплоустойчивости пророст-
ков кукурузы, вызываемом действием донора NO нитропруссида натрия 
(НПН), зафиксировано увеличение эндогенного содержания сероводоро-
да [44]. Ингибиторы ферментов синтеза сероводорода устраняли этот эф-
фект. В то же время донор H2S GYY4137 (morpholin-4-ium-4-methoxyphenyl 
[morpholino] phosphinodithioate) усиливал положительное влияние НПН 
на теплоустойчивость проростков. Авторы полагают, что сероводород как 
сигнальный посредник расположен после оксида азота [44]. Следует от-
метить, что в некоторых случаях эффект увеличения содержания H2S при 
обработке растений донором NO НПН может быть методическим артефак-
том, связанным с образованием цианида из НПН, который может индуци-
ровать β-цианоаланинсинтазу, обезвреживающую SCN– с использованием 
L-цистеина и образованием сероводорода [2]. 
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Кальций, как известно, является универсальным вторичным мессендже-
ром растительных клеток [45, 46]. Имеются сведения о его участии как в 
образовании сероводорода, так и в трансдукции сигналов H2S в генетиче-
ский аппарат (см. рис. 2). Так, экзогенный кальций в концентрациях, повы-
шающих теплоустойчивость клеток суспензионной культуры табака, вызы-
вал увеличение содержания сероводорода, связанное с ростом активности 
L-цистеиндесульфгидразы [47]. Активация L-цистеиндесульфгидразы в 
клетках суспензионной культуры табака в условиях теплового стресса уг-
неталась предобработкой хелатором внеклеточного кальция ЭГТА, что 
указывает на роль кальция в индуцируемом тепловым стрессом синтезе 
сероводорода [47]. Зависимым от кальция и кальмодулина оказалось и об-
разование сероводорода в проростках арабидопсиса, вызываемое действи-
ем хрома (Cr6+) [48]. Показано, что кальций в комплексе с кальмодулином2 
взаимодействует с транскрипционным фактором TGA3, что необходимо для 
его связывания с промотором гена L-цистеиндесульфгидразы и усиления его 
экспрессии. Похожие механизмы усиления синтеза сероводорода в ответ на 
действие никеля, по-видимому, функционируют и в клетках корней и ли-
стьев Cucurbita pepo L. Индуциуемое Ni2+ повышение содержания сероводо-
рода устранялось ЭГТА, блокатором потенциалзависимых кальциевых ка-
налов верапамилом и антагонистом кальмодулина трифторперазином [49]. 

Кальций задействован и в передаче сигналов H2S. Так, обработка гидро-
сульфидом натрия Setaria italica уменьшала проявление токсического вли-
яния Cr6+ [50]. При этом экзогенный кальций вызывал усиление эффектов 
обработки растений сероводородом, а воздействие его хелатора, ЭГТА, на-
оборот, нивелировало проявление физиологического влияния сероводорода. 
Растения арабидопсиса, мутантные по гену L-цистеиндесульфгидразы, от-
личались слабым выходом кальция в цитозоль в ответ на действие засухи 
[51]. Авторами сделано заключение, что сероводород оказывает влияние на 
состояние кальциевых каналов. С этим предположением согласуются дан-
ные об угнетении различными антагонистами кальция влияния сероводоро-
да на теплоустойчивость клеток колеоптилей пшеницы, генерацию АФК и 
активность антиоксидантных ферментов [28]. 

Сероводород взаимодействует и со сложной сетью гормонального сигна-
линга (см. рис. 2) [8, 12, 52, 53]. 

Получены экспериментальные данные, указывающие на роль АБК в 
синтезе сероводорода. Экзогенная АБК повышала содержание сероводоро-
да у растений арабидопсиса [13]. Мутанты арабидопсиса по синтезу АБК 
отличались пониженным эндогенным содержанием сероводорода и низкой 
засухоустойчивостью [51]. С другой стороны, показана роль сероводорода 
как посредника в реализации эффектов АБК. Антагонисты сероводорода 
угнетали положительное влияние экзогенной АБК на функционирование 
аскорбат-глутаттионового цикла у проростков пшеницы при осмотическом 
стрессе [53]. 
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166

Есть сведения о том, что сероводород блокирует физиологические реакции, 
контролируемые этиленом, в частности, старение плодов. Предполагается, что 
он связывается с атомом меди, входящим в состав белка-рецептора этилена [12]. 

Сероводород, по-видимому, является положительным регулятором реакций, 
активируемых жасмонатами. Так, показано повышение эндогенного содержа-
ния сероводорода у растений арабидопсиса и проса под влиянием экзогенных 
жасмоновой кислоты (ЖАК) и метилжасмоната [54, 55]. Индуцируемое ме-
тилжасмонатом повышение устойчивости растений к токсическому действию 
кадмия было опосредовано сероводородом и устранялось обработкой расте-
ний ингибитором L-цистеиндесульфгидразы гидроксиламином [55]. С другой 
стороны, молекулярно-биологическими методами показано, что сероводород 
может активировать экспрессию гена, кодирующего белок-рецептор ЖАК 
COI1 и таким образом участвовать в регуляции жасмонатного сигналинга [9]. 
По-видимому, сероводород может индуцировать и синтез ЖАК. Так, воздей-
ствие на растения табака высокой температуры, вызывающее синтез никотина, 
сопровождалось быстрым усилением генерации H2S и синтезом ЖАК. Пода-
вление сигнала сероводорода действием его скавенджеров или ингибиторов 
L-цистеиндесульфгидразы снимало высокотемпературную индукцию синтеза 
ЖАК и никотина [52]. Авторы делают заключение, что в сигнальном пути, ин-
дуцирующем синтез никотина, сероводород находится выше ЖАК. 

Еще одним стрессовым фитогормоном, в сигнальных эффектах которого 
задействован сероводород, является салициловая кислота. Индуцируемое эк-
зогенной салициловой кислотой повышение теплоустойчивости проростков 
кукурузы сопровождалось активацией L-цистеиндесульфгидразы и увеличе-
нием содержания сероводорода [56]. Эффект индуцируемого салициловой 
кислотой повышения теплоустойчивости проростков и увеличения в них со-
держания H2S устранялся действием скавенджера сероводорода гипотаурина 
и ингибитора его синтеза пропаргилглицина. С другой стороны, ингибитор 
синтеза салициловой кислоты паклобутразол не влиял на индуцированное до-
нором сероводорода NaHS развитие теплоустойчивости проростков кукуру-
зы, что позволяет сделать заключение о роли сероводорода как посредника в 
реализации эффектов салициловой кислоты, а не наоборот [56]. 

Недавно появились сведения об участии сероводорода в реализации 
стресс-протекторного действия на растения одного из наиболее распростра-
ненных полиаминов путресцина [57]. Полиамины в последнее время рас-
сматриваются не столько в качестве стрессовых метаболитов, обладающих 
протекторными свойствами, сколько как физиологически активные соеди-
нения, индуцирующие многие компоненты сигнальных сетей и проявляю-
щие активность, подобную стрессовым фитогормонам [58]. Показано, что 
при действии ультрафиолета (УФ) B у молодых растений ячменя повыша-
лось содержание путресцина [57]. Их обработка путресцином уменьшала 
повреждения, вызываемые действием УФ-B. При этом действие как УФ-B, 
так и путресцина увеличивало содержание сероводорода в листьях. Стресс-
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протекторное влияние путресцина, выражающееся в повышении активно-
сти антиоксидантных ферментов и уменьшении окислительных поврежде-
ний, устранялось действием скавенджера сероводорода гипотаурина [57]. 

В целом сероводород, по-видимому, вовлечен в сложную регуляторную сеть 
сигнальных и гормональных посредников. С такими представлениями хорошо 
согласуются многочисленные феноменологические данные об индуцировании 
сероводородом многих стресс-протекторных систем и его участии в формирова-
нии перекрестной устойчивости растений к действию стресс-факторов. 

Сероводород и адаптивные реакции растений 

Увеличение эндогенного содержания сероводорода у растений в настоя-
щее время обнаружено при стрессах различной природы. Так, при действии 
низкой температуры показано транзиторное повышение эндогенного содер-
жания сероводорода и усиление экспрессии генов ключевых ферментов его 
синтеза – L-/D-цистеиндесульфгидраз у растений арабидопсиса, винограда и 
огурца [26, 59, 60]. В отдельных работах показан эффект транзиторного уве-
личения содержания сероводорода в ответ на действие гипертермии [21, 52]. 

Установлена активация экспрессии генов L- и D-цистеиндесульфгидразы 
у растений арабидопсиса при засухе, сопровождающаяся усилением обра-
зования сероводорода [61]. Повышение содержания H2S в ответ на действие 
осмотического стресса обнаружено и у растений пшеницы [33]. 

При солевом стрессе также зафиксировано повышение содержания се-
роводорода у растений. Показано увеличение количества транскриптов 
L-цистеиндесульфгидразы и содержания H2S у люцерны и огурца при действии 
стрессовых концентраций NaCl [62, 63]. Активация L-/D-цистеиндесульфгидраз 
и увеличение содержания H2S оказались необходимы для индуцируемого соле-
вым стрессом закрывания устьиц у растений бобов [31]. 

На ряде объектов изучено изменение содержания сероводорода в ответ 
на действие токсических доз тяжелых металлов и алюминия. У растений 
арабидопсиса оно увеличивалось под влиянием Cr6+ [48]. Подобный эффект 
при действии солей никеля обнаружен у растений цуккини [49]. Под вли-
янием токсических концентраций алюминия у растений сои повышалась 
активность L-/D-цистеиндесульфгидраз и β-цианоаланинсинтазы, а также 
эндогенное содержание сероводорода [64]. 

Влияние сероводорода на функционирование стресс-протекторных си-
стем растений обычно изучается с использованием его экзогенных доноров. 
Чаще всего в таком качестве используется гидросульфид натрия (NaHS). 
Однако показано, что обработка растений этим соединением в достаточно 
высоких концентрациях вызывает существенное, но кратковременное по-
вышение внутриклеточного содержания сероводорода [21]. Для использования 
в биомедицинских исследованиях были разработаны доноры с более «мягким» 
и пролонгированным действием, которые теперь используются и в физио-
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логии растений. Одним из них является соединение, известное, как GYY4137 
(morpholin-4-ium 4 methoxyphenyl(morpholino) phosphinodithionate) [65, 66]. Уста-
новлено, что обработка им растений арабидопсиса вызывала более длительное 
увеличение содержания H2S в тканях по сравнению с действием гидросульфида 
натрия [67]. Тем не менее NaHS до сих пор остается наиболее популярным до-
нором сероводорода в фитофизиологических исследованиях [8, 68]. 

Под влиянием доноров сероводорода зарегистрировано повышение 
устойчивости растений различных таксономических групп к действию аби-
отических стрессоров самой разной природы: гипо- и гипертермии, засухи, 
засоления, ионов тяжелых металлов, УФ-B (таблица). 

Исследовано функционирование ключевых стресс-протекторных систем 
при действии на растения доноров сероводорода в обычных условиях и на 
фоне стрессоров. Весьма подробно изучено влияние экзогенного сероводо-
рода на функционирование антиоксидантной системы, которая относится к 
универсальным стресс-протекторным системам [24]. 

Так, у винограда в условиях гипотермии отмечалось повышение актив-
ности СОД при обработке NaHS [59]. Повышение устойчивости растений 
бермудской травы (Cynodon dactylon L.) к действию холода, вызываемое до-
нором сероводорода, сопровождалось увеличением активности каталазы, 
гваяколпероксидазы и глутатионредуктазы [69]. Предобработка проростков 
пшеницы гидросульфидом натрия на фоне холодового закаливания способ-
ствовала повышению активности гваяколпероксидазы и каталазы, содержа-
ния сахаров и пролина [71], обладающих антиоксидантными свойствами 
[78, 79]. Также установлено, что под действием донора сероводорода при 
холодовом закаливании проростков пшеницы существенно повышалась ак-
тивность фенилаланинаммонийлиазы [72] – фермента, который превращает 
L-фенилаланин в транс-коричную кислоту, являющуюся предшественни-
ком большинства вторичных метаболитов, и считается стартовым фермен-
том в сложных процессах синтеза флавоноидов [80]. При этом в проростках 
повышалось общее содержание флавоноидов и количество антоцианов, ко-
торые обладают очень высокой антиоксидантной активностью [81]. 

Индуцирование донором сероводорода теплоустойчивости колеоптилей 
пшеницы сопровождалось повышением активности ключевых антиокси-
дантных ферментов. Этот эффект угнетался различными антагонистами каль-
ция и был зависимым от генерации АФК с участием НАДФH-оксидазы [28]. 

У обработанных гидросульфидом натрия этиолированных проростков 
пшеницы показано усиление экспрессии генов и повышение активности 
аскорбатпероксидазы, глутатионредуктазы и монодегидроаскорбатредуктазы 
при осмотическом стрессе [27]. Ингибирование синтеза сероводорода в про-
ростках пшеницы обработкой аминооксиуксусной кислотой устраняло вызы-
ваемое осмотическим стрессом повышение активности аскорбатпероксидазы, 
глутатионредуктазы, дегидроаскорбатредуктазы и монодегидроаскорбатре-
дуктазы [27]. 
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Индуцирование стресс-протекторных систем растений сероводородом
[Induction of plant protective systems by hydrogen sulfide]

Стрессор
[Stressor]

Вид
[Species]

Донор H2S 
(мМ)

[H2S donor 
(mM)]

Физиологический эффект
[Physiological effect]

Источ-
ник

[Ref.]

Гипотермия 
[Hypothermia]

Vitis 
vinifera L. NaHS (0,1)

Уменьшение холодоиндуцируемых 
окислительных повреждений, 
усиление экспрессии 
холодочувствительных генов 
VvICE1 и VvCBF3
[Reduction of cold-induced oxidative 
damage; increased expression of cold-
sensitive genes VvICE1 and VvCBF3]

[59]

Cucumis 
sativus L. NaHS (0,1)

Повышение активности Н+-АТФазы 
плазмалеммы при холодовом 
стрессе [Increased activity of H+-ATPase 
in plasmalemma under cold stress]

[63]

Cynodon 
dactylon L. NaHS (0,5)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов, 
повышение выживания растений 
после промораживания 
[Increased activity of antioxidant enzymes; 
increased plant survival after freezing]

[69, 70]

Triticum 
aestivum L.

NaHS 
(0,1; 0,5)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов, 
содержания пролина, сахаров 
и флавоноидов, повышение 
выживания растений после 
промораживания 
[Increased activity of antioxidant enzymes 
and the content of proline and sugars; 
increased plant survival after freezing]

[71, 72]

Secale 
cereale L.

NaHS 
(0,1; 0,5)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов, 
содержания пролина и сахаров, 
повышение выживания растений 
после промораживания 
[Increased activity of antioxidant enzymes 
and the content of proline and sugars; 
increased plant survival after freezing]

[71]

Гипертермия
[Hyperthermia]

Zea mays L. GYY4137 
(0,1)

Уменьшение окислительных 
повреждений, вызываемых нагревом 
[Reduction of heat-induced oxidative 
damage]

[44]

Triticum 
aestivum L. NaHS (0,1)

Повышение выживания отрезков 
колеоптилей, увеличение 
активности антиоксидантных 
ферментов 
[Increased survival of coleoptile segments, 
increased activity of antioxidant enzymes]

[28]

Сероводород и адаптация растений к действию абиотических стрессоров



170 Ю.Е. Колупаев, Т.О. Ястреб

Стрессор
[Stressor]

Вид
[Species]

Донор H2S 
(мМ)

[H2S donor 
(mM)]

Физиологический эффект
[Physiological effect]

Источ-
ник

[Ref.]

Nicotiana 
tabacum L. NaHS (0,1)

Уменьшение вызываемых нагревом 
окислительных повреждений 
клеток [Reduction of heat-induced 
oxidative damage to cells]

[47]

Обезво-
живание 

[Dehydration]

Triticum 
aestivum L.

NaHS (0,1)

Усиление прорастания семян 
в присутствии ПЭГ 
[Enhanced seed germination 
in PEG presence]

[73]

NaHS 
(0,1; 0,5)

Усиление роста растений при 
почвенной засухе, повышение 
активности супероксиддисмутазы, 
содержания пролина и антоцианов 
[Enhanced plant growth during soil drought; 
increased superoxide dismutase activity and 
the content of proline and anthocyanins]

[74]

Spinacia 
oleracea L. NaHS (0,1)

Повышение относительного 
содержания воды, снижение 
окислительных повреждений, 
повышение содержания глицин-
бетаина, сахаров и полиаминов 
[Increase in relative water content; decrease 
in oxidative damage; increase in the content 
of glycine-betaine, sugars and polyamines]

[75]

Солевой 
стресс 

[Salt stress]

Arabidopsis 
thaliana L. NaHS (0,1)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов 
[Increased activity of antioxidant enzymes]

[13]

Triticum 
aestivum L. NaHS (0,1)

Усиление прорастания семян в 
присутствии NaCl 
[Enhanced seed germination 
in NaCl presence]

[76]

Medicago 
sativa L. NaHS (0,1) Поддержание ионного гомеостаза 

[Maintaining ion homeostasis] [40]

Vicia faba L. –

Участие эндогенного H2S в 
индуцируемом солевым стрессом 
закрывании устьиц
[Participation of endogenous H2S 
in salt-induced stomata closure]

[31]

Ni2+ Cucurbita 
pepo L. NaHS (0,1)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов, 
усиление роста растений 
[Increased activity of antioxidant enzymes 
and enhanced plant growth]

[49]

Cr6+ Zea mays L. NaHS (0,1)

Увеличение активности 
антиоксидантных ферментов, 
уменьшение окислительных 
повреждений 
[Increased activity of antioxidant enzymes 
and reduced oxidative damage]

[77]

Продолжение таблицы [Table  (cont . ) ]
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Стрессор
[Stressor]

Вид
[Species]

Донор H2S 
(мМ)

[H2S donor 
(mM)]

Физиологический эффект
[Physiological effect]

Источ-
ник

[Ref.]

Arabidopsis 
thaliana L. NaHS (0,1)

Уменьшение накопления ионов 
хрома в тканях 
[Reducing chromium ions 
accumulation in tissues]

[48]

Al3+ Glycine 
max L.

NaHS 
(0,025)

Снижение накопления ионов 
алюминия в тканях, смягчение 
ростингибирующего эффекта 
[Reducing accumulation of aluminium ions in 
tissues; mitigating growth-inhibiting effect]

[64]

УФ-B [UV-B] Hordeum 
vulgare L. NaHS (1,0)

Предотвращение окислительных 
повреждений, уменьшение выхода 
электролитов из тканей после 
стрессового воздействия 
[Prevention of oxidative damage; reduced 
release of electrolytes from tissues after 
stress exposure]

[57]

Обработка зеленых растений пшеницы раствором гидросульфида натрия 
перед почвенной засухой способствовала повышению активности СОД и 
предотвращала вызываемое стрессом снижение активности каталазы и гвая-
колпероксидазы в листьях [74]. Также под влиянием донора сероводорода при 
почвенной засухе в листьях растений пшеницы повышалось содержание низ-
комолекулярных протекторов – пролина и антоцианов [74]. 

Показано повышение активности пероксидазы, каталазы и глутатион-
редуктазы у растений бермудской травы при их обработке донором серо-
водорода NaHS, предшествовавшей осмотическому стрессу, вызываемому 
действием ПЭГ 6000. Такая обработка также стабилизировала пул восста-
новленного глутатиона [70]. Повышение содержания аскорбата и восста-
новленного глутатиона, а также увеличение соотношения GSH/GSSG под 
влиянием обработки растений донором сероводорода отмечались в усло-
виях осмотического и солевого стрессов у растений земляники (Fragaria × 
ananassa cv. Camarosa) [68]. У растений Spinacia oleracea L. под влиянием 
донора сероводорода в условиях засухи происходило повышение содержа-
ния глицин-бетаина и трегалозы, обладающих осмопротекторными и анти-
оксидантными свойствами [75]. После возобновления полива в варианте с 
действием донора сероводорода также отмечалось повышение содержания 
полиаминов – путресцина и спермидина [75]. Полиамины могут оказывать 
прямое антиоксидантное и мембранопротекторное действие, а также рас-
сматриваются в качестве регуляторов адаптивных процессов, связанных с 
изменением экспрессии ряда генов [58]. 

Обнаружена активация СОД, каталазы, аскорбатпероксидазы и гвая-
колпероксидазы донором сероводорода у растений пшеницы при солевом 

Окончание таблицы [Table  (end)]
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стрессе [27, 82]. Обработка растений арабидопсиса NaHS вызывала повы-
шение их выживания при продолжительном солевом стрессе и увеличение 
активности СОД, глутатиоредуктазы и неспецифической пероксидазы [13]. 

Усиление прорастания семян пшеницы, вызываемое донором H2S на 
фоне токсического действия кадмия, сопровождалось повышением актив-
ности гваяколпероксидазы, аскорбатпероксидазы и каталазы [83]. Стресс-
протекторное действие гидросульфида натрия на проростки кукурузы, 
подвергнутые действию Cr6+, проявлялось в усилении активности СОД и пе-
роксидаз, появлении их новых молекулярных форм, а также в стабилизации 
активности каталазы [77]. 

По-видимому, положительное влияние доноров сероводорода на устой-
чивость растений к стрессорам не исчерпывается активацией антиоксидант-
ной и осмопротекторной систем. В экспериментах с растениями земляники 
показано индуцирование при обработке гидросульфидом натрия экспрессии 
генов БТШ 90, БТШ 80, БТШ 70, а также аквапоринов в корнях [68]. Такой 
эффект сопровождался повышением теплоустойчивости растений. 

Еще одним физиологическим эффектом сероводорода, важным для 
устойчивости растений к засухе и засолению, является его влияние на со-
стояние устьичного аппарата. Показано, что при действии осмотического 
стресса, индуцируемого ПЭГ, у растений арабидопсиса Col-0 устьичная 
апертура уменьшалась, в то время как у мутантов des, дефектных по генам 
ферментов синтеза сероводорода цистеиндесульфгидраз, она почти не из-
менялась [84]. Вызываемое солевым стрессом закрывание устьиц в листьях 
бобов устранялось скавенджером сероводорода гипотаурином и ингибито-
рами цистеиндесульфгидраз [31]. Воздействие 100 мкМ гидросульфидом 
натрия в течение 90 мин вызывало уменьшение апертуры устьиц у расте-
ний арабидопсиса [85]. Обработка эпидермиса листьев сладкого картофеля 
(Ipomoea batatas L.) 100 мкМ NaHS увеличивала относительное количество 
полностью закрытых устьиц [85]. В то же время в работах Lisjak et al. [67, 
86] было показано увеличение устьичной апертуры у растений разных ви-
дов после 2,5-часовой обработки эпидермиса 100 и 200 мкМ NaHS на свету. 
Обнаружено, что при обработке отделенных листьев арабидопсиса органи-
ческим донором сероводорода GYY4137 в концентрации 100 мкМ через 
90 мин происходило закрывание устьиц, а через 120 мин, наоборот, отме-
чалось увеличение апертуры с последующим уменьшением к 180 мин [87]. 
Таким образом, эффекты доноров сероводорода на состояние устьиц могут 
иметь сложную временную динамику. 

Влияние сероводорода на устьичную апертуру, как и других индукто-
ров закрывания устьиц, связано с изменением состояния ионных каналов, в 
частности, калиевых каналов (K+

out) замыкающих клеток. Установлено, что 
их открывание, обусловливающее выход калия из замыкающих клеток, про-
исходит с участием АФК, генерируемых под влиянием НАДФН-оксидазы 
[88]. Другим посредником в реализации устьичных эффектов сероводорода 
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является кальций. В работе Honda et al. [87] показано, что обработка листьев 
арабидопсиса проницаемым для клеток хелатором кальция снимала вызы-
ваемое GYY4137 закрывание устьиц. Наши исследования показали, что в 
реализации действия сероводорода на состояние устьиц принимают участие 
различные пулы кальция. Вызываемое донором сероводорода уменьшение 
устьичной апертуры и относительного количества открытых устьиц почти 
полностью нивелировалось предобработкой листьев блокатором кальцие-
вых каналов хлоридом лантана, хелатором внеклеточного кальция ЭГТА, 
ингибитором фосфолипазы C неомицином и антагонистом образования ци-
клической аденозин-5'-дифосфатрибозы никотинамидом [89]. Также устьич-
ный эффект донора H2S частично устранялся антагонистом кальмодулина 
хлорпромазином. Нивелирование действия донора сероводорода на состоя-
ние устьичного аппарата листьев арабидопсиса отмечалось и при предвари-
тельной обработке листьев бутанолом-1 – ингибитором зависимого от фос-
фолипазы D образования фосфатидной кислоты [89]. Можно предположить, 
что в сложном пути действия сероводорода на состояние устьиц принимают 
участие два фермента липидного сигналинга – фосфолипазы (ФЛ) C и D. Ка-
кова конкретная роль продуктов реакций, катализируемых этими фермента-
ми, в проявлении влияния сероводорода на состояние устьиц, пока не ясно. 
Возможно, что посредники, образующиеся под влиянием ФЛ C, участвуют 
в регуляции кальциевого гомеостаза. Фосфатидная кислота, которая обра-
зуется под влиянием ФЛ D, может активировать НАДФН-оксидазу, генери-
рующую сигнал АФК, по-видимому, также необходимый для проявления 
индуцированного сероводородом эффекта закрывания устьиц у растений 
арабидопсиса. Так, показано, что у мутантов арабидопсиса по двум формам 
НАДФН-оксидазы (rbohD и rbohE) не происходило закрывания устьиц в от-
вет на обработку NaHS [85]. 

В целом можно полагать, что действие сероводорода на состояние устьич-
ного аппарата реализуется с участием цитозольного кальция, компонентов 
липидного сигналинга [89], АФК [85] и оксида азота [87]. По-видимому, эти 
посредники функционируют как взаимосвязанные элементы большой сиг-
нальной сети, однако характер этих взаимосвязей во многом остается не-
ясным. 

Возможно, что участие в регуляции состояния устьиц является одной из 
причин положительного влияния экзогенного сероводорода на засухо- и со-
леустойчивость растений. В частности, есть данные о предотвращении об-
работкой донором сероводорода падения относительного содержания воды 
у растений в неблагоприятных условиях [75]. Следует, однако, отметить, 
что данные о механизмах влияния сероводорода на состояние устьиц были 
получены в основном в экспериментах с эпидермисом листьев либо с отде-
ленными кусочками листьев, в связи с чем экстраполяция этих результатов 
на процессы регуляции водного обмена интактных растений в естественных 
условиях весьма дискуссионна. 
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Заключение 

Несмотря на то, что физиологические функции сероводорода изучены 
значительно меньше по сравнению с функциями таких сигнальных посред-
ников, как ионы кальция, АФК и оксид азота, его роль в устойчивости рас-
тений к большинству известных стресс-факторов не вызывает сомнений. 
Об этом свидетельствуют обнаруженные эффекты увеличения эндогенного 
содержания сероводорода в клетках при действии стресс-факторов, блоки-
рования многих адаптивных реакций при обработке растений его скавен-
джерами либо ингибиторами основных ферментов синтеза H2S и много-
численные данные о повышении устойчивости растений действием его 
доноров. Первичные молекулярные эффекты сероводорода, по-видимому, 
обусловлены с S-сульфгидратацией (персульфидированием) белковых ми-
шеней. Связь этого эффекта с процессами передачи сигналов в генетиче-
ский аппарат через сигнальные сети остается малоизученной. Однако нако-
плены многочисленные примеры опосредованности эффектов сероводорода 
путем изменения кальциевого гомеостаза, образования АФК и оксида азота 
(см. рис. 2). Правда, последовательность расположения этих посредников 
при формировании тех или иных адаптивных реакций растений во многих 
случаях остается неизвестной. Так, о неоднозначности связей между двумя 
ключевыми газотрансмиттерами – сероводородом и оксидом азота – свиде-
тельствует остроумное название недавнего обзора Corpas et al. [90] «Nitric 
oxide (NO) and hydrogen sulfide (H2S) in plants: Which is first?». Показано, что 
эти газотрансмиттеры могут действовать на одни и те же белковые мишени, 
вызывая эффекты персульфидирования либо нитрозилирования [90]. В то же 
время NO и H2S оказывают влияние и на внутриклеточное содержание друг 
друга. Результаты исследований свидетельствуют о том, что в зависимости 
от природы стресс-фактора и регулируемых процессов NO в сигнальных це-
пях может быть расположен как выше, так и ниже сероводорода [90]. Не ме-
нее сложным, по-видимому, может быть и функциональное взаимодействие 
сероводорода с другими посредниками. Так, активация синтеза сероводоро-
да, связанная с усилением экспрессии гена L-цистеиндесульфгидразы, мо-
жет быть индуцирована с помощью кальция и кальмодулина [48]. С другой 
стороны, кальций является посредником в трансдукции сигналов сероводо-
рода [49]. Многие физиологические эффекты сероводорода опосредованы 
усилением генерации АФК растительными клетками, но и H2S может вы-
ступать в роли посредника в реализации эффектов пероксида водорода [91]. 

Сероводород является участником трансдукции сигналов ключевых фито-
гормонов, задействованных в адаптивных процессах: АБК, ЖАК и салициловой 
кислоты [8, 9]. С другой стороны, H2S может индуцировать синтез ЖАК [75] и 
активировать экспрессию гена COI1, кодирующего рецептор жасмоната [9]. 

Функциональное взаимодействие со многими сигнальными посредника-
ми и фитогормонами, по-видимому, обусловливает участие сероводорода в 
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формировании перекрестной устойчивости растений к стрессорам различной 
природы [12]. Сероводород оказывает выраженное активирующее влияние 
на адаптивные процессы, обусловливающие неспецифическую устойчивость 
растений к стрессорам, в частности, на экспрессию генов антиоксидантных 
ферментов и на накопление полифункциональных низкомолекулярных со-
единений с защитными эффектами, например вторичных метаболитов. Эти 
эффекты сероводорода позволяют рассматривать его доноры в качестве со-
единений, перспективных для применения в растениеводстве [92]. Однако 
их использование пока ограничивается недостаточной изученностью меха-
низмов действия сероводорода и отсутствием технологически «удобных» 
доноров. Наиболее популярный донор сероводорода NaHS, как уже отмеча-
лось, быстро разлагается и вызывает резкое и кратковременное повышение 
содержания H2S в клетках. В то же время органические доноры сероводорода, 
используемые в фармакологии, пока являются дорогими и малодоступными 
для применения в растениеводстве. Более успешным оказалось практическое 
применение сероводорода в технологии хранения сельскохозяйственной про-
дукции. Так, использование NaHS при хранении плодов и ягод препятствует 
их созреванию и старению, способствует сохранению пула антиоксидантов, в 
частности, аскорбиновой кислоты, фенольных соединений, флавоноидов [12, 
93]. Также сероводород может быть использован для продления жизни сре-
занных цветков [10]. В целом, несомненно, что дальнейшее изучение эффек-
тов сероводорода позволит, с одной стороны, глубже понять механизмы адап-
тации и, вероятно, скорректировать представления о действии уже достаточно 
изученных стресс-протекторов, с другой – создать теоретические основы для 
новых подходов в агробиотехнологиях. 
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Hydrogen sulfide and plant adaptation to abiotic stressors

Hydrogen sulfide (H2S) is one of the key gasotransmitters in plant and animal cells. 
The term “hydrogen sulfide” means not only H2S as a dissolved gaseous compound, 
but also the HS– anion, into which, under physiologically normal conditions, about 
80% of molecular hydrogen sulfide is converted. One of the most notable hydrogen 
sulfide physiological effects is the activation of adaptive plant responses. However, the 
activation mechanisms of plant stress-protective systems under the H2S influence, direct 
targets of its action, signaling and hormonal mediators providing physiological effects, 
remain poorly understood. Analysis and systematization of information on hydrogen 
sulfide synthesis, signaling, and activation of adaptive reactions with its participation 
became the aim of this review.

Hydrogen sulfide synthesis. To date, it has been found that in plants hydrogen 
sulfide can be synthesized using six enzymes (See Fig. 1). Conversion of L-cysteine to 
pyruvate catalyzed by L-cysteine desulfhydrase with release of hydrogen sulfide and 
ammonium is considered as one of the main ways of synthesizing H2S in plants. It is 
also possible to form hydrogen sulfide from D-cysteine under the action of D-cysteine 
desulfhydrase. Hydrogen sulfide can also be synthesized by sulfite reduction with the 
participation of sulfite reductase. Formation of hydrogen sulfide in plants involving 
β-cyanoalanine synthase, cysteine synthase and carbonic anhydrase is also expected.

Hydrogen sulfide signaling. Hydrogen sulfide does not have specific molecular 
receptors. It is assumed that primary molecular effects of H2S are associated with 
S-sulfhydration (persulfidation) – conversion of –SH cysteine residues to –SSH. The 
most common proteins whose state is regulated by sulfhydration are peroxyredoxins, 
which, in turn, are among the key participants in cellular redox regulation. Hydrogen 
sulfide is also involved in processes of redox regulation occuring with participation 
of reactive oxygen species (ROS) and nitric oxide (NO), and can affect cell calcium 
homeostasis (See Fig. 2). In this case, however, the sequence of arrangement of these 
intermediaries in formation of various adaptive reactions of plants in many cases 
remains unknown. There is evidence of an increase in the ROS content in plant cells 
under the influence of hydrogen sulfide, due, primarily, to the activation of NADPH 
oxidase. At the same time, synthesis of hydrogen sulfide can be induced by an action 
of hydrogen peroxide on plant objects. Hydrogen sulfide can directly and indirectly 
influence activity and expression of antioxidant enzyme genes, which also affects cell 
redox homeostasis.
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It was shown that hydrogen sulfide and nitric oxide can act on the same protein 
targets, causing effects of persulfidation or nitrosylation. Moreover, NO and H2S also 
affect the intracellular content of each other. Hydrogen sulfide is in a rather complex 
functional interaction with calcium ions. Activation of hydrogen sulfide synthesis 
associated with increased expression of L-cysteine desulfhydrase gene can be induced 
with calcium and calmodulin. On the other hand, hydrogen sulfide can cause an opening 
of calcium channels of plant cells.

Hydrogen sulfide interacts with a complex network of hormonal signaling too (See 
Fig. 2). In particular, its synthesis can be induced by abscisic acid (ABA). On the other 
hand, H2S can mediate physiological effects of ABA. Hydrogen sulfide can activate 
synthesis of jasmonic acid in plants. Also, H2S is involved in plant adaptive reactions 
induction under influence of salicylic acid and polyamines. In general, hydrogen sulfide 
is involved in a complex regulatory network of signaling and hormonal mediators.

Participation in plant adaptation. In response to the impact of many stressors (high 
and low temperatures, dehydration, salinization), the content of endogenous hydrogen 
sulfide in plants increases. Moreover, mutants defective in the hydrogen sulfide synthesis 
were not resistant to action of these stress factors. Plant treatment with hydrogen 
sulfide donors (in particular, sodium hydrosulfide NaHS) increases resistance of plants 
to stress temperatures, drought, salt stress, action of heavy metals, UV-B and other 
factors (See Table). Hydrogen sulfide has a pronounced activating effect on expression 
of antioxidant enzyme genes, accumulation of polyfunctional low-molecular-weight 
protective compounds, in particular proline and sugars. Of particular importance for 
plant adaptation is the accumulation under the influence of hydrogen sulfide of a wide 
range of secondary metabolites, including phenolic compounds and flavonoids, which 
have a pronounced antioxidant effect. Hydrogen sulfide is also involved in regulation 
of plant stomatal reactions. Dependence of the stomata closing process under osmotic 
and salt stress on the activity of cysteine desulfhydrase and H2S synthesis was shown. 
The effect of hydrogen sulfide on stomatal aperture, as well as other stomata closing 
inducers, is associated with a change in the ion channels state, in particular, potassium 
channels (K+

out) of guard cells. ROS, calcium ions and, possibly, components of lipid 
signaling are involved in the implementation of these effects of hydrogen sulfide.

Hydrogen sulfide donors can be used not only to induce adaptive reactions of plants, 
but also in storage technology for agricultural products. The use of NaHS during storage 
of fruit and berries prevents their ripening and aging, contributes to the preservation of 
a pool of antioxidants, in particular, ascorbic acid, phenolic compounds and flavonoids. 
Also, hydrogen sulfide can be used to extend the life of cut flowers. A further study of 
stress-protective effects of hydrogen sulfide will allow, on the one hand, to more deeply 
understand the adaptation mechanisms, and, on the other hand, to create theoretical 
foundations for new approaches in agrobiotechnology.

The paper contains 2 Figures, 1 Table and 93 References.
Key words: hydrogen sulfide; reactive oxygen species; calcium; nitric oxide; 

phytohormones; antioxidant system; resistance. 
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