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ЗАДАЧА ГУРСА НА ПЛОСКОСТИ ДЛЯ КВАЗИЛИНЕЙНОГО  
ГИПЕРБОЛИЧЕСКОГО УРАВНЕНИЯ

Аннотация. Получено классическое решение задачи для квазилинейного гиперболического уравнения в случае 
двух независимых переменных с заданными для искомой функции условиями на характеристических линиях. 
Задача сводится к системе уравнений с вполне непрерывным оператором. Решение строится методом последователь-
ных приближений. Проводятся обоснования. Кроме того, показывается для рассмотренной задачи единственность 
полученного классического решения. Доказаны необходимые и достаточные условия согласования заданных функ-
ций из рассмотренной в сообщении задачи, при выполнении которых классическое решение ее существует при на-
личии определенной гладкости заданных функций.

Ключевые слова: задача Гурса, квазилинейное уравнение, классическое решение, метод последовательных 
приближений, условия согласования
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GOURSAT’S PROBLEM ON THE PLANE FOR A QUASILINEAR HYPERBOLIC EQUATION

Abstract. A classical solution of the problem for a quasilinear hyperbolic equation in the case of two independent vari-
ables with given conditions for the desired function on the characteristic lines is obtained. The problem is reduced to a system 
of equations with a completely continuous operator. We constructed the unique solution by the method of successive approxi-
mations and showed the necessary and sufficient smoothness and matching conditions on given functions.

Keywords: Goursat’s problem, quasilinear equation, classical solution, method of successive approximations, matching 
conditions

For citation. Korzyuk V. I., Kovnatskaya O. A., Sevastyuk V. A. Goursat’s problem on the plane for a quasilinear 
hyperbolic equation. Doklady Natsional’noi akademii nauk Belarusi = Doklady of the National Academy of Sciences  
of Belarus, 2022, vol. 66, no. 4, pp. 391–396 (in Russian). https://doi.org/10.29235/1561-8323-2022-66-4-391-396

Введение. В [1, п. 4.6; 2] дается постановка задач для гиперболического уравнения двух неза-
висимых переменных, главная часть которого представлена во втором каноническом виде. Сре-
ди них задачи Гурса и Пикара. В [3; 4] авторами данного сообщения рассмотрены аналогичные 
задачи для одномерного волнового уравнения, когда условия для искомых функций заданы 
только на характеристиках или при наличии условия на одной из характеристик и на одной из 
нехарактеристических линий плоскости. Однако методика исследования классического решения 
в данном сообщении будет другой. В [3; 4] использовано представление общего решения для 
волнового уравнения. Здесь следует отметить и [5], в которой изучается классическое решение 
первой смешанной задачи в криволинейной полуполосе для уравнения типа волнового уравне-
ния с переменными коэффициентами и неоднородным дифференциальным оператором.
© Корзюк В. И., Ковнацкая О. А., Севастюк В. А., 2022
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Такого рода задачи, близкие к нашему сообщению, рассмотрены в [6–9]. Однако в данной 
работе решение рассматриваемой задачи найдено в аналитическом виде с помощью последо ва-
тельных приближений непрерывно дифференцируемых функций. Особый интерес представляет 
случай, когда исходное уравнение задано на всей плоскости. Здесь присоединяются условия 
Дирихле, заданные на выбранных характеристиках уравнения.

Постановка задачи. На плоскости 2  независимых переменных 1 2= ( , )x xx  рассмотрим 
квазилинейное дифференциальное уравнение второго порядка вида

 2 2 (1)
1 2 1 21 2

( , ) = ( ) 2 ( ) ( ) ( , , , ) = ( )x x x xx xu a u b u c u u u u f∂ + ∂ ∂ + ∂ + ∂ ∂ x D x x x x x  (1)

относительно искомой функции 2: ( ) ,u u∋ → ∈ x x  где a, b, c, f – заданные функции на  
всей плоскости. Оператор (1)  рассматриваем как функцию (1)

1 2 3( , , , )ξ ξ ξ x  от переменных 
 которая удовлетворяет следующему условию Липшица.

У с л о в и е 1. Для любого 2∈x  существует константа ,L∈  для которой для любых 
 и  из 3  выполняется неравенство

 (1) (1)| ( , ) ( , ) | | | .− ≤ −ξ η ξ ηx x   

У с л о в и е 2. На всей плоскости 2  уравнение (1) является гиперболическим, т. е. дискри-
минант, составленный из коэффициентов его главной части, является положительным, т. е.

 2 ( ) ( ) ( ) 0b a c A− ≥ >x x x
для любого 2∈x  и некоторой положительной константы A из множества действительных 
чисел .�

Будем считать, что коэффициент ( ) 0a ≠x  или ( ) 0c ≠x  (если ( ) = ( ) = 0,a cx x  то мы уже 
имеем второй канонический вид уравнения (1)). Из условия 2 следует, что (1) имеет два семейства 
характеристик (1)

1( ) = Cϕ x  и (2)
2( ) = ,Cϕ x  которые являются решениями соответствующего 

уравнения характеристик

 2 2
2 1 2 1( )(d ) 2 ( )d d ( )(d ) = 0.a x b x x c x− +x x x  (2)

К (1) присоединим условия Дирихле

 (1) (1)
(1)( ) | = ( ), ,u
γ

ψ ∈γx x x  (3)

 (2) (2)
(2)( ) | = ( ), ,u
γ

ψ ∈γx x x  (4)

которые задаются на характеристиках (0)(1) (1)
1= { | ( ) = }Cγ ϕx x  и (0)(2) (2)

2= { | ( ) = },Cγ ϕx x  кото-
рые пересекаются в некоторой точке (0) (0)(0)

1 2= ( , ).x x
О п р е д е л е н и е. Функцию u из класса 2 2( )C   назовем классическим решением задачи (1), 

(3), (4), если она удовлетворяет уравнению (1) и условиям (3), (4).
Интегральное уравнение. Пусть ( ) 0a ≠x  для любых независимых переменных x на плос-

кости 2  и заданные функции уравнения (1) достаточно гладкие, например, a, b, c, (1)  являются 
функциями из класса 2 2( ).C   Согласно условию 2 уравнение (2) имеет два семейства характе-
ристик [1]

 ( ) ( ) = , = 1, 2.j
jC jϕ x

Через полученные функции ( )jϕ  делаем замену независимых переменных y через старые x по 
следующим формулам:

 (1) (2)
1 2= ( ), = ( ).y yϕ ϕx x  (5)

Замена (5) является невырожденной [1] и 2 2( ).jy C∈   Следовательно, из (5) имеем обратную 
замену, т. е.
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( )= ( ), = 1, 2.j
jx jϕ y

С помощью замены (5) относительно функции ( ) = ( )v uy x  уравнение (1) приведется ко второму 
каноническому виду [1]
 (2)

1 2 1 2( , , , ) = ( ).y y y yv v v v g∂ ∂ + ∂ ∂ y y  (6)

Условия (3), (4) преобразуются следующим образом:

 (0) (1)
1 2 2 21( = , ) = ( ), ,v y C y y yξ ∈  (7)

 (0) (2)
1 2 1 12( , = ) = ( ), .v y y C y yξ ∈  (8)

Так как замена (5) является невырожденной, т. е. якобиан не равен нулю для всех 2 ,∈x  то 
оператор (2)  удовлетворяет условию 1, возможно с другой константой L.

Т е о р е м а 1. Пусть функции a, b, c, (1) ,  ( ) ,jψ  = 1, 2,j  из класса 2 2( ),C   f – из класса 
1 2( ).C   Если u является классическим решением задачи (1), (3), (4), то ( ) = ( )v uy x  является 

классическим решением задачи (6)–(8). И наоборот, классическое решение задачи (6)–(8) являет-
ся классическим решением ( ) = ( )u vx y  задачи (1), (3), (4).

Д о к а з а т е л ь с т в о следует из того, что замена (5) является невырожденной, и того, что 
заданные функции рассматриваемой задачи (1), (3), (4) достаточно гладкие (последнее будет до-
казано позже при конструкции классического решения задачи (6)–(8)).

Так как u – классическое решение задачи (1), (3), (4), то

 (1) (0) (2) (0)( ) = ( ).ψ ψx x  (9)

Следовательно, и для решения задачи (6)–(8) имеем условие согласования

 (0) (0)(1) (2)
2 1( ) = ( ).C Cξ ξ  (10)

Условие согласования (10) (условие (9)) является не только необходимым, но и достаточным ус-
ловием существования классического решения задачи (1), (3), (4) (задачи (6)–(8)). Достаточность 
этих условий будет доказана при исследовании классического решения задачи (6)–(8).

Таким образом, рассматриваем классическое решение задачи (6)–(8). Вводим дополнитель-
ные обозначения и функции следующим образом:

 (1) (2)
1 2( ) = ( ), ( ) = ( ).y yv w v w∂ ∂y y y y

Теперь уравнение (6) в новых обозначениях запишется в виде
 (1) (2) (1) (2)

2 ( , , , ) = ( ),y w v w w g∂ + y y  (11)
или
 (2) (2) (1) (2)

1 ( , , , ) = ( ).y w v w w g∂ + y y  (12)

Запишем уравнения (11), (12) в интегральном виде через функции (1)w  и (2) ,w  используя условия 
(7), (8). В результате получим систему интегральных уравнений второго рода

 

2(1) (2) (2) (1) (2)
1 1 1 1 1 1

(0)
2

1(2) (1) (2) (1) (2)
2 2 2 2 2 2

(0)
1

2(2) (2)
1 1

(0)
2

( ) = d ( ) ( ( , ) ( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ,

( ) = d ( ) ( ( , ) ( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ,

( ) = ( ) ( , )d .

y

y

y

y

y

y

w y g y z y z v y z w y z w y z z

w y g z y z y v z y w z y w z y z

v y w y z z

ξ + −

ξ + −

ξ +

∫

∫

∫

y

y

y





 (13)

Т е о р е м а 2. Задача (6)–(8) и система уравнений (13) эквивалентны, если (1), , , , ,v a b c   
( ) 2 2( ),j Cψ ∈   = 1, 2,j  1 2( ).f C∈ 
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Т е о р е м а 3. Если (1) ( ) 2 2, , , , , ( ),jv a b c Cψ ∈   = 1, 2,j  1 2( ),f C∈   то существует един-
ственное решение (1) (2) 2, , ( )v w w C∈   системы уравнений (13), а также 2

1 2 ( )y y v C∂ ∂ ∈   и функ-
ция v является решением задачи (6)–(8).

Д о к а з а т е л ь с т в о. Применим метод последовательных приближений. За нулевое при-
ближение системы (13) возьмем (1) (2)

0 = d ,w ξ  (2) (1)
0 = d ,w ξ  (2)

0 = .v ξ  Следующие приближения 
вычисляются по формуле

 

2(1) (1) (2)(2) (2)
1 1 1 1 1 1 11 1

(0)
2

1(2) (1) (2)(1) (2)
2 2 2 1 2 2 21 1

(0)
1

2(2)
1

(0)
2

( ) = d ( ) ( ( , ) ( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ,

( ) = d ( ) ( ( , ) ( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ,

( ) = ( )

y

kk k k
y

y

kk k k
y

y

k
y

w y g y z y z v y z w y z w y z z

w y g z y z y v z y w z y w z y z

v y

− − −

− − −

ξ + −

ξ + −

ξ +

∫

∫

y

y

y





(2)
11( , )d , = 1, 2, .kw y z z k−∫ 

Пусть ( ) 2 ,λΩ ⊂   = 1, 2, ,λ   – подобласти в 2  такие, что ( ) 2

=1
 = ,

∞
λ

λ
Ω



  ( ) ( ) ,λ λΩ ⊂ Ω
 < ,λ λ  

( )λΩ  – компактное множество в 2.  Докажем равномерную сходимость последовательностей 
(1) (2)

=1{ , , }k kk kw w v ∞  в ( ) .λΩ
Путем вычитания предыдущего приближения из последующего получим соотношения

 

(1) (1)
1

2 (1) (2)(2)
1 1 1 1

(0)
2

(1) (2)(2)
1 1 1 1 11 1

(2) (2)
1

1 (1) (2)(2)
2 2 2 2

(0)
1
(2)

=

( ( , , ( , ), ( , ), ( , ))

( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ;

=

( ( , , ( , ), ( , ), ( , ))

( ,

k k
y

k k k
y

k k k

k k
y

k k k
y

w w

y z v y z w y z w y z

y z v y z w y z w y z z

w w

z y v z y w z y w z y

z

+

− − −

+

−

= − −

−

−

= − −

−

∫

∫







 (1) (2)
2 1 2 2 21 1

2 (2) (2)
1 11

(0)
2

, ( , ), ( , ), ( , )))d ;

= ( )( , )d , = 1, 2, .

k k k
y

k k k k
y

y v z y w z y w z y z

v v w w y z z k

− − −

+ −− −∫ 

  (14)

Покажем, что разности (1) (1)
1| |,k kw w+ −  (2) (2)

1| |,k kw w+ −  1| |k kv v+ −  удовлетворяют неравенствам

 
(0) (0)

1 2(1) (1) (2) (2) 1 2
11 1

( )
| |, | |, | | , = 1, 2, ,

!
k

k kk k k k
y y y y

w w w w v v L B k
k++ +

+ − −
− − − ≤   (15)

где B – некоторая постоянная. При = 0k  неравенство (15) легко проверяется, так как

 
2(1) (1) (2) (2) (2) (1)

1 1 1 11 0
(0)
2

= ( , , ( , ), d ( , ), d ( , ))d ,
y

y

w w y z y z y z y z z− − ξ ξ ξ∫ 

 

1(2) (2) (2) (2) (2) (1)
2 2 2 21 0

(0)
1

2 (1)
1 0

(0)
2

= ( , , ( , ), d ( , ), d ( , ))d ,

= d ( )d .

y

y

y

y

w w z y z y z y z y z

v v z z

− − ξ ξ ξ

− ξ

∫

∫



 

(16)
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Оценка (15) сразу видна, если выбрать в (16) число B достаточно большим, которое зависит от 
функций (1) ,ξ  (2) ,ξ  (2)  и размера области ( ) .λΩ  Из (14) для = 1, 2,k   имеем

 

(0) (0) 12 1(1) (1) 1 1 2
1

(0)
2

(0) (0) (0) (0)
1 1 21 2 1 22

0

( )
| | d

( 1)!

( ) ( )
| .

! !

ky
k

k k
y

k k
yk k

y z y y
w w L B z

k

y z y y y y y y
L B L B

k k

−
−

+
+ − −

− ≤ ≤
−

+ − − + − −
≤ ≤

∫

Аналогично оцениваются разности (2) (2)
1| |k kw w+ −  и 1| | .k kv v+ −  Заметим, что

 (1) (1) (1) (1) (2) (2) (2) (2)
0 10 1 0 1

=1 =1 =1
= ( ), = ( ), = ( ).

k k k
k j jj jj jk k

j j j
w w w w w w w w v v v v −− −+ − + − + −∑ ∑ ∑

Из оценок (15) следует абсолютная и равномерная сходимость рядов

 (1) (1) (1) (2) (2) (2)
0 10 01 1

=1 =1 =1
( ), ( ), ( )k kk k k k

k k k
w w w w w w v v v

∞ ∞ ∞
−− −+ − + − + −∑ ∑ ∑

на компактном множестве ( ) ,λΩ  члены которых по абсолютной величине меньше членов равно-
мерно сходящегося ряда

 
(0) (0) (0) (0)( )1 2 1 21 2 1 2

=0

( )
= (1 ).

!

k
L y y y yk

k

y y y y
B B L B e

k

∞ + − −+ − −
+ +∑

Таким образом, последовательные приближения (1) (2){ , , }kk kw w v  на ( )λΩ  равномерно стремятся  
к непрерывным функциям (1) (2) 2 ( ) (1) (2), , : ( ), ( ), ( )w w v w w vλ⊃ Ω ∋ → ∈ y y y y  соответственно. 
Переходя к пределу в (14) при ,k →∞  получим, что (1) (2), , kk kw w v  являются решением системы (13).

Докажем единственность решения. Предположим, что существуют два решения системы (13) 
(1) (2), ,w w v  и (1) (2), , ,W W V  (1) (1) (1)= ,w W w−  (2) (2) (2)= ,w W w−  = .v V v−  Тогда

 

2(1) (2) (1) (2)
1 1 1 1

(0)
2

(2) (1) (2)
1 1 1 1

1(2) (2) (1) (2)
2 2 2 2

(0)
1

(2) (1) (2)
2 2 2 2

( ( , , ( , ), ( , ), ( , ))

( , , ( , ), ( , ), ( , )))d ,

( ( , , ( , ), ( , ), ( , ))

( , , ( , ), ( , ), ( , ))

y

y

y

y

w y z V y z W y z W y z

y z v y z w y z w y z z

w z y V z y W z y W z y

z y v z y w z y w z y

= − −

−

= − −

−

∫

∫












2 (2)

1
(0)
2

)d ,

= ( , )d .
y

y

z

v w y z z∫ 

Функции (1) (2) ( ), , ( ).w w v C λ∈ Ω    Поэтому (1) (2)| |, | |, | | ,w w v D≤    D – некоторая постоянная. Из (16) 
имеем

 
(0) (0)2 1 2(0)(1) 1 2

1 1
(0)
2

| ( ) | d ( ) .
1!

y

y

y y y y
w LD z LD y y LD

+ − −
≤ ≤ − ≤∫ y

Такие же оценки справедливы и для (2)w  и .v  Применяя метод математической индукции, по лучим

 
(0) (0)

1 2(1) (2) 1 2( )
| |, | |, | |

!

k
k y y y y

w w v L D
k

+ − −
≤  

для любого натурального k и любого ( ) .λ∈Ωy  Отсюда следует, что (1) (2) 0w w v≡ ≡ ≡    в ( ) ,λΩ  
если перейти к пределу при .k →∞
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Таким образом, мы доказали утверждение теоремы 3 для системы (13) в подобласти ( ) .λΩ  
Поскольку система ( )

=1{ }λ ∞
λΩ  является покрытием плоскости 2 ,  то отсюда получаем доказы-

ваемое утверждение теоремы 3 для системы (13). Теорема 3 доказана.
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КРИСТАЛЛИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА  
СИСТЕМЫ ТВЕРДЫХ РАСТВОРОВ (1–y)(BiFeO3) –y(Ba1–xSrxTiO3)
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Аннотация. Кристаллическая структура системы твердых растворов (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) (0 ≤ x ≤ 1; 
0,2 ≤ y ≤ 0,4) определена на основании данных, полученных методом дифракции рентгеновского излучения, а также 
результатов сканирующей электронной микроскопии. Полученные результаты позволили уточнить концентрационные 
области однофазного структурного состояния, а также области сосуществования двух структурных фаз в исследуе-
мой системе. Показано, что увеличение концентрации ионов-заместителей приводит к уменьшению ромбоэдрических 
искажений. Структуру составов c y = 0,25–0,33 можно уточнить, предполагая сосуществование ромбоэдрической  
и псевдокубической фаз. Дальнейшее замещение приводит к трансформации структуры, она становится однофазной 
с кубической симметрией. Расщепление рефлексов, характеризующих ромбоэдрическую фазу, полностью исчезает 
для составов с y = 0,35; 0,40. Особое внимание уделено анализу структуры твердых растворов в области концентра-
ционного фазового перехода. Определена эволюция морфологии кристаллитов в зависимости от типа структурных 
искажений и концентрации ионов стронция. 
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CRYSTAL STRUCTURE OF THE SYSTEM OF (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) SOLID SOLUTIONS

(Communicated by Corresponding Member Valery M. Fedosuyk)

Abstract. The crystal structure of the system of (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) (0 ≤ x ≤ 1; 0.2 ≤ y ≤ 0.4) solid solutions 
was studied based on the X-ray diffraction data and the scanning electron microscopy results. The obtained results have allowed 
determining the concentration ranges of a single-phase structural state, as well as the regions of coexistence of two structure 
phases. It is shown that an increase in the concentration of the dopant ions leads to a decrease in rhombohedral distortions. 
The structure of the compounds with y = 0.25–0.33 is characterized by the coexistence of the rhombohedral and pseudocubic 
phases. Further chemical doping leads to the transformation of the structure; it becomes single-phase and has a cubic symmetry. 
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Splitting of the reflections specific to the rhombohedral phase completely disappears for the compounds with y = 0.35; 0.40. 
Particular attention is paid to the analysis of the structure of solid solutions in the region of the concentration phase transition. 
The evolution of crystallite morphology was determined as a function of the type of structure distortions and dopants 
concentration.
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Введение. Материалы, относящиеся к классу мультиферроиков, в последнее десятилетие яв-
ляются предметом повышенного интереса исследователей. Возможность управления свойства-
ми материалов благодаря тесной связи между электрической и магнитной подсистемами увели-
чивает степень свободы при создании новых материалов и открывает широкие перспективы их 
практического использования. Мультиферроики находят применение при производстве элемен-
тов памяти, в устройствах, основанных на ферромагнитном резонансе, благодаря наличию в них 
нескольких типов ферро-упорядочения.

Одним из наиболее перспективных мультиферроиков является феррит висмута (BiFeO3), для 
которого характерны переходы в магнитоупорядоченное и сегнетоэлектрическое состояния при 
температурах значительно выше комнатной (температура Нееля TN ~ 650 К, температура Кюри 
TC ~ 1100 К) [1–8]. Известно, что химическое замещение ионов висмута и железа позволяет моди-
фицировать кристаллическую структуру соединений и тем самым изменять их физические 
свойства. Ограниченный выбор материалов с несколькими типами ферро-упорядочений обу-
словлен невозможностью одновременного сосуществования сильного дипольного и магнитного 
упорядочений в оксидах переходных металлов. Величина магнитоэлектрического эффекта в од-
нофазных мультиферроиках вблизи комнатной температуры быстро уменьшается при повыше-
нии температуры. Значение магнитоэлектрического сигнала может быть увеличено путем син-
теза составов, в качестве компонентов которых используются электро- и магнитострикционные 
материалы. Так, материалы на основе феррита висмута с сегнетоэлектрическими компонентами 
(Co, Mg, Ni) Fe2O4 и BaTiO3 характеризуются значительным магнитоэлектрическим взаимодей-
ствием [9]. Предварительно установлено, что синтез электрострикционных и магнитострикци-
онных материалов в комбинации с ферритом висмута, полученных золь-гель методом, представ-
ляет собой эффективный метод производства наноразмерных магнитоэлектрических композитов. 
Свойства таких материалов в значительной степени обуславливаются феноменом перколяции, 
который предполагает аномальное изменение электрических свойств состава вблизи границы 
взаимопроникновения фаз [10]. Хорошо известно, что граница перколяции смещается в сторону 
увеличения с уменьшением размера зерен составов. 

В настоящей работе исследованы структурные фазовые переходы в системе твердых раство-
ров (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) (0 ≤ x ≤ 1, 0,2 ≤ y ≤ 0,4) в зависимости от концентрации ионов-за-
местителей, определен оптимальный химический состав и соотношение магнитоактивной и сег-
нетоэлектрической подсистем в твердых растворах на основе феррита висмута, что позволяет 
получить материалы с высокими значениями магнитоэлектрического взаимодействия.

Материалы и методы исследования. Составы (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) были получе- 
ны золь-гель методом с использованием исходных реагентов Sr(NO3)2, Ba(NO3)2 C12H28O4Ti, 
Bi(NO3)3·5H2O, Fe(NO3)3·9H2O, C6H8O7. Изначально лимонная кислота растворялась в дистилли-
рованной воде в соотношении 1 : 3, затем к раствору добавлялся изопропоксид титана и темпера-
тура подогревающей пластины доводилась до 90 °C. На следующем этапе к вышеуказанному 
раствору добавляли Ti(NO3)2·4H2O, Sr(NO3)2 и Ba(NO3)2. Перед добавлением нитрата висмута зна-
чение pH реакционной смеси доводили до 1 путем добавления азотной кислоты (HNO 3) с целью 
избежать образования осадков нерастворимого оксинитрата висмута BiONO3. Далее к прозрач-
ному раствору добавляли C2H6O2 (соотношение общего количества ионов металла и этиленгли-
коля составляло 1 : 10) и смесь гомогенизировали при 90 °C в течение 1,5 ч. Полученный гель 
сушили 12 ч при 180 °C, а порошок растирали в ступке и отжигали при 1000 °C. 
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Рентгенофазовый анализ проводился на дифрактометрах ДРОН-3 и ДРОН-3 М в Cr-Kα- и Cu-
Kα-излучениях при комнатной температуре. Для отсечения Kβ-компоненты рентгеновского из-
лучения использовался графитовый монохроматор. Шаг сканирования составлял не более 0,03°, 
время экспозиции – не менее 5 с. Фиксация данных производилась автоматически. Отсутствие 
примесей подтверждено исследованиями фазовой чистоты составов, проведенными методом 
дифракции рентгеновского излучения. Анализ дифракционных данных проводился методом 
полнопрофильного анализа Ритвельда. Для уточнения спектров использовался программный 
комплекс FullProf [11]. Исследование морфологии образцов было проведено с помощью метода 
сканирующей электронной микроскопии на электронном микроскопе TESCAN VAGA 3.

Результаты и их обсуждение. На основании данных, полученных методом дифракции рент-
геновского излучения, определена кристаллическая структура системы твердых растворов  
(1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) (x = 0,25–1,0; y = 0,2–0,4), что позволило проследить эволюцию кри-
сталлической структуры этой системы в зависимости от концентрации ионов-заместителей.

Рентгенограммы, полученные для составов (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) c x = 0; y ≤ 0,2, ха-
рактеризуются однофазной ромбоэдрической структурой (рис. 1). Увеличение концентрации  
ионов-заместителей приводит к уменьшению ромбоэдрических искажений. Структуру составов  
c y = 0,25–0,33 можно уточнить, предполагая сосуществование ромбоэдрической и псевдокуби-
ческой фаз. Дальнейшее замещение приводит к трансформации структуры, она становится одно-
фазной с кубической симметрией.

Рис. 1. Рентгенограммы составов (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) c x = 0; y = 0,2–0,4 при комнатной температуре  
(на вставке указана эволюция выбранных дифракционных рефлексов для твердых растворов  

с разным химическим составом)

Fig. 1. X-ray diffraction patterns of the compounds (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) with x = 0; y = 0.2–0.4 at room temperature 
(the inset shows an evolution of the selected diffraction reflections as a function of the dopants concentration)

Следует отметить, что псевдокубическая фаза наблюдается в составах 0,25 < y < 0,40. Хими-
ческое замещение вызывает постепенное уменьшение объемной доли искажения ромбоэдриче-
ской элементарной ячейки. Об этом свидетельствует эволюция рефлекса (113)R (рис. 1), связанного 
с искажением кислородных октаэдров в плоскости ab ромбоэдрической решетки. Интенсивность 
рефлекса постепенно уменьшается с увеличением значений y и практически исчезает для состава  
с y = 0,2. Расщепление рефлексов (202)R и (006)R (2ϴ = 39°), характеризующих ромбоэдрическую 
фазу, постепенно уменьшается с увеличением концентрации ионов-заместителей. Уменьшение 
расщепления обусловлено постепенным уменьшением вытянутости ромбоэдрической решетки. 
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Это расщепление полностью исчезает для составов с y = 0,35; 0,40, что также подтверждает от-
сутствие в составах ромбоэдрической фазы. 

Таким образом, увеличение концентрации ионов Sr приводит к искажению ромбоэдрической 
элементарной ячейки и переходу в однофазное кубическое состояние. Как видно из рис. 2, с ро-
стом концентрации Sr наблюдается уменьшение значений параметра a и величины объема эле-
ментарной ячейки v (от 62,61 Å3 для состава с x = 0,25 до 61,22 Å3 для состава с x = 1,0). Такое из-
менение параметров связано с замещением ионов Ba с радиусом (1,35 Å) на ионы Sr с меньшим 
ионным радиусом (1,18 Å). 

Рис. 2. Параметры элементарной ячейки для составов 0,7(BiFeO3)–0,3(Ba1–xSrxTiO3)

Fig. 2. The unit cell parameters for compounds 0.7(BiFeO3)–0.3(Ba1–xSrxTiO3)

На рис. 3 представлены дифрактограммы образцов 0,7(BiFeO3)–0,3(Ba1–xSrxTiO3) с 0,25 ≤ х ≤ 1,0. 
Анализ дифрактограмм указывает на незначительные структурные изменения для составов  
с концентрациями х < 0,75. Рефлекс в области θ = 32° для состава с концентрацией x = 1,0 имеет 
несимметричный профиль, что свидетельствует о наличии ромбоэдрических искажений.

Рис. 3. Рентгенограммы, полученные для составов 0,7(BiFeO3)–0,3(Ba1–xSrxTiO3) при комнатной температуре.  
На вставке показана эволюция дифракционных пиков для составов 0,25 ≤ х ≤ 1,0

Fig. 3. X-ray diffraction patterns of the compounds 0.7(BiFeO3)–0.3(Ba1–xSrxTiO3) at room temperature.  
The inset shows the evolution of diffraction reflections for the compounds with 0.25 ≤ х ≤ 1.0
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Морфология поверхности образцов 0,7(BiFeO3)–0,3(Ba1–xSrxTiO3) была исследована методом 
сканирующей электронной микроскопии. Исследуемые составы состоят из агломерированных 
сферических кристаллитов размером менее 100 нм. СЭМ-изображения составов 0,7(BiFeO3)–
0,3(Ba1–xSrxTiO3) показаны на рис. 4. Следует отметить, что исходный состав 0,7(BiFeO3)–
0,3(BaTiO3) имеет схожую микроструктуру с составами, содержащими ионы стронция. Для дан-
ного состава характерны сферические и пластинчатые частицы размером 70–100 нм. 

Рис. 4. СЭМ-изображения составов 0,7(BiFeO3)–0,3(Ba1–xSrxTiO3): а) x = 0; b) х = 0,1; c) х = 0,5; d) х = 1,0

Fig. 4. SEM images of the compounds 0.7(BiFeO3)–0.3(Ba1–xSrxTiO3): a) x = 0; b) х = 0.1; c) х = 0.5; d) х = 1.0

Форма кристаллитов составов c 0,25 ≤ х ≤ 1 практически не изменялась с увеличением кон-
центрации ионов-заместителей. При этом происходило уменьшение среднего размера кристал-
литов и уменьшение параметров элементарной ячейки, что подтверждается рентгеноструктур-
ными данными. 

Заключение. Проведено исследование кристаллической структуры системы твердых растворов 
(1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) методом дифракции рентгеновского излучения, а также сканирую-
щей электронной микроскопии. Показано, что составы (1–y)(BiFeO3)–y(Ba1–xSrxTiO3) c концентра-
цией x = 0 и y ≤ 0,2 характеризуются однофазной ромбоэдрической структурой. Увеличение кон-
центрации ионов-заместителей приводит к уменьшению ромбоэдрических искажений, а струк-
туру составов с 0,25 ≤ y ≤ 0,33 можно уточнить, предполагая сосуществование ромбоэдрической 
и псевдокубической фаз. Расщепление рефлексов, характеризующих ромбоэдрическую фазу, по-
степенно уменьшается с увеличением концентрации ионов-заместителей. Уменьшение расщепле-
ния обусловлено постепенным уменьшением вытянутости ромбоэдрической решетки. Это рас-
щепление полностью исчезает для составов с y = 0,35; 0,40, что также подтверждает отсутствие  
в составах ромбоэдрической фазы. Дальнейшее замещение приводит к трансформации структуры, 
она становится однофазной с кубической симметрией. 
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ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ РЕКОМБИНАНТНОГО ЛАКТОФЕРРИНА ЧЕЛОВЕКА  
И ВИРУСА SARS-CoV-2 С БЕЛКОВЫМ КОНЪЮГАТОМ ГЕПАРИНА

(Представлено членом-корреспондентом С. А. Усановым)

Аннотация. Преимущества комплекса рекомбинантного лактоферрина человека (рчЛФ) с ионами европия 
использованы для установления количественных параметров специфического взаимодействия рчЛФ с иммобили зо-
ванным белковым конъюгатом гепарина как моделью гепарансульфат протеогликанов клеток. Продукт присоеди-
нения гепарина к инертному белку синтезирован в реакции восстановительного аминирования и адсорбирован 
посредством белковой части в лунках полистирольного микропланшета. Полученный из нативного рчЛФ комплекс 
рчЛФ–Eu3+ содержит 0,8 моль иона лантанида на моль белка (степень насыщения 40 %). Равновесие в гетерофазной 
системе связывания устанавливается в течение 1 мин при комнатной температуре, и рассчитанная константа 
ассоциации комплекса рчЛФ−гепарин составляет 2,1 ‧ 107 М–1. Обратимый и насыщаемый характер связывания с ге-
парином рчЛФ, меченного по активному центру Eu3+, подтвержден переходом рчЛФ–Eu3+ в жидкую фазу при внесе-
нии в систему 1000-кратного мольного избытка немеченного рчЛФ. Выявлен основанный на сродстве рчЛФ к глико-
заминогликану блокирующий эффект этого белка на связывание вируса SARS-CoV-2 с иммобилизованным гепарин-
белковым конъюгатом, имитирующим протеогликан на поверхности клетки-хозяина. Предварительная обработка 
адсорбированного конъюгата раствором рчЛФ (10 мкг на лунку) уменьшает примерно на 80 % специфическое связы-
вание 100 нг вирусных частиц, внесенных в лунку. Представленные результаты позволяют, в частности, оценивать 
целостность структуры и активность рчЛФ в качестве возможной субстанции пищевых добавок и фармацевтических 
средств и могут быть полезными в разработках комбинированных лекарств от коронавирусной инфекции.

Ключевые слова: рекомбинантный лактоферрин человека, вирус SARS-CoV-2, гепарин, гепарансульфат протео-
гликаны
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INTERACTION OF RECOMBINANT HUMAN LACTOFERRIN AND SARS-COV-2 VIRUS 
WITH HEPARIN-PROTEIN CONJUGATE

(Communicated by Corresponding Member Sergey A. Usanov)

Abstract. The advantages of the complex of recombinant human lactoferrin (rhLF) with europium ions have been used 
to establish quantitative parameters of specific interaction of rhLF with immobilized heparin-protein conjugate as a model 
of cell-surface heparan sulfate proteoglycans. Heparin coupled through terminal formyl by reductive amination to an inert 
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protein was adsorbed through the protein part in the wells of a polystyrene microplate. The rhLF–Eu3+ complex obtained from 
native rhLF contains 0.8 mol of lanthanide ion per mol of protein (40 % saturation level). Equilibrium in the heterophase binding 
system is established within 1 min at room temperature, and the calculated association constant of the rhLF-heparin complex 
is 2.1 ⋅ 107 M–1. The reversible and saturable character of binding rhLF labeled by Eu3+ at the active site to heparin was confirmed 
by the transition of rhLF–Eu3+ into the liquid phase when a 1000-fold molar excess of unlabeled rhLF was added to the system. 
Based on the affinity of rhLF for glycosaminoglycan, a blocking effect of this protein on the binding of the SARS-CoV-2 virus 
to the immobilized heparin-protein conjugate that imitates proteoglycan on the host cell surface was revealed. Pretreatment 
of the adsorbed conjugate with a solution of rhLF (10 µg per well) reduces the specific binding of 100 ng of viral particles 
added to the well by approximately 80 %. The presented results allow one, in particular, to evaluate the integrity of the structure 
and activity of rhLF as a possible substance in food supplements and pharmaceuticals and may be useful in developing combined 
drugs for corona virus infection.
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Введение. Лактоферрин (ЛФ) – это широко известный белок с выдающимися биологическими 
свойствами, необходимость или полезность которого для человека доказаны во множестве науч-
ных статей [1] и весьма широко представлены в публицистической литературе. Физиологические 
функции ЛФ, входящего в состав различных секреторных жидкостей и некоторых клеток орга-
низма, определяются его способностью обратимо хелатировать ионы железа и взаимодействовать 
с целым рядом биологических макромолекул, благодаря особенностям аминокислотной последо-
вательности и доменной глобулярной структуры единственной полипептидной цепи. Одной из 
важнейших черт этого гликопротеина с молекулярной массой ~80 кДа является высокий общий 
положительный заряд: изоэлектрическая точка лежит при pH ~ 8,7. Однако заряд неравномерно 
распределен по молекуле, и функционально важным примером этого служит экспонированная  
в раствор N-концевая последовательность Arg2–Arg3–Arg4–Arg5 в комбинации с пространственно 
близким ей катионизированным фрагментом 27–30 на поверхности глобулы. Указанные струк-
турные участки формируют предполагаемый сайт связывания молекулой ЛФ биологических по-
лианионов, таких как гепарин, другие гликозаминогликаны, ДНК, липополисахарид, некоторые 
белки [2].

Ценный для здоровья человека белок ЛФ в самом ближайшем будущем должен найти прак-
тическое применение в виде биологически активных добавок в продуктах специализированного 
питания и лекарственных препаратов, выпускаемых пищевой индустрией и фармацевтической 
промышленностью Беларуси. Субстанцией будет служить высокоочищенный рекомбинантный 
биоаналог ЛФ человека (рчЛФ) из молока трансгенных коз [3], технология выделения которого  
и физиологические эффекты [4], антимикробные и антиоксидантные свойства [5], а также металл-
связывающая активность [6] и методики иммунохимического анализа [7] описаны, в частности, 
в отечественной литературе.

Дополнительной важной характеристикой рчЛФ должны стать данные о его специфическом 
взаимодействии с биологическими макромолекулами, в том числе с отрицательно заряженными 
биополимерами, за счет правильно структурированных катионных кластеров белка. Это можно 
рассматривать даже как один из параметров контроля качества рчЛФ при его производстве. Дей-
ствительно, в одной из пионерских работ в данной области [8] авторы изучали сродство природ-
ного ЛФ к нескольким видам макромолекулярных анионов, в том числе к гепарину, и сопостави-
ли полученные данные с характеристиками взаимодействия рчЛФ из молока трансгенных 
мышей с теми же объектами для подтверждения идентичности структур природного и рекомби-
нантного белков и прогнозирования их одинаковых антибактериальных и противовоспалитель-
ных свойств.

Цель настоящей работы – характеристика активностей рчЛФ, обусловленных структурными 
участками, которые удалены и независимы от обоих Fe3+-связывающих центров, путем установ-
ления специфичности и количественных параметров взаимодействия рекомбинантного белка  
с гепарином, иммобилизованным на твердой фазе в составе конъюгата с альбумином сыворотки 
быка (БСА). Важным и, пожалуй, решающим отличием примененного нами методического под-
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хода является использование в экспериментах интактного рчЛФ, биологически меченного по ме-
таллсвязывающему центру способным к флуоресценции лантанидом, вместо поврежденной хи-
мической модификацией белковой метки.

В развитие работы проведен эксперимент, в котором выявленная гепаринсвязывающая ак-
тивность рчЛФ подавляет прикрепление вируса SARS-CoV-2 к твердофазному конъюгату гепа-
рин-БСА, моделирующему протеогликан на поверхности клетки-хозяина.

Полученные результаты могут быть практически полезными при разработке критериев каче-
ства рчЛФ как субстанции пищевых добавок и фармацевтических средств, а также в поиске ком-
бинированных лекарств от коронавирусной инфекции.

Материалы и методы исследования. Реактивы, препараты и приборы. Препарат рчЛФ  
с чистотой не менее 98 %, выделенный из молока трансгенных коз-продуцентов [3; 4], в виде су-
хого порошка получен от НПЦ НАН Беларуси по животноводству. Для определения концентра-
ции белка в растворе измеряли характеристики поглощения с помощью спектрофотометра 
Specord M40 (Carl Zeiss, Германия).

В Институте биоорганической химии НАН Беларуси изготовлен диссоциативно-усиливаю-
щий раствор для лантанидного иммунофлуориметрического анализа (ЛИФМА). В эксперимен-
тах с применением метода иммуноферментного анализа (ИФА) использовался стабилизированный 
раствор хромоген-субстратной смеси (3,3′,5,5′-тетраметилбензидин/H2O2) от фирмы-изготовите-
ля Иммунотех (Чехия). Раствор хлорида европия (III) приготовлен в Институте химии новых 
материалов НАН Беларуси. Точную концентрацию ионов европия в этом растворе определяли 
прямым комплексонометрическим титрованием динатриевой солью этилендиаминтетрауксус-
ной кислоты с использованием ксиленолового оранжевого в качестве индикатора. Содержание 
ионов железа в приготовленном растворе хлорида железа (III) устанавливали фотометрически 
по интенсивности окрашивания комплекса восстановленного солью гидроксиламина двухва-
лентного железа с о-фенантролином. Хроматографическая колонка PD-10 (Сефадекс G-25) для 
обессоливания растворов биополимеров куплена у фирмы GE Healthcare (США). Разборные по-
листирольные микропланшеты повышенной сорбционной емкости от Хема (Россия) применяли 
для конструирования гетерофазных систем ИФА и ЛИФМА. Другими реактивами служили 
соли, основания и кислоты высокой степени чистоты, доступные от поставщиков химреактивов 
в Республике Беларусь, а также БСА, NaCNBH3, детергенты, бактериостатики, приобретенные  
у фирмы Sigma-Aldrich (США), тринатриевая соль нитрилотриуксусной кислоты моногидрат 
фирмы Alfa Aesar (США), сахароза (AppliChem, Германия), сорбит (Glentham Life Sciences, Вели-
кобритания).

Во всех экспериментах нашей работы использовали деионизированную воду с удель ным элек-
трическим сопротивлением 17–18 МОм ‧ см, полученную в модульной системе очистки воды 
Arium® pro VF фирмы Sartorius (Германия).

Постановки ИФА и ЛИФМА выполняли в микропланшетном термошейкере PST-60HL с воз-
можностью регулирования интенсивности встряхивания и температуры (Biosan, Латвия). Для 
измерения оптической плотности растворов при 450 нм в лунках микропланшета использовали 
прибор SPECTROstar NANO (BMG Labtech, Германия). Интенсивность время разрешенной 
флуоресценции Eu3+ при длинах волн возбуждения и регистрации 340 и 613 нм с временной 
задержкой 400 мкс измеряли в микропланшетном флуориметре Delfia 1234 фирмы Wallac Oy 
(Финляндия).

Конъюгат гепарин–БСА. Нефракционированный гепарин был конъюгирован с аминогруп-
пой БСА через альдегидную группу свободного редуцирующего конца гликозаминогликана реак-
цией восстановительного аминирования по описанной методике [9]. В эксперименте гепарин 
(15,0 мг) и БСА (10,0 мг) растворяли в 1,0 мл 0,1 М ацетатного буфера, pH 5,0, содержащего 
62,8 мг/мл цианоборогидрида Na. Эту реакционную смесь инкубировали в лабораторном термо-
стате Heraeus (Германия) при 37 °С в течение 24 ч. Очистку конъюгата от непрореагировавших 
гепарина и БСА, а также низкомолекулярных примесей осуществляли эксклюзионной хромато-
графией в 0,3 М NaCl на колонке Superdex® 200 Prep Grade (GE Healthcare, США) в автоматической 
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системе ÄKTA pure (GE Healthcare, США). Для идентификации и выявления степени чистоты 
полученного конъюгата выполняли электрофорез в полиакриламидном геле с додецилсульфа-
том Na без обработки 2-меркаптоэтанолом.

Продукт присоединения гепарина к инертному белку адсорбировали через белковую часть  
в лунках пластмассового микропланшета из 100 мкл раствора с концентрацией конъюгата 5,0 мг/л 
в 0,1 М NaHCO3 выдерживанием в течение ночи при 4 °С. После промывки три раза по 200 мкл 
натрий-фосфатным буфером (НФБ), pH 7,4, содержащим Tween-20, блокировали свободные 
участки поверхности лунок и стабилизировали иммобилизованный конъюгат раствором НФБ, 
pH 7,4, включающим БСА, сахарозу, сорбит, тиомерсал (200 мкл на лунку). С целью дальнейше-
го хранения и использования для изучения взаимодействия гепарина с рчЛФ микропланшеты 
высушивали.

Параметры связывания комплекса рчЛФ−Eu3+ с конъюгатом гепарин–БСА. Для расчета по 
графику в координатах Скэтчарда количественных параметров взаимодействия рчЛФ, меченно-
го по металлсвязывающему центру ионами европия, с иммобилизованным на твердой фазе бел-
ковым конъюгатом гепарина вносили в функционализированные лунки микропланшета по 
100 мкл раствора комплекса рчЛФ−Eu3+ в трис-HCl буфере, pH 7,4, содержащем Tween-20, NaN3, 
БСА (раствор для разведения в ЛИФМА), в диапазоне концентраций от 3,0 до 500,0 нМ. Инкуба-
цию проводили в термошейкере со встряхиванием при 25 °C в течение 1 ч для установления 
равновесия в системе. После трехкратной промывки лунок микропланшета трис-HCl буферным 
раствором, pH 7,4, без БСА (промывочный раствор в ЛИФМА) вносили по 100 мкл диссоциатив-
но-усиливающего раствора и через 10 мин измеряли интенсивность флуоресценции ионов евро-
пия, высвободившихся из связанного с гликозаминогликаном рчЛФ−Eu3+.

С целью оценки кинетических параметров ассоциации рчЛФ с гепарин-белковым конъюга-
том в лунки микропланшета вносили по 100 мкл раствора комплекса рчЛФ−Eu3+ с концентрацией 
125,0 нМ и инкубировали в термошейкере со встряхиванием при 25 °C в течение разных проме-
жутков времени, начиная с 1 мин, до 1 ч. После обработки лунок промывочным раствором  
в ЛИФМА добавляли диссоциативно-усиливающий раствор и измеряли сигнал флуоресценции 
микропланшетным флуориметром. Для изучения кинетики диссоциации уже связанного рчЛФ−
Eu3+ на твердой фазе с конъюгатом гепарин–БСА после инкубации меченого рчЛФ в течение 
5 мин и промывки лунок вносили 1000-кратный мольный избыток (~10 мкг) немеченного рчЛФ 
по отношению к максимальной связывающей емкости сорбента, определенной по графику Скэт-
чарда. Затем также проводили инкубации в течение разных временных промежутков на протя-
жении 1 ч, а после промывки лунок и внесения диссоциативно-усиливающего раствора детекти-
ровали интенсивность флуоресценции с разрешением во времени.

Влияние рчЛФ на связывание вируса SARS-CoV-2 с конъюгатом гепарин–БСА. Для оценки 
конкурентного ингибирования связывания вируса SARS-CoV-2 с белковым конъюгатом гепари-
на в присутствии рчЛФ иммобилизованный конъюгат обрабатывали раствором рекомбинантно-
го белка (10 мкг на лунку) в НФБ, pH 7,4, включающим Tween-20, тиомерсал и БСА. После про-
мывки раствором без БСА в лунки микропланшета вносили вирусные частицы SARS-CoV-2 
(7763), которые были получены в РНПЦ эпидемиологии и микробиологии, в количестве 100 нг. 
Образовавшийся на твердой фазе комплекс гепарина с вирусом выявляли путем последователь-
ного внесения разведенной в 100 и 1000 раз сыворотки крови человека, содержащей антитела  
к вирусу, и антивидовых антител, меченных пероксидазой из корней хрена (Abcam ab97225, Ве-
ликобритания), в разведении 1 : 5000. Количество связавшегося фермента оценивали путем из-
мерения оптической плотности раствора в лунках после добавления хромоген-субстратной смеси. 
В качестве контроля проводились эксперименты без обработки функционализированной твер-
дой фазы раствором рчЛФ, а также с применением сыворотки крови человека, не перенесшего 
коронавирусную инфекцию.

Все эксперименты в данном исследовании проводили не менее чем в трех повторах, досто-
верность p < 0,05. Обработку данных осуществляли с помощью программы Microsoft Excel. На гра- 
фиках планки погрешностей обозначают стандартное отклонение экспериментальных значений.

Результаты и их обсуждение. Для количественной характеристики катион-анионных взаи-
модействий с участием рчЛФ мы разработали гетерофазную систему лиганд-белкового связыва-
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ния, в которой в качестве анионного лиганда выступает гепарин, адсорбированный в лунках 
микропланшета через полипептидную часть конъюгата с БСА, а белок представлен комплексом 
рчЛФ−Eu3+ в жидкой фазе. Определение количества связанного рчЛФ на твердой фазе достигается 
диссоциацией иммобилизованного комплекса в добавляемом хелатно-детергентном растворе  
с пониженным рН и измерением интенсивности флуоресценции образовавшегося хелата Eu3+  
с разрешением во времени. Наряду с установлением кинетических и равновесных параметров 
связывания в системе можно измерить показатели обратимости и специфичности взаимодействия, 
влияние температуры, а также органических и минеральных компонентов среды на этот про-
цесс. Некоторые из таких экспериментов проведены нами, и далее переходим к представлению  
и обсуждению полученных результатов.

Компоненты системы связывания. Главными и постоянными компонентами гетерофазной 
системы нековалентного связывания белка с гликозаминогликаном являются комплекс рчЛФ–
Eu3+ в растворе и конъюгат гепарин–БСА, иммобилизованный путем физической адсорбции на 
внутренней поверхности лунок полистирольного микропланшета (рис. 1). Также постоянными 
(за исключением специальных экспериментов) поддерживались солевой состав (0,05 M трис-HCl, 
0,15 M NaCl, 0,02 % Tween-20, 0,05 % NaN3, 0,1 % БСА) и рН (7,4) жидкой фазы, при которых  
не блокировалось взаимодействие рчЛФ с гепарином и не протекала элюция связанного с глико-
заминогликаном белка. Нативность или денатурированное состояние препаратов рчЛФ устанав-
ливалось спектрофотометрически или флуориметрически по связыванию соответственно Fe3+ 
или Eu3+ [6], а также определением иммунореактивности по отношению к специфическим поли-
клональным антителам [7]. Неповрежденная структура комплекса рчЛФ–Eu3+ подтверждалась 
его активностью в ЛИФМА [7] и удерживанием Eu3+ в присутствии хелатирующих агентов в не-
высоких концентрациях при нейтральных значениях рН [6].

Рис. 1. Схематическое изображение гетерофазной системы связывания:  
1 – комплекс рчЛФ–Eu3+ в растворе; 2 – конъюгат гепарин–БСА на твердой фазе

Fig. 1. Schematic illustration of the heterophase binding system: 1 – rhLF−Eu3+ complex in a solution;  
2 – the conjugate of heparin and bovine serum albumin (BSA) on a solid phase
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Выбор способа опосредованного покрытия твердой фазы гепарином основывался на литера-
турных данных. Стадии первоначальной адсорбции катионного белка протамин сульфата в лун-
ках микропланшета с последующим связыванием отрицательно заряженной молекулы гепарина 
[8] из-за непредсказуемости и возможной подвижности конечной структуры показались нам ме-
нее предпочтительными, чем адсорбционная иммобилизация на твердой фазе конъюгата гепа-
рин–БСА через его белковую часть. Действительно, во втором случае гепариновые цепи присое-
диняются к инертному белку за счет своего концевого атома, строго ориентированы в раствор  
и полностью сохраняют многочисленные отрицательные заряды (рис. 1). Конъюгирование гепа-
рина с БСА мы осуществили методом восстановительного аминирования [9], а высокоэффектив-
ную очистку продукта провели на автоматической установке для быстрой гель-хроматографии 
белков. Методика иммобилизации конъюгата обеспечивает устойчивость гепаринизированной 
твердой фазы к рабочим концентрациям детергентов, солей и ионов водорода в жидкой фазе при 
длительном (несколько суток) выдерживании на холоде, при комнатной температуре и умерен-
ном нагреве.

В литературе для детекции связывания ЛФ с иммобилизованными биомакромолекулами 
описано применение комбинаций антител, специфичных к ЛФ, и меченных ферментом антиви-
довых антител или биотинилированного ЛФ и конъюгата стрептавидина с пероксидазой [8],  
а также сообщалось об использовании ЛФ, ацилированного по доступным остаткам лизина ди-
ангидридом диэтилентриаминпентауксусной кислоты и способного связывать 9 ионов европия 
на 1 молекулу ЛФ [10]. Конечно, прямое химическое мечение ЛФ дает продукт, упрощающий 
эксперимент по связыванию и обеспечивающий большую экспериментальную гибкость и воз-
можность более правильной и точной количественной характеристики взаимодействия с гепари-
ном. Мы в этом отношении решили пойти дальше, исключив химическое повреждение заряжен-
ной поверхности белковой глобулы органическими молекулами, и получили флуоресцентный 
рчЛФ за счет «биологически» внедренного иона редкоземельного металла в активный центр 
внутри третичной структуры белка [6]. Удельная интенсивность времяразрешенной флуорес-
ценции рчЛФ–Eu3+, хотя и меньшая, чем у конъюгата ЛФ с органическим комплексонатом Eu3+ 
[10], была вполне достаточной для количественной оценки кинетики и равновесного состояния 
реакции связывания с гепарином.

Кинетические характеристики и равновесные параметры связывания. Количество рчЛФ–Eu3+, 
ассоциированного с гепарин-БСА, выходит на максимум практически сразу, в течение 1 мин по-
сле начала взаимодействия (рис. 2, a), и остается на плато с небольшими колебаниями (коэффи-
циент вариации – 6 %) в течение суток. В литературе аналогичный результат был получен в го-
могенной системе для комплексообразования между ЛФ и [3Н]гепарином [11]. Диссоциация 
гепаринового комплекса рчЛФ–Eu3+ протекает на 74 % в первую минуту после внесения в систе-
му 1000-кратного мольного избытка немеченного рчЛФ (рис. 2, a), и далее оставшееся количе-
ство связанного меченного белка медленно падает примерно в 3 раза в течение часа. Значит, свя-
зывание рчЛФ с гепарином является обратимым и насыщаемым. Похожий характер носит 
изученное нами ранее взаимодействие твердофазного рчЛФ с антителами в растворе, но в этом 
случае связывание достигает максимума лишь через 20 мин инкубации, и после примерно тако-
го же промежутка времени выходит на плато реакция конкурентного ингибирования связыва-
ния за счет рчЛФ, внесенного в жидкую фазу [7].

При определении равновесной константы ассоциации (Kа) использованы две концентрации 
конъюгата гепарин-БСА на твердой фазе: конъюгат иммобилизовался из растворов с содержани-
ем 5,0 и 0,5 мг/л. Обработка экспериментальных данных и графические построения в координа-
тах Скэтчарда показали, что углы наклона двух линеаризованных прямых почти одинаковы 
(рис. 2, b), значит, показатели правильности и точности расчета Kа для этих двух концентраций 
достоверно не отличаются, и для взаимодействия рчЛФ с гепарином Kа = 2,1 ‧ 107 M–1.

Гораздо более высоким сродством характеризовалось связывание рчЛФ с поликлональными 
антителами в гетерофазной системе: 1,5 ‧ 109 М–1 [7]. Однако для систем белок–гликозаминогли-
кан невысокое сродство является типичным, и, например, в случае комплекса авидин–гепарин 
Kа = 0,63 ‧ 107 М–1 [12].
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Блокирующее действие рчЛФ на связывание вируса SARS-CoV-2 с конъюгатом гепарин–БСА. 
Многочисленными исследованиями показано, что присутствующие на поверхности клеток чело-
века гепарансульфат протеогликаны (ГСП) играют роль первичных связывающих сайтов для 
разнообразных вирусов, облегчая их последующую рецепцию специализированными белками 
клеточной поверхности и интернализацию [13]. Так, в одной из основополагающих работ [14] 
найдено, что псевдовирус SARS как экспериментальная модель вируса SARS-CoV эффективно 
проникает в клетку при биохимически согласованном участии ГСП как участка прикрепления  
и ангиотензинпревращающего фермента 2 в качестве рецептора, причем в обеих стадиях уча-
ствует вирусный спайк-белок. Разрушение поверхностного гликозаминогликана гепариназой 
или добавление гепарина в систему клетка–вирус in vitro резко повышает устойчивость клетки  
к инфекции. Авторы обнаружили также, что ЛФ коров адсорбируется на клеточной поверхно-
сти, связываясь с ГСП, и блокирует первичное взаимодействие SARS с клеткой. В [13] коровий 
ЛФ, безопасная и коммерчески широкодоступная пищевая добавка, идентифицирован как эффек-
тивный противовирусный агент в отношении SARS-CoV-2 в трансформированных и в физиоло-
гически релевантных клетках человека. Исследователи показали, что природный ЛФ и холо-ЛФ 
(но не трансферрин) одинаково эффективно препятствуют заражению вирусом SARS-CoV-2 ге-
патоклеточной карциномы человека (Huh7), выбранной в качестве оптимальной линии для ис-
следования эффектов различных коммерчески доступных фармсубстанций и биореагентов на 
коронавирусную инфекцию. Отмечается, что противовирусное действие ЛФ обусловлено ней-
трализацией связывающей активности ГСП клетки в отношении SARS-CoV-2. При этом важно 
отметить, что у людей, инфицированных коронавирусом острого респираторного синдрома, экс-
прессия гена ЛФ повышается примерно в 150 раз по сравнению с нормой [14].

Эти интересные в научном отношении и важные для практики результаты побудили нас 
впервые исследовать индивидуальное и совместное с рчЛФ связывание вируса SARS-CoV-2  
с твердофазным конъюгатом гепарин–БСА как моделью клеточного ГСП. Вирусные частицы 
вносили в два ряда лунок микропланшета с иммобилизованным конъюгатом, причем один из 
рядов был предварительно обработан раствором рчЛФ и содержал этот белок, специфически ад-
сорбированный на гепариновых цепях конъюгата. После инкубации и промывок проводилось 
определение фона или выявление связанного вируса в лунках путем внесения нормальной сыво-
ротки или антисыворотки к SARS-CoV-2 человека (каждая в двух разведениях) с последующей 
обработкой промытых лунок антивидовыми антителами, меченными пероксидазой, проведени-

Рис. 2. Кинетика связывания комплекса рчЛФ–Eu3+ с конъюгатом гепарин-БСА: 1 – ассоциация; 2 – диссоциация 
при внесении в систему 1000-кратного молярного избытка рчЛФ (a). Скэтчардовский график зависимости между 

концентрациями рчЛФ–Eu3+, связанного с гепарин-БСА на твердой фазе (В) и свободного в растворе (U)  
в состоянии равновесия в гетерофазной системе, где гепариновый конъюгат иммобилизовался из растворов  

с содержанием: 1 – 5,0 мг/л; 2 – 0,5 мг/л (b)

Fig. 2. The kinetics of rhLF–Eu3+ complex binding to heparin-BSA conjugate: 1 – association; 2 – dissociation after adding 
of a 1000-fold molar excess of rhLF to the system (a). Scatchard plot of dependence between the concentrations of rhLF–Eu3+ 

bound to heparin-BSA on the solid phase (B) and unbound in the solution (U) at equilibrium in the heterophase system, 
where the heparin conjugate was immobilized from solutions containing: 1 – 5.0 mg/L; 2 – 0.5 mg/L (b)
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ем ферментативной реакции и регистрацией колориметрического сигнала (рис. 3, a). В экспери-
ментах использовались сыворотки Bu-1 человека, который не болел и не имел антител к корона-
вирусу (контроль фона), и VL-1 человека, переболевшего ковид-19 и являющегося носителем 
антител класса G как к нуклеокапсидному, так и к спайковому белкам SARS-CoV-2.

Рис. 3. Конструкция системы связывания (a) и результаты взаимодействия вируса SARS-CoV-2 с конъюгатом 
гепарин–БСА в отсутствие рчЛФ в системе и после обработки конъюгата белком рчЛФ (b)

Fig. 3. The scheme of the binding system (a) and the results of the interaction of the SARS-CoV-2 virus with heparin–BSA 
conjugate in the absence of rhLF in the system and after treatment of the conjugate with the rhLF protein (b)

На рис. 3, b представлены с вычетом фоновых значений результаты детекции вируса, связан-
ного с конъюгатом гепарин–БСА, в контрольных и в обработанных раствором рчЛФ лунках. 
Видно, что рчЛФ ингибирует более чем на 80 % взаимодействие SARS-CoV-2 с гликозаминогли-
каном, т. е. структура исследованного препарата рчЛФ обладает целостностью и содержит в над-
лежащих местах макромолекулы, характерные для природного белка поверхностные катионные 
участки, обеспечивающие его активность по одному из механизмов антивирусной защиты.

Заключение. Многие функции природного ЛФ, жизненно необходимые или полезные для 
человека, обусловлены взаимодействиями периферических поверхностных участков третичной 
структуры этого белка, независимых от металлсвязывающих центров, с биологическими макро-
молекулами хозяина или инфицирующего агента. Поэтому в исследованиях, подготавливающих 
препарат рчЛФ к практическому применению, актуальной является задача установления струк-
турной целостности и активности таких участков в рекомбинантном белке. Мы установили  
в препарате рчЛФ, имеющем статус производственного образца, наличие специфических поло-
жительно заряженных и экспонированных в раствор кластеров аминокислотных остатков по ха-
рактеристикам их взаимодействия с биологическим полианионом на примере иммобилизованного 
гепарина – представителя гликозаминогликанов, моделирующего ГСП на поверхности клетки.  
В конъюгате гепарин–БСА, полученном путем восстановительного аминирования, углеводные 
цепи с многочисленными отрицательными зарядами ориентированы в раствор, а белковая часть 
обеспечивает прочную адсорбционную иммобилизацию в лунках пластмассового микроплан-
шета. Добавляемый в жидкую фазу микропланшетной системы рчЛФ содержал ион Eu3+ в ак-
тивном центре, детекция которого в связанном с гепарином белке осуществлялась измерением 
времяразрешенной флуоресценции. Связывание носит обратимый и насыщаемый характер, и рас-
считанное значение равновесной константы ассоциации составляет 2,1 ‧ 107 M–1. Внесение в функ-
ционализированные лунки вирусных частиц SARS-CoV-2 приводило к их иммобилизации на 
конъюгате гепарин–БСА, поскольку коронавирусы способны прикрепляться к поверхности клет-
ки-хозяина за счет зарядовых взаимодействий с клеточными ГСП, структурно родственными 
конъюгированному гепарину. В результате обработки конъюгата раствором рчЛФ связывание 
SARS-CoV-2 с гликозаминогликаном снижалось на 80 %.
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Таким образом, обладающий металлсвязывающей активностью рчЛФ в форме комплекса  
с Eu3+ способен вступать в электростатические взаимодействия с биологическим полианионом за 
счет своей неповрежденной периферической структуры, включающей поверхностные катион-
ные кластеры. Тест на взаимодействие рчЛФ–Eu3+ с иммобилизованным конъюгатом гепарин–
БСА может выполняться при разработке параметров качества рчЛФ в процессе его производства 
и подготовке к применению в качестве субстанции пищевых добавок и фармацевтических 
средств, а также в поиске комбинированных лекарств от коронавирусной инфекции.
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ИЗУЧЕНИЕ ПОЛИМОРФИЗМА ГЕНОВ R2R3 MYB ТРАНСКРИПЦИОННЫХ 
ФАКТОРОВ КУЛЬТУР СЕМЕЙСТВА SOLANACEAE И ГЕНА MYB114 РОДА BRASSICA  

В СВЯЗИ С РЕГУЛЯЦИЕЙ БИОСИНТЕЗА АНТОЦИАНОВ

Аннотация. На основе сравнения генов R2R3 Myb транскрипционных факторов у овощных пасленовых (S. lyco-
per sicum: Ant1, Ant2, S. melongena: Myb1, C. annuum: Myb113-like1 и Myb113-like2) и капустных культур выполнен по-
иск ортологичных последовательностей. Выявлены наиболее близкие по нуклеотидной структуре к ранее изучен-
ным генам у пасленовых последовательности, кодирующие Myb114 ТФ у Brassica oleracea и Brassica rapa. Изучен 
полиморфизм в промоторной области гена Myb113-like1 Capsicum annuum, регулирующего биосинтез антоцианов: 
дополнительный повтор размером 148 п. н. и вставка 2 (1) п. н. у форм с нарушенным синтезом антоцианов в плодах. 
Установлена связь между наличием вставки в промоторе (Myb113-like1pr+148) с полиморфизмами в экзонных областях 
генов Myb113-like1delT и Myb113-like2C/А, связанными с нарушением синтеза антоцианов. Выявлен ряд полиморфизмов 
гена Myb114 у овощных культур семейства капустных (Brassica oleracea, Brassica rapa), тесно коррелирующих с вы-
соким/низким накоплением антоцианов в листьях. У B. oleracea выявлены SNP, которые ведут к замене двух амино-
кислот, расположенных в области ДНК-связывающих доменов, что приводит к изменению эффективности связывания 
данного транскрипционного фактора с промоторами структурных генов биосинтеза. Белковая последовательность, 
кодируемая геном Myb114, у образцов B. rapa разновидности репа листовая с высоким накоплением антоцианов  
в листьях отличалась от таковой у образцов с отсутствием антоцианов в листьях пятью аминокислотами, при этом 
области ДНК-связывающих доменов были одинаковыми у форм с различным накоплением антоциана. 

Ключевые слова: генетическая регуляция биосинтеза антоцианов, R2R3 Myb-транскрипционные факторы, 
ДНК-маркеры, Solanaceae, Capsicum, Brassica
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INVESTIGATING OF THE POLYMORPHISM OF SOLANACEAE R2R3 MYB  
AND BRASSICA MYB114 GENES OF TRANSCRIPTION FACTORS IN CONNECTION  

WITH THE ANTHOCYANIN BIOSYNTHESIS REGULATION

Abstract. Based on comparison of R2R3 Myb genes in Solanaceae (S. lycopersicum: Ant1, Ant2, S. melongena: Myb1,  
C. annuum: Myb113-like1 and Myb113-like2) and Brassicaceae crops, a search for orthologous sequences was performed. The 
sequences encoding Myb114 TF in Brassica oleracea and Brassica rapa was found to be the closest in a nucleotide structure 
to the previously investigated genes in Solanaceae. Тhе polymorphism in the promoter region of the Capsicum annuum 
Myb113-like1 gene that regulates anthocyanin biosynthesis: an additional 148 bp repeat and 2(1) bp insertion in the forms with 
impaired anthocyanin synthesis in fruits was studied. A relationship between the presence of an insert in the promoter 
(Myb113-like1pr+148) and polymorphisms in the exon regions of Myb113-like1delT and Myb113-like2C/А genes associated with 
impaired anthocyanin synthesis was established. A number of polymorphisms of the Myb114 gene in vegetable crops of the 



 Доклады Национальной академии наук Беларуси. 2022. Т. 66, № 4. С. 414–424 415

cabbage family (Brassica oleracea, Brassica rapa), which closely correlate with high/low accumulation of anthocyanins in 
leaves, were identified. In B. oleracea, SNPs that lead to the replacement of two amino acids located in the region of DNA-
binding domains were found, which leads to a change in the efficiency of binding of this transcription factor and the promoters 
of structural biosynthesis genes. A protein sequence encoded by the Myb114 gene in accessions of the leafy turnip (B. rapa) 
with a high accumulation of anthocyanins in the leaves differed from the accessions without anthocyanin accumulation in the 
leaves by five amino acids, while the regions of DNA-binding domains were the same in the forms with various anthocyanin 
accumulation.

Keywords: gene regulation of anthocyanin synthesis, R2R3 MYB-transcription factors, DNA markers, Solanaceae, 
Capsicum, Brassica
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Введение. Антоцианы, являясь одной из форм вторичных метаболитов в различных систе-
матических группах растений, не только придают окраску определенным частям растений, но  
и обеспечивают один из древнейших механизмов устойчивости к абиотическим и биотическим 
стрессовым факторам. В связи с этим изучение генетики накопления определенных форм анто-
цианов и их регуляции является важным для создания новых сортов растений с высокой стрес-
соустойчивостью. Постоянно растущее внимание, уделяемое изучению особенностей накопле-
ния антоцианов, также связано с антиоксидантными и антимикробными свойствами антоцианов, 
потребляемых человеком с растительной пищей [1].

Механизм биосинтеза и регуляции антоцианов хорошо изучен на таких растениях, как ара-
бидопсис, кукуруза, пшеница, томат, а также на плодовых яблоне, груше, персике [2–4]. Семей-
ство Solanaceae является удобным объектом для изучения генетических механизмов регуляции 
накопления антоцианов в связи с широким меж- и внутривидовым полиморфизмом их накопления 
в различных частях растений. К настоящему времени в генетических базах данных представле-
ны последовательности генов ряда Myb-транскрипционных факторов (ТФ), детерминирующих 
накопление различных форм антоцианов. В [5; 6] показан различный уровень их экспрессии  
у форм с накоплением и отсутствием антоцианов в плодах, при этом генетический полиморфизм 
данных генов не изучен. Jung с соавт. установлена регуляция накопления антоцианов в плодах 
перца геном СaAn2, кодирующим R2R3 MYB ТФ, путем создания трансгенных растений табака 
и арабидопсиса, экспрессирующих ген СaAn2 и дающих антоциановую окраску тканей трансген-
ных растений [7]. В Институте генетики и цитологии НАН Беларуси (ИГЦ) выполнен на основе 
секвенирования сравнительный анализ ряда последовательностей генов R2R3-Myb ТФ у пасле-
новых, который позволил выявить наиболее близкие к Ant1 томата (Solanum lycopersicum) по ну-
клеотидному составу последовательности Мyb113-like 1 (СaAn2 согласно Jung с соавт.) и Мyb113-
like 2 у перца (Capsicum annuum), а также Мyb1 у баклажана (Solanum melongena) генетического 
банка NCBI. Были установлены генетические полиморфизмы экзонной области данных генов, 
приводящие к изменению структуры кодируемого белка и нарушению процесса биосинтеза ан-
тоцианов в плодах и вегетативных органах [8; 9]. 

Анализ исследований генетики накопления антоцианов у представителей рода Brassica L., 
характеризующихся широким спектром антоциановой окраски различных продуктовых орга-
нов, в настоящее время в основном связан с идентификацией структурных и регуляторных ге-
нов, участвующих в определении этапов биосинтеза, их картировании и оценке уровня экспрес-
сии [10–13]. 

Целью данного этапа исследований являлся поиск полиморфизма генов овощных паслено-
вых и капустных культур, связанного с регуляцией биосинтеза антоцианов в растениях. Задача-
ми данного этапа исследований были: анализ генетического полиморфизма промоторной обла-
сти гена Мyb113-like1 рода Capsicum и оценка его связи с ранее выявленными нами изменениями 
структуры данного гена (для сопоставления результатов, полученных нами и корейскими иссле-
дователями) [8; 9]; поиск наиболее близких к изученным ранее последовательностям R2R3МYB 
транскрипционных факторов пасленовых (основываясь на законе гомологических рядов наслед-
ственной изменчивости Н. И. Вавилова) и изучение их полиморфизма у представителей капусты 
огородной и репы листовой.
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Материалы и методы исследования. Для выполнения исследований использовали ДНК 
образцов Solanum lycopersicum и Capsicum annuum с различным уровнем накопления антоцианов 
в плодах и листьях коллекции Института генетики и цитологии НАН Беларуси, ДНК образцов 
капусты огородной (B. oleracea) и репы листовой (B. rapa) из коллекции Всероссийского инсти-
тута генетических ресурсов растений им. Н. И. Вавилова (ВИР) с различным уровнем накопле-
ния антоцианов в листьях и других продуктовых органах.

Выделение ДНК проводили при помощи Genomic DNA Purification Kit (Thermo Scientific),  
а также набора Сорб-ГМО-Б (Синтол) из молодых листьев растений согласно рекомендациям про из-
водителя. Количество ДНК в образце определяли на спектрофотометре Ultrospec 3300 pro (Швеция).

Поиск генов-ортологов у капустных культур к генам, кодирующим R2R3MYB ТФ у пасле-
новых культур, осуществлялся с помощью программы Blast сайта NCBI. Нуклеотидные последо-
вательности аллелей гена Myb-114, а также промоторной области гена Myb113-like1 определяли 
путем секвенирования. Для этого фрагменты амплификации, полученные на геномной ДНК  
с подобранными нами геноспецифическими праймерами (табл. 1) с использованием программы 
Рrimer–BLAST [14], разделяли в 1,0 %-ном агарозном геле, затем вырезали и очищали с исполь-
зованием набора DNA Extraction Kit (Thermo Scientific) согласно методике производителя. Секве-
нирующие реакции выполняли с применением набора BigDye® Terminator v 3.1 Cycle Sequencing 
Kit (Applied Biosystems) согласно методике производителя. Продукты секвенирующей реакции 
очищали спиртовым осаждением, растворяли в формамиде, денатурировали и далее проводили 
капиллярный электрофорез с использованием ДНК-секвенатора Genetic Analyzer 3500 (Applied 
Biosystems). 

Т а б л и ц а  1. Праймеры, разработанные для секвенирования последовательностей изучаемых генов
T a b l e  1. Primers designed for sequencing the studied genes

Название праймера
Primer name

Нуклеотидная последовательность
Nucleotide sequence

Т отжига, °С
T annealing, °C

ПЦР продукт, п. н.
PCR product, bp

Ген Myb114 Brassicacea
BrMYB114.1F TCAAGGGAGACCAAGAACC 53,7 679BrMYB114.1R CATCGCCTCAAGAGACTGTC
BrMYB114.2F TCACTGCCTATGTCCCTCAC 56,6 995BrMYB114.2R GCCATCTTAGTCTACAACTCTTCC
BrMYB114.3F AGGTGTAGGAAGAGTTGTAG 51,3 483BrMYB114.3R TGTTGTTGAGTCCAAGGC
BrMYB114.4F ACATTCTCTTCTACCACACC 52,2 649BrMYB114.4R AAACAGACGCTCTCACC

Промоторная область гена Myb113-like1
Myb 113(pr1)-F1 ACCTGTCATCACCAAAAGCA 57,64 825Myb113(pr1)-R1 GCGGGTCAGCCTCATACTAA
Myb113(pr2)-F2 TCCGCCCCTCGTTAATTT 56,20 700Myb113(pr2)-R2 AGCAGGAACAAGATGCCACT

Компьютерную обработку данных, полученных в результате секвенирования, проводили  
с использованием программы Sequencing Analysis Software v 5.2 (Applied Biosystems). Для вырав ни  ва-
ния нуклеотидных и аминокислотных последовательностей использовали программы MEGA4 – 
Molecular Evolutionary Genetics Analysis [15], Vector NTI [16]. 

На основе выявленного полиморфизма были подобраны праймеры, с их использованием про-
ведено ДНК-типирование коллекции образцов. ПЦР-реакцию проводили в термоциклере Biometra 
TProfessional Basic. Реакционная ПЦР-смесь объемом 15 мкл содержала 60–100 нг геномной ДНК; 
2,5 мMdNTPMix (ThermoScientific), 1,4 единицы Tornado DNA-полимеразы в инкубационном бу-
фере “F” (Праймтех, Беларусь) и 0,25 пмоль/мл праймеров (Евроген, Россия). Режим ПЦР был 
следующим: 95 °C – 15 мин, затем следовало 35 циклов, состоящих из инкубаций: 99 °C – 1 c, 
52–58 °C – 30 с и 72 °C – 1 мин. Реакцию завершали при 72 °C в течение 7 мин. Продукты ПЦР 
разделяли методом электрофореза в 2 %-ном агарозном геле в присутствии бромистого этидия  
и документировали с помощью системы Bio-Rad GelDoc2000 (США). Размеры амплифицирован-
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ных фрагментов определяли при использовании в качестве маркера молекулярного веса 100 п. н. 
Plus DNA ladder.

Результаты и их обсуждение. Выполнено секвенирование промоторной области гена 
Myb113-like1 рода Capsicum размером около 1500 п. н., расположенной перед старт-кодоном, вклю-
чающей непосредственно коровый элемент, а также ряд элементов промотора, связанных с регу-
ляцией активности гена в зависимости от внешних факторов. На рис. 1 показана область промо-
тора, где были выявлены полиморфизмы у форм с различным накоплением антоцианов в плодах 
и вегетативной части.

Так, у форм без накопления антоцианов в плодах (напр., Л 160-10, Златозар, Хабанеро крас-
ный, Огненная дева) обнаружен дополнительный повтор размером 148 п. н. Данная вставка нахо-
дится на расстоянии –308…–160 п. н. от старт-кодона. Кроме того, у сорта Златозар, отличающе-
гося практически полным отсутствием антоциановой окраски плодов и вегетативных органов, 
обнаружена инсерция размером 2 п. н. на расстоянии –515 п. н. от старт-кодона.

Для идентификации повтора 148 п. н. промоторной области гена Myb113-like1 на широком 
материале использованы праймеры Myb113(pr2)-F2/R2 (табл. 1). В результате ПЦР с данными 
праймерами у генотипов без вставки в промоторе амплифицируется фрагмент размером 700 п. н. 
У образцов с мутантным аллелем Myb113-like1-promIns148, характеризующихся отсутствием нако-
пления антоцианов, образуется фрагмент 848 п. н. 

С целью выявления инсерции 2 п. н., обнаруженной у формы Златозар, разработан ДНК-мар-
кер MYB113-like1-prоmIns2, для чего были подобраны праймеры PromIns2-F (FAM)/R, один из 
которых был с флюоресцентной меткой для анализа размера ампликонов на генетическом ана-
лизаторе: –TTTTAATATTACGTTAATTTGGGAACG/AATTAGGCGGGTTAGCCTCA. ДНК-скри-
нинг широкой коллекции образцов с помощью данных праймеров не выявил искомого полимор-
физма у других форм, но при этом была обнаружена однонуклеотидная вставка у форм ZongKao, 
Шоколадная красавица.

Для изучения связи выявленных полиморфизмов промоторной области гена Myb113-like1  
с фенотипическим проявлением накопления антоцианов, а также для оценки сопряженности 
проявления ранее выявленных мутаций в экзонах генов Myb113-like1 (однонуклеотидная делеция 
ТТ/–Т) и Myb113-like2 (однонуклеотидная замена C→A), связанных с отсутствием синтеза анто-
цианов в плодах [9], выполнено ДНК-типирование материала на наличие вставки 148 п. н. в про мо-
торной области и вышеуказанных мутаций в экзонных областях генов Myb113-like1 и Myb113-like2. 
Результаты генотипирования образцов перца по генам Myb113-like показаны в табл. 2 наряду с про-
явлением антоциановой окраски плодов на стадии технической спелости.

Согласно представленным данным, большинство образцов, накапливающих антоцианы в пло-
дах на стадии технической спелости, не имеют вставку 148 п. н., а также однонуклеотидную 
делецию в экзонной области гена Myb113-like1. В области SNP C/A гена Myb113-like2 для данных 
форм характерен нуклеотид С [8]. Как правило, образцы, имеющие вставку в промоторной области, 
делецию (выпадение нуклеотида Т) в третьем экзоне Myb113-like1 и нуклеотид А в области SNP 
C/A третьего экзона гена Myb113-like2, не накапливают антоцианы в плодах. В других сочетаниях, 
отличных от вышеуказанных, плоды обычно зеленые с проявлением светло-фиолетовой окраски 
в случае попадания на них избыточного количества солнечной радиации. Согласно результатам 
ДНК-типирования, мутация в промоторной области тесно связана с однонуклеотидной заменой ‒ 
наличием нуклеотида А в 3 экзоне гена Myb113-like2. Анализ расположения на хромосоме дан-
ных двух генов показал, что они находятся на расстоянии около 1,9 млн пар оснований друг от 
друга, что подтверждает высокую степень сцепленности. По данным NCBI ближе к центромере 
хромосомы 10 находится Myb113-like2, а далее расположен Myb113-like1. Данное расположение, 
как мы полагаем, объясняет более высокое сцепление конца гена Myb113-like2, где расположена 
SNP С/А, с изучаемой областью промотора гена Myb113-like1, чем с однонуклеотидной делецией 
в третьем экзоне этого же гена, который имеет большие размеры интронных областей.

Таким образом, разработанный нами на основе секвенирования промоторной области гена 
Myb113-like1 маркер позволяет выделять формы с отсутствием антоцианов в плодах на стадии 
технической спелости (образцы с аллелем Myb113-like1promIns148), что согласуется с результатами, 
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полученными в [7]. Однако это лишь одна из мутаций, вызывающих нарушение процесса био-
синтеза антоцианов в плодах перца. Выявленная нами однонуклеотидная делеция в третьем 
экзоне Myb113-like1, которая приводит к сдвигу рамки считывания и образованию раннего стоп-
кодона и, как следствие, формированию нефункционального белка [8; 9], нарушает процесс био-
синтеза антоцианов в плодах независимо от структуры промоторной области.

Проведена работа по поиску ортологов у капустных культур к генам, кодирующим R2R3Myb 
ТФ у пасленовых культур. С помощью программы Blast выполнен поиск и сравнительный анализ 
нуклеотидных последовательностей ранее изученных генов Myb-факторов семейства паслено-
вые: томата (MYB R2R3ТФ: Ant1; Ant2), перца (MYB R2R3caps ТФ: Myb113-like 1, Myb113-like 2)  
с последовательностями базы данных NCBI у капустных. В результате был найден ген Myb114 
транскрипционного фактора MYB114(XM_013771565), показывающий максимальную идентич-
ность в области перекрытия у капусты огородной. К последовательности гена Myb114 были по-
добраны праймеры для секвенирования на геномной ДНК у коллекционных образцов капусты  
и репы с контрастной антоциановой окраской. 

По результатам выравнивания последовательностей гена Myb114 у образцов капусты огород-
ной с контрастным накоплением антоцианов относительно последовательности LOC106333082 
выявлены 5 однонуклеотидных замен в экзонных областях (1 SNP в первом экзоне, 2 SNP во 
втором экзоне и 2 SNP в третьем экзоне) и делеция размером в 271 п. н. в первом интроне у об-
разцов белокочанной и зеленой листовой капусты. На рис. 2, а показаны выявленные SNP в обла-
сти второго экзона.

Выявленный аллельный полиморфизм гена Myb114 при сопоставлении с фенотипами изучае-
мых форм был тесно связан с накоплением антоциана в листьях (кочанах) (рис. 2, b). При этом  

Т а б л и ц а 2. Полиморфизм генов Myb113-like1 и Myb113-like2 и его связь  
с накоплением антоцианов в плодах перца

T a b l e 2. Myb113-like1 and Myb113-like2 рolymosphism and its relationship 
with the anthocyanin accumulation in pepper fruits

Образец
Sample

Myb113-like1 Myb113-like2 Окраска плода на стадии технической спелости
Coloring of the fruit at the stage of technical ripenesspromIns148 delT SNP C/A

Хабанеро красный 848 ТТ А Зеленая
Хабанеро оранжевый 848 ТТ А Зеленая
ОМ красный 700 ТТ А Зеленая
ОМ оранжевый 700 ТТ А Зеленая
ОМ желтый 848 ТТ А Зеленая
Шоколадная красавица 700 ТТ А Коричневая
Л160-10 848 Т– А Зеленая
Златозар 848 Т– А Зеленая
ZongKao 700 ТТ А Зеленая
Созвездие 700 ТТ С Фиолетовая
Рябинушка 700 ТТ С Фиолетовая
Чырвоны магнат 700 Т– С Зеленая
Оранжевое наслаждение 848 Т– А Зеленая
Желтоплодный 848 Т– А Зеленая
Л-24 848 Т– А Зеленая
Сиреневый кубик 700 ТТ С Сиреневая
Белоснежка 700 Т– А Зеленая
Отелло 700 ТТ А Светло-фиолетовая
ОГФ-1 700 ТТ С Темно-фиолетовая
Блондин 700 ТТ С Бледно-зеленая
Тройка 700 ТТ А Зеленая со слабым антоцианом
Черный красавец 700 ТТ С Фиолетово-черная
Линия 1 из Сиреневый 700 ТТ С Насыщенно-сиреневая
Линия 2 из Сиреневый 700 ТТ А Светло-сиреневая
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с наличием антоциана в других органах (генеративных головок/соцветий цветной капусты и брок-
коли) связь не была выявлена. 

У B. rapa разновидности листовой репы по результатам выравнивания последовательностей 
гена Myb114 относительно последовательности XM 009137612.3 у образцов с различным накоп-
лением антоцианов LOC106333082 выявлены 15 однонуклеотидных замен в третьем экзоне, де-
леция размером 15 п. н. у двух дигаплоидных форм с зелеными листьями также в третьем экзоне 
и делеция во втором интроне. На рис. 2, c показаны выявленные отличия в третьем экзоне, а также 

Рис. 2. Полиморфизм гена Myb114 у капустных культур и его связь с фенотипом: а – часть экзона 2 гена Myb114 
B. oleracea; b – фенотипическое проявление антоциановой окраски у разновидностей капусты огородной;  
c – часть экзона 3 гена Myb114 B. rapa и B. оleracea; d – фенотипическое проявление антоциановой окраски  

у разновидностей репы листовой

Fig. 2. Myb114 gene polymorphism in Brassica crops and its association with the phenotype: a – part of the exon 2  
of the B. oleracea Myb114 gene; b – phenotypic manifestation of anthocyanin coloration in B. oleracea varieties;  

c – part of exon 3 of the Myb114 gene of B. rapa and B. oleracea; d – phenotypic manifestation  
of anthocyanin coloration in  leafy turnip varieties 
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их сравнение с последовательностями третьего экзона у образцов B. оleracea с контрастным 
накоплением антоцианов в листьях.

Наряду с SNP в экзонных областях выявлено большое количество однонуклеотидных замен 
в интронах. Общей особенностью полиморфизма интронов гена Myb114 у разновидностей капу-
сты и репы было наличие крупных делеций (270 п. н. и более) у форм с отсутствием антоцианов 
в листьях по сравнению с формами с активным его накоплением. По результатам секвенирова-
ния установлено разное количество AT повторов во втором интроне у изученных образцов ли-
стовой репы. Наименьшее количество повторов было выявлено у линии удвоенных гаплоидов со 
светло-зеленой окраской листьев, а наибольшее у образцов с антоциановой окраской листьев 
(рис. 2, d). У разновидностей капусты огородной без накопления антоцианов в листьях выявлена 
делеция размером 271 п. н. Необходимо отметить, что при изучении нами полиморфизма гена 
An2 (Myb75) (NM_001279063.2) у образцов S. lycopersicum с зелеными и фиолетовыми листьями  
в результате секвенирования были выявлены, наряду с SNP в экзонных областях, большие деле-
ции в первом и втором интронах у образцов с наименьшим накоплением антоцианов в листьях. 
Данное сравнение позволяет предположить возможное участие интронных областей генов MYB- 
факторов в регуляции накопления антоцианов в листьях культур семейств пасленовые и капустные. 

Вместе с анализом последовательности гена Myb114 выполнены выравнивание аминокислот-
ных последовательностей, синтезируемых на основе данного гена у изученных образцов и рефе-
ренсных последовательностей, а также анализ влияния генетических полиморфизмов на струк-
туру синтезируемого белка (рис. 3).

 
Рис. 3. Выравнивание аминокислотных последовательностей, кодируемых геном Myb114 у образцов B. oleracea  

и B. rapa с различным накоплением антоцианов

Fig. 3. Аmino acid sequence аlignment encoded by the Myb114 gene in B. oleracea and B. rapa accessions  
with different anthocyanin accumulation

На основании полученных нуклеотидных последовательностей гена Myb114 у В. оleracea 
выявлены аминокислотные замены у белокочанной капусты: R→S в позиции 50, W→C в позиции 
53 и V→I в позиции 125, две из которых ведут к замене аминокислот, расположенных в области 
ДНК-связывающих доменов. У образцов B. rapa разновидности репа листовая с высоким на-
коплением антоцианов в листьях наблюдались отличия по пяти аминокислотам от референсной 
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последовательности. Образцы без накопления антоциана в листьях (наряду с пятью общими 
отличными от форм с антоциановой окраской аминокислотами) характеризовались следующими 
заменами: G→C в позиции 108, P→T в позиции 119, S→P в позиции 121, Y→S в позиции 122, 
N→S в позиции 142, T→N в позиции 143, P→S в позиции 158 и I→K в позиции 166. Среди форм 
репы листовой с зелеными листьями выявлены отличия по аминокислотной структуре. Так, для 
структуры белка дигаплоидных форм № 23 и № 31 (рис. 3) характерно выпадение пяти амино-
кислот и 6 SNP.

Заключение. По результатам секвенирования промоторной области гена Myb113-like1 перца, 
регулирующего биосинтез антоцианов, показано наличие вставок размером 148 п. н. и 2(1) п. н.  
у форм без накопления антоцианов в плодах. Разработаны маркеры MYB113-like1prоmIns2  
и MYB113-like1prоmIns148 для идентификации форм с выявленными полиморфизмами. Уста- 
нов лена связь между наличием вставки в промоторе (Myb113-like1pr+148) с полиморфизмами  
в экзон ных областях аллелей Myb113-like1delT и Myb113-like2C/А, связанных с нарушением синтеза 
антоцианов. 

На основании сравнительного анализа последовательностей ДНК и аминокислотных струк-
тур изучен у разновидностей капусты огородной и репы листовой полиморфизм гена Myb114, 
наиболее близкого по структуре к генам R2R3MYB овощных пасленовых культур. Выявлена 
связь генетических полиморфизмов данного гена с накоплением антоцианов в листьях изучаемых 
культур. Показан общий характер изменения структуры интронных областей An2 томата и Myb114 
капустных культур. У В. oleraceae выявлены две аминокислотные замены в белке, кодируемом 
геном Myb114, расположенные в области ДНК-связывающих доменов, что приводит к изменению 
эффективности связывания данного транскрипционного фактора с промоторами структурных 
генов биосинтеза и уменьшению уровня их экспрессии. У изучаемых образцов B. rapa с высоким 
накоплением антоциана в листьях кодируемые геном Myb114 белковые последовательности отли-
чались пятью аминокислотами от таковых у образцов без накопления антоциана в листьях, при 
этом области ДНК-связывающих доменов были одинаковы у форм с различным накоплением 
антоциана.
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1Институт биофизики и клеточной инженерии Национальной академии наук Беларуси,  
Минск, Республика Беларусь 
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СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ИЗМЕНЕНИЙ 
ЭНДОДЕРМАЛЬНЫХ КЛЕТОК ЧЕРЕШКОВ ЛИСТЬЕВ ТОМАТА  
ПОСЛЕ ГРАВИСТИМУЛЯЦИИ И ДЕЙСТВИЯ ФИТОГОРМОНОВ

Аннотация. Продемонстрировано осаждение (седиментация) амилопластов в клетках черешков листьев томата 
при воздействии гравистимуляции в направлении вектора силы тяжести, а также модулирующее влияние на этот 
процесс фитогормонов брассиностероидного ряда (эпин) и этилен-продуцента этефона в период времени 0,25–24 ч 
после начала гравистимуляции. Этефон, предшественник этилена, значительно замедлял осаждение амилопластов, 
выполняющих функцию статолитов в клетках, что коррелирует с его ингибирующим действием на формирование 
гравитропического изгиба стебля. 

Ключевые слова: растения томата (Solanum lycopersicum L.), листья, гравитропизм, этилен, эпин, статоциты, 
статолиты, амилопласты 

Для цитирования. Сравнительный анализ структурно-функциональных изменений эндодермальных клеток 
черешков листьев томата после гравистимуляции и действия фитогормонов / С. В. Суховеева [и др.] // Докл. Нац. 
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Sviatlana V. Sukhaveyeva1, Alena М. Kаbachevskaya1, Tatiana E. Kuznetsova2, Academician Igor D. Volotovski1

1Institute of Biophysics and Cell Engineering of the National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, Republic of Belarus 
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COMPARATIVE ANALYSIS OF THE STRUCTURE-FUNCTION CHANGES 
IN THE ENDODERMAL CELLS OF TOMATO LEAF PETIOLES AFTER GRAVITY STIMULATION 

AND PHYTOHORMONE ACTION

Abstract. The sedimentaion of amyloplasts in tomato leaf petiole cells, when influenced by gravistimulation, gravistim-
ulation and phytohormone epine, gravistimulation, and by an exogenous source of ethylene ethephon for a period of 0.25–24 h, 
was demonstrated. Ethephone significantly slowed down the sedimentation of amyloplasts serving as statolytes in cells, which 
correlates with its inhibitory effect on the formation of the gravitropic bending of the stem.

Keywords: tomato (Solanum lycopersicum L.), leaves, gravitropism, ethylene, epin, statocytes, statolites, amyloplasts
For citation. Sukhaveyeva S. V., Kаbachevskaya A. М., Kuznetsova T. E., Volotovski I. D. Comparative analysis of the 

structure-function changes in the endodermal cells of tomato leaf petioles after gravity stimulation and phytohormone action. 
Doklady Natsional’noi akademii nauk Belarusi = Doklady of the National Academy of Sciences of Belarus, 2022, vol. 66,  
no. 4, pp. 425–432 (in Russian). https://doi.org/10.29235/1561-8323-2022-66-4-425-432

Введение. Гравитация – постоянно действующий фактор на Земле, который является одним 
из основных сигналов для правильного роста и развития растений. В зависимости от направлен-
ного роста органов относительно гравитационного вектора Земли выделяют отрицательный  
и положительный гравитропизм растений, которые играют важнейшую роль в жизненном цикле. 
Положительным гравитропизмом обычно обладают корни растений, растущие в направлении  
к центру Земли, в то время как побеги растений обладают отрицательным гравитропизмом и ра-
стут в направлении, обратном вектору силы тяжести.

В ходе развития гравитропического ответа физический стимул (гравитационный) восприни-
мается специализированными растительными клетками – статоцитами. Внутри статоцитов рас-
положены специфические тяжелые частицы – статолиты, перемещение которых под действием 
силы тяжести запускает процесс восприятия гравитационного сигнала [1]. 
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Статоциты ведут себя как датчики наклона, а начальным гравитационным стимулом высту-
пает положение статолитов внутри статоцитов. При перемещении (седиментации) статолитов 
под действием силы тяжести в нижнюю часть статоцита запускается процесс восприятия грави-
тационного сигнала: давление статолитов на мембраны нижней части клетки приводит к ее ме-
ханическому раздражению и инициации перераспределения потоков ионов и регулятора роста 
фитогормона ауксина. В результате ассиметричного перераспределения ауксин накапливается 
преимущественно на нижней стороне гравистимулированного органа. Различие его концентра-
ций приводит к дифференциальному росту растяжением клеток растений на верхней и нижней 
сторонах зоны гравистимуляции растения, вследствие чего формируется гравитропический из-
гиб [1]. 

Роль статолитов обычно выполняют амилопласты – непигментированные пластиды, содер-
жащие два или несколько крупных крахмальных зерен. В амилопластах происходит синтез крах-
мала путем полимеризации глюкозы. Гранулы крахмала способны преобразовываться обратно  
в моносахариды в случае, если у растения возникает потребность в дополнительной энергии. 
Наиболее близкородственными к амилопластам пластидами являются хлоропласты. В клетках 
этиолированных органов растений содержатся амилопласты (этиопласты), которые после поме-
щения таких растений на свет могут преобразовываться в хлоропласты. В побегах амилопласты, 
содержащие статоциты, во многих случаях ассоциируются с паренхимными клетками (паренхи-
ма обкладки сосудистых пучков, эндодерма), окружающими сосудистые ткани по всей длине 
стебля, в то время как в корнях они локализованы в корневом чехлике, как показано, например, 
на примере растений арабидопсиса [2]. При этом мутанты арабидопсиса со слабо развитым сло-
ем эндодермы, лишенным амилопластов, и мутанты, которые не могут синтезировать крахмал  
в амилопластах, не формируют гравитропический ответ на изменение вектора силы тяжести [3].

Эндодерма представляет собой самый внутренний слой клеток первичной коры, которые 
очень плотно сомкнуты между собой и прилегают к центральному цилиндру осевых органов 
высших растений. В стеблях эндодерму зачастую называют крахмалоносным влагалищем, по-
скольку она состоит обычно из крахмалосодержащих клеток [4].

С помощью электронной микроскопии было определено, что в восприятие гравитационного 
воздействия вовлечены мембраны эндоплазматического ретикулума, которые проявляют чув-
ствительность к давлению, возникающему при перемещении амилопластов в клетке. Отпечатки 
осаждающихся амилопластов четко были заметны на поверхности мембран эндоплазматическо-
го ретикулума [5]. 

Восприятие гравитационного сигнала в основном изучается в корне и стебле растений. Зна-
ния о восприятии гравитационного воздействия листьями практически отсутствуют.

Целью данного исследования стала идентификация положения амилопластов в клетках че-
решков листьев томата (Solanum lycopersicum L.) в различные временные интервалы после дей-
ствия одиночного гравистимула, гравистимула и предшественника этилена этефона, грависти-
мула и синтетического брассиностероида (БС) эпина, для того чтобы оценить чувствительность 
листьев к гравистимулу и наличие в них реакции седиментации статолитов, аналогичное тому, 
что происходит в стеблях и корнях, а также возможную роль фитогормонов этилена и БС в регу-
ляции гравитропического ответа листьев растений.

Материалы и методы исследования. В качестве объекта исследования использовали моло-
дые верхушечные листья растений томата. Растения выращивали при 16-часовом световом дне 
(освещение полихроматическим белым светом, 40 Вт, 150 мкмоль м–2с–1) при температуре 24 °С. 
Гравистимуляция проводилась путем поворота растений на 90° относительно гравитационного 
вектора Земли. Для исключения побочного эффекта условий освещенности и возможного разви-
тия дополнительной фототропической реакции после поворота растений горизонтально, грави-
стимуляцию проводили в темноте, предварительно поместив растения контрольных и экспери-
ментальных групп в темноту на 24 ч для адаптации. После адаптации растения поворачивались 
на бок и выдерживались в горизонтальном положении в течение различных промежутков време-
ни (от 15 мин до 24 ч). Часть опытных растений обрабатывалась (до переноса растений в темно-
ту и гравистимуляции раствором этефона (Sigma, Германия) в концентрации 100 мг/л, либо рас-
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твором (200 мкл/л) эпина (производство ИБОХ НАН Беларуси, ОАО «Белреахим»)) по одному 
разу в день в течение 8 дней. 

Отбор растительной ткани контрольных и экспериментальных групп растений проводился 
на неактивном для фоторецепторов растений тусклом зеленом свету (лампа накаливания 15 Вт, 
стеклянный светофильтр с максимумом пропускания 470–605 нм, 0,45 мкмоль · м–2 · с–1). 

Для микроскопических исследований базальную часть черешков верхушечных листьев рас-
тений фиксировали в смеси формалина, уксусной кислоты и этилового спирта в течение 2 ч. По-
сле фиксации листья промывали в 70 %-ном этаноле и помещали в 2 %-ный раствор йодида ка-
лия на 1 мин. Окрашенные черешки листьев очищали в растворе, содержащем 5 % глицерина и 
50 % хлоральгидрата. Исследовали полученные препараты с помощью световой электронной 
микроскопии. 

Результаты и их обсуждение. Микроскопические исследования срезов черешков верхушеч-
ных листьев 50-дневных растений томата позволили обнаружить группы амилопластов в не-
скольких слоях клеток оболочки пучка в базальной части черешков листьев (рис. 1, а, 1, b, 2, а, 2, b, 
3, а, 3, b). Осаждение амилопластов при гравистимуляции происходило в соответствии с направ-
лением силы тяжести. Седиментация амилопластов была обнаружена в препаратах уже через  
15 мин после гравистимуляции (рис. 1, c–j). При обработке растений эпином, как и в случае дей-
ствия одной гравистимуляции, через 15 мин воздействия гравистимула было обнаружено осаж-
дение крахмальных зерен в сторону направления силы тяжести (рис. 2, c–j). Обработка источни-
ком экзогенного этилена этефоном значительно замедляла скорость седиментации амилопластов 
и их количество в черешках листьев по сравнению с контролем (рис. 3, c–j). Изменения положе-
ния амилопластов при предварительной обработке этефоном были обнаружены значительно 
позже – лишь через 1 ч гравистимуляции. 

В результате проведенных экспериментов зафиксировано осаждение статолитов в эндодер-
мальных клетках базальной части черешков листьев томата после гравистимуляции, сходное  
с тем, которое обычно описывается для клеток стебля или корня. Таким образом, эти клетки ве-
дут себя как типичные статоциты, свойственные клеткам эндодермы стебля и корневого чехли-
ка. Ранее нами была определена динамика движения верхушечных листьев томата при действии 
гравистимуляции, которые происходят одновременно с формированием угла изгиба стебля [6]  
и изменения уровня экспрессии многих генов, ассоциированных с транспортными, сигнальны-
ми и метаболическими процессами, что согласуется с наблюдаемой седиментацией амилопла-
стов под действием гравистимула [7]. В данном исследовании этилен заметно замедлял процесс 
седиментации амилопластов в клетках черешков листьев, что согласуется с тем фактом, что эти-
лен сильно ингибирует формирование угла изгиба растений томата [8]. 

Способность этилена влиять на характер осаждения амилопластов при гравистимуляции  
может быть обусловлена влиянием этого фитогормона на организацию цитоскелета клетки. 
Участие актиновых микрофиламентов цитоскелета в развитии гравитропического ответа у рас-
тений показано, например, в корнях арабидопсиса. Актиновый цитоскелет может выступать по-
ложительным регулятором гравитропизма, участвовать в поддержании везикулярного транспор-
та, регулировать расположение целлюлозосинтазных комплексов на плазмалемме, играть роль  
в формировании полярности клеток и распределении переносчиков ауксина в плазмалемме [9]. 
Также актиновый цитоскелет является неотъемлемым участником процесса роста клеток растя-
жением [10], посредством которого развивается гравитропический изгиб органа. При изменении 
ориентации корней растений арабидопсиса относительно вектора силы тяжести происходит пе-
рестройка актиновых микрофиламентов в зоне растяжения – уменьшается доля аксиально ори-
ентированных и возрастает количество наклонно и поперечно ориентированных микрофила-
ментов [11]. Организация актинового цитоскелета у растений при гравистимуляции может зави-
сеть от их гормонального статуса [12; 13]. Однако механизмы взаимодействия между динамикой 
содержания фитогормонов и изменениями в организации цитоскелета в гравитропической реак-
ции растений изучены недостаточно [14], поэтому с уверенностью говорить, связаны ли наблю-
даемые нами различия в реакции черешков листьев томата на гравистимул без или на фоне дей-
ствия этефона, с участием цитоскелета, нельзя. 
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Рис. 1. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата  
в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль); c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 1. Localization of amyloplasts in endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants depending on the 
time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min; g, h – 1 h; i, j – 3 h
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Рис. 2. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата, 
предварительно обработанных эпином, в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль);  

c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 2. Localization of amyloplasts in the endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants pre-treated with 
epine, depending on the time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min; g, h – 1 h; i, j – 3 h
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Рис. 3. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата, 
предварительно обработанных этефоном, в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль);  

c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 3. Localization of amyloplasts in the endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants previously 
treated with ethephon, depending on the time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min;  

g, h – 1 h; i, j – 3 h
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В научной литературе также имеется информация о том, что амилопласты в эндодермаль-
ных клетках стеблей соцветий дикого типа арабидопсиса расположены в цитоплазме вблизи 
мембран крупных вакуолей. Белки SGR2 и ZIG, которые локализуются на мембранах вакуолей,  
а также других небольших органелл, участвуют в везикулярном транспорте. Экспрессия генов 
этих белков в эндодерме необходима для формирования гравитропического ответа растений, по-
скольку мутанты по этим белкам характеризируются аномальным гравитропизмом. В эндодер-
мальных клетках мутанта zig-1 амилопласты располагались не около вакуолей, как у растений 
дикого типа, а оказывались вблизи периферии клетки. Подобная аномальная локализация ами-
лопластов, а также аномалии в распределении цитоплазмы и вакуолей наблюдались и в эндодер-
мальных клетках мутанта sgr2-1. Эти наблюдения позволяют предположить, что определенное 
нарушение функции вакуолей может влиять на локализацию амилопластов. Оба мутанта араби-
допсиса оказались не способны реагировать на гравитацию, предположительно в результате их 
неспособности чувствовать направление гравитации, так как амилопласты из-за неправильного 
распределения в клетке оказывались не способны оседать (седиментировать) в нужном направ-
лении. С другой стороны, сама по себе аномальная локализация амилопластов может не быть 
первопричиной полного или частичного отсутствия гравитропической реакции. Вероятнее все-
го, мутанты могли утратить молекулярные механизмы, участвующие в формировании первич-
ного сигнала и его передаче. Таким образом, функционирование вакуолей может быть вовлечено 
в раннюю стадию гравитропического ответа, происходящего в статоцитах [15].

Наличие специализированных для восприятия гравитационного сигнала органелл амило-
пластов и их быстрая седиментация в ответ на гравистимул в черешках свидетельствует о чув-
ствительности и важной роли верхушечных листьев в восприятии гравистимуляции растениями.

Заключение. Проведенное исследование можно отнести к одному из первых, посвященных 
структурно-функциональному анализу положения амилопластов в клетках черешков листьев 
томата при формировании первичного этапа ответа листьев на гравитационное воздействие. По-
лученные данные расширяют представление о формировании ответа на гравистимул у растения 
как на уровне целостного организма, так и его отдельных органов.
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ВЛИЯНИЕ ДИЕТ-ИНДУЦИРОВАННОГО ОЖИРЕНИЯ И ЕГО КОРРЕКЦИИ  
НА УРОВЕНЬ ПОЛОВЫХ ГОРМОНОВ И ОСОБЕННОСТИ ПОВЕДЕНИЯ  

САМЦОВ КРЫС ЛИНИИ ВИСТАР

Аннотация. Ожирение вызывает в организме широкий спектр патофизиологических последствий, затрагиваю-
щих сферу гормональной и психоэмоциональной регуляции. Цель исследования – изучить влияние высококалорий-
ной диеты на развитие ожирения, уровень гормонов репродуктивного статуса и особенности поведения у крыс сам-
цов линии Вистар, а также возможность нормализации выявленных сдвигов при немедикаментозных вариантах 
коррекции ожирения. Эксперименты выполнялись на 80 половозрелых крысах самцах линии Вистар в течение 16 не-
дель и включали 6 групп животных с учетом диеты (стандартная диета вивария, высококалорийная диета и переход 
с высококалорийной диеты на стандартный рацион на 2 этапе эксперимента) с подключением или без умеренных 
физических нагрузок в виде бега на тредмиле на 2 этапе – последние 8 недель эксперимента. Длительная высокока-
лорийная диета (16 недель) вызывала у самцов крыс линии Вистар висцеральное ожирение, повышение содержания 
глюкозы, холестерина и триглицеридов, резкое снижение уровня тестостерона и эстрадиола в сыворотке крови,  
а также проявление депрессивности в тесте Порсолта. Успешная коррекция ожирения, метаболических сдвигов  
и депрессивного поведения у крыс достигалась при переходе на сбалансированную диету в период последних 8 не-
дель эксперимента. Нормализация содержания тестостерона и эстрадиола на фоне повышения уровня лютеинизиру-
ющего гормона в сыворотке крови происходила у крыс, получавших высококалорийную диету (16 недель) с подклю-
чением физических упражнений в период последних 8 недель эксперимента. Комплексная коррекция ожирения, 
включавшая переход на стандартную диету и физические упражнения в период последних 8 недель эксперимента, 
приводила к резкому 2-кратному повышению уровня тестостерона по сравнению с контролем и гиперактивному 
фенотипу у самцов крыс линии Вистар. Существует тесная взаимосвязь между развитием депрессивности и уровнем 
тестостерона при ожирении и его коррекции.

Ключевые слова: ожирение, физические нагрузки, половые гормоны, тест Порсолта 
Для цитирования. Влияние диет-индуцированного ожирения и его коррекции на уровень половых гормонов  

и особенности поведения самцов крыс линии Вистар / Т. А. Митюкова [и др.] // Докл. Нац. акад. наук Беларуси. – 
2022. – Т. 66, № 4. – С. 433–443. https://doi.org/10.29235/1561-8323-2022-66-4-433-443 
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Yulia A. Rudnichenko, Tatyana A. Khrustaleva, Corresponding Member Siarhei V. Hubkin
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EFFECTS OF DIET-INDUCED OBESITY AND ITS CORRECTION ON SEX HORMONE LEVELS 
AND THE BEHAVIORAL FEATURES OF MALE WISTAR RATS

Abstract. Obesity causes a wide range of pathophysiological consequences in the body, affecting the sphere of hormonal 
and psycho-emotional regulation. The aim of the study is to investigate the effect of a high-calorie diet on the development 
of obesity, reproductive status hormone levels and behavioral features of male Wistar rats, as well as the possibility of normalizing 
the identified shifts with non-medicinal options for obesity correction. Experiments were performed on 80 sexually mature 
male Wistar rats for 16 weeks and included 6 groups of animals, taking into account the diet (standard vivarium diet, high- 
calorie diet and transition from a high-calorie diet to a standard diet at the 2nd stage of the experiment) with or without 
the moderate physical activity in the form of treadmill running at the 2nd stage – the last 8 weeks of the experiment. A long-
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term high-caloric diet (16 weeks) caused visceral obesity, elevated glucose, cholesterol and triglyceride levels, dramatically 
decreased serum testosterone and estradiol levels, and depression manifestations in the Porsolt test in male Wistar rats. 
Successful correction of obesity, metabolic shifts and depressive behavior in rats was achieved by switching to a balanced diet 
during the last 8 weeks of the experiment. Normalization of testosterone and estradiol levels against the background of an increased 
serum luteinizing hormone level occurred in rats receiving a high-calorie diet (16 weeks) with the connection of physical 
exercise during the last 8 weeks of the experiment. Complex correction of obesity, which included the transition to a standard 
diet and exercise during the last 8 weeks of the experiment, led to a dramatic 2-fold increase in testosterone levels compared 
to control and a hyperactive phenotype in male Wistar rats. There is a close relationship between the depression development 
and testosterone levels in obesity and its correction.

Keywords: obesity, exercise, sex hormones, Porsolt test
For citation. Mityukova T. A., Poluliakh O. Y., Chudilovskaya K. N., Basalai A. A., Rudnichenko Yu. A., Khrustaleva T. A., 

Hubkin S. V. Effects of diet-induced obesity and its correction on sex hormone levels and behavioral featurеs of male Wistar 
rats. Doklady Natsional’noi akademii nauk Belarusi = Doklady of the National Academy of Sciences of Belarus, 2022, vol. 66, 
no. 4, pp. 433–443 (in Russian). https://doi.org/10.29235/1561-8323-2022-66-4-433-443

Введение. Растущая распространенность ожирения является серьезной проблемой здравоох-
ранения. Люди с ожирением имеют более высокий риск развития сердечно-сосудистых заболе-
ваний, инсульта, остеоартрита, диабета 2 типа и репродуктивных расстройств. У мужчин с ожи-
рением регистрируется состояние гипогонадизма, которое характеризуется снижением уровня 
тестостерона, лютеинизирующего гормона (ЛГ) и сексгормонсвязывающего глобулина [1]. Кли-
нические наблюдения подтверждаются также целым рядом экспериментальных исследований. 
Например, показано, что диет-индуцированное ожирение вызывает нарушения сперматогенеза 
и повреждение генетического материала сперматозоидов у самцов белых крыс, у мышей C57BL/6J 
с ожирением выявлено снижение уровня ЛГ, тестостерона и количества сперматозоидов [1; 2]. 
Интересно, что связанное с ожирением уменьшение уровня тестостерона сопровождается сни-
жением уровня ЛГ, тогда как обусловленное возрастом снижение тестостерона коррелирует  
с повышением ЛГ [1]. Эти данные указывают на сохранение отрицательной обратной связи в си-
стеме гипоталамус–гипофиз–гонады при старении и на нарушение этой связи при ожирении, 
что заслуживает особого внимания. В литературе существует информация о том, что ожирение 
затрагивает не только метаболизм и гормональную регуляцию на периферии, но также связано  
с изменениями центральных механизмов регуляции. Рассматривается вопрос о формировании 
коморбидности ожирения и депрессии [3]. Исходя из этого, целесообразно выяснить связь между 
уровнем тестостерона в крови и проявлениями депрессивности у крыс на фоне ожирения и его 
коррекции, поскольку известно, что тестостерон обладает антидепрессивным эффектом. Оче-
видно, что в развитии ожирения важную роль играет избыточное высококалорийное питание, 
однако существуют и другие факторы, к которым относится малоподвижный образ жизни. Ак-
туальной задачей является разработка немедикаментозных подходов для коррекции ожирения, 
либо минимизация фармакологических вмешательств за счет подключения адекватных физиче-
ских нагрузок, которые нормализуют липидный обмен и снижают депонирование жира в висце-
ральной жировой ткани, т. е. по существу являются оздоровительными программами [4; 5]. 

Для изучения влияния физических нагрузок на крыс в эксперименте наиболее физиологич-
ным вариантом является дозированный бег с умеренной скоростью и продолжительностью [6]. 
Умеренные физические нагрузки, как правило, оказывают положительное влияние на коррек-
цию или профилактику ожирения за счет снижения веса, повышения чувствительности к инсу-
лину, улучшения энергетического обмена и нормализации ряда сигнальных путей, измененных 
в процессе ожирения [6]. Учитывая, что сигнальные пути, связанные с ожирением, могут затра-
гивать как периферические, так и центральные механизмы регуляции, представляет интерес вы-
яснить влияние диет-индуцированного ожирения и вариантов его коррекции не только на ре-
продуктивный статус, но и на особенности поведенческих реакций крыс в тесте Порсолта, 
применяемого для исследования проявлений депрессивности у грызунов.

Цель исследования – изучить влияние высококалорийной диеты на развитие ожирения, уро-
вень гормонов репродуктивного статуса и особенности поведения у самцов крыс линии Вистар, 
а также возможность нормализации выявленных сдвигов при немедикаментозных вариантах 
коррекции ожирения. 
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Материалы и методы исследования. Все работы с экспериментальными животными про-
водили в соответствии с положениями Европейской конвенции о защите позвоночных живот-
ных, используемых для экспериментов или в иных научных целях (ETS N 123), и принципов, 
утвержденных комиссией по биоэтике Института физиологии Национальной академии наук Бе-
ларуси (протокол № 1 от 22 января 2021 г.). Опыты проводились на половозрелых крысах самцах 
линии Вистар, которых вводили в эксперимент в возрасте двух месяцев, масса тела составляла 
180–200 г., общее количество животных – 80 голов. Эксперимент состоял из двух этапов. На пер-
вом этапе в течение 8 недель группа контроля получала стандартную диету (СтД), а эксперимен-
тальная группа получала высококалорийную диету (ВКД). На втором этапе (следующие 8 недель) 
контрольная группа была разделена случайным образом на две подгруппы («СтД (Контроль)», 
«СтД + бег») и крысы второй подгруппы начали тренироваться на тредмиле. Группа ВКД также 
была разделена на две части – первая осталась на ВКД («ВКД»), а вторая перешла на стандарт-
ную диету («ВКД/СтД»). Каждая из этих частей была разделена еще на 2 подгруппы таким обра-
зом, чтобы половина крыс тренировалась на тредмиле («ВКД + бег», «ВКД/СтД + бег» соответ-
ственно). Каждая экспериментальная группа включала по 13–14 животных. Эксперимент был 
построен таким образом, чтобы можно было оценить влияние умеренной физической нагрузки 
на крыс, содержащихся на СтД, на ВКД и при переходе с ВКД на СтД. Модель «ВКД» включала 
введение в стандартный рацион вивария дополнительного количества жиров животного проис-
хождения – свиного сала (45 % от суточной калорийности пищи) и углеводов (питьевая вода за-
мещалась на 10 %-ный раствор фруктозы со свободным доступом к поилкам) [7]. Умеренная фи-
зическая нагрузка осуществлялась в виде бега на тредмиле в течение 20 мин со скоростью 15 м/мин  
в утреннее время с 9:00 до 12:00 натощак 5 дней в неделю [6]. Общая продолжительность трени-
ровок составляла 8 недель. Тест Порсолта для оценки депрессивности проводился на заключи-
тельном этапе эксперимента (c 9:00 до 12:00). Каждую крысу помещали на 6 мин в сосуд, запол-
ненный водой до отметки на высоте 30 см, температура воды составляла 24–25 °С. Фиксировали 
длительность первого акта активного плавания, количество и длительность «замираний» (от-
сутствие плавательных движений). Отказ от активного плавания характеризует состояние «от-
чаяния», т. е. является признаком депрессивности [8]. Выведение из эксперимента осуществляли 
под тиопенталовым наркозом, проводили диссекцию висцерального жира, забор крови и отделе-
ние сыворотки. Массу тела крыс измеряли на весах Saturn (Китай), массу висцерального жира – 
на лабораторных весах Scout Pro (Китай).

В сыворотке крови крыс определяли содержание общего холестерина (ОХ), триглицеридов 
(ТГ) и глюкозы с использованием коммерческих наборов Диасенс (Республика Беларусь) на био-
химическом автоматическом анализаторе BS-200 (Mindray, Китай) с программным обеспечени-
ем BS-330. Определение гормонов в сыворотке крови проводили методом иммуноферментного 
анализа (ИФА). Содержание тестостерона, эстрадиола, ЛГ определяли с использованием коммер-
ческих наборов «ХЕМА» (Россия), концентрацию кортизола в сыворотке крови – на наборах 
«Диагностические системы» (Россия) в соответствии с инструкциями производителя. 

Экспериментальные данные были обработаны с помощью ППП Statistica 10.0. При условии 
нормальности распределения значений показателей (по критерию Шапиро–Уилка) использовали 
параметрические методы статистики: данные были представлены в виде среднего значения ± стан-
дартная ошибка среднего (М ± SEM), статистическая значимость отличий была оценена на основа-
нии t-критерия Стьюдента. При ненормальном распределении данных применялись непараметри-
ческие методы статистики: результаты были представлены в виде медианы, 25 и 75 процентилей 
(Ме [25; 75]), статистическая значимость отличий рассчитывалась по U-критерию Манна–Уитни. 
Корреляционный анализ проводили c использованием коэффициента корреляции Спирмена. От-
личия между группами считали достоверными при уровне значимости р ≤ 0,05.

Результаты и их обсуждение. У крыс, получавших стандартный рацион вивария, в группах 
«СтД» и «СтД + бег» масса тела не отличалась между собой и составляла в среднем 433,46 ± 13,42 
и 434,38 ± 14,71 г соответственно. При содержании животных на высококалорийной диете в груп пе 
«ВКД» наблюдалась тенденция к нарастанию массы тела (471,14 ± 25,15 г) по сравнению с груп-
пой контроля, однако она не достигала статистической значимости. При переходе от высокока-
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лорийной диеты к стандартному рациону в сочетании с бегом на тредмиле у животных группы 
«ВКД/СтД + бег» было обнаружено достоверное снижение массы тела на 13,1 % по сравнению  
с группой «ВКД». 

У крыс в группах «СтД» и «СтД + бег» масса висцерального жира была практически одина-
ковой (в среднем 7,99 ± 0,73 и 6,68 ± 0,77 г соответственно). Содержание животных на высокока-
лорийной диете вне зависимости от физических нагрузок привело к существенному достоверному 
увеличению массы висцеральной жировой ткани: в группе «ВКД» в 2,9, а в группе «ВКД + бег» 
в 3,6 раза по сравнению с группами «СтД (Контроль)» и «СтД + бег» соответственно. При кор-
рекции ожирения с переходом на стандартную диету независимо от физических нагрузок масса 
висцеральной жировой ткани достоверно снижалась относительно групп «ВКД» и «ВКД + бег», 
достигая уровня контрольных значений.

Содержание глюкозы в сыворотке крови после окончания эксперимента было достоверно 
увеличено только в группе «ВКД» на 29,8 % относительно контроля (табл. 1). У животных груп-
пы «ВКД + бег» уровень глюкозы был достоверно ниже на 10,2 %, чем в группе «ВКД», и не да-
вал отличий от контроля. После перехода на стандартную диету не зависимо от физических на-
грузок содержание глюкозы в крови возвращалось к норме. Показатели липидного обмена – ОХ 
и ТГ были достоверно увеличены в группах высококалорийного питания вне зависимости от 
физических нагрузок. Так, уровень ОХ у крыс групп «ВКД» и «ВКД + бег» достоверно превы-
шал данный показатель на 31,5 и 30,1 % по отношению к контролю, а уровень ТГ был выше на 
34,1 и 110,2 % соответственно (табл. 1). У животных из групп коррекции ожирения «ВКД/СтД»  
и «ВКД/СтД + бег» уровни ОХ и ТГ были равнозначны контрольным значениям.

Т а б л и ц а 1. Биохимические показатели сыворотки крови самцов крыс при высококалорийной диете  
и различных вариантах коррекции ожирения

T a b l e 1. Biochemical parameters of blood serum of male rats on high-caloric diet  
and different variants of obesity correction

Группа
Group

Показатель
Index

Глюкоза, ммоль/л
Glucose, mmol/l

ОХ, ммоль/л
Total Cholesterol, mmol/l

ТГ, ммоль/л
Triglycerides, mmol/l

Без физических нагрузок

СтД (Контроль) 5,81
[5,61; 7,37]

1,43
[1,23; 1,61]

0,88
[0,63; 1,18]

ВКД 7,54*#
[7,10; 8,21]

1,88*#
[1,50; 1,95]

1,18*
[0,94; 2,21]

ВКД/СтД 6,45^
[5,73; 7,29]

1,25^&
[1,12; 1,37]

0,88^&
[0,76; 1,03]

С физическими нагрузками

СтД + бег 5,87
[5,61; 6,63]

1,38
[1,15; 1,53]

1,06
[0,63; 1,23]

ВКД + бег 6,77^#
[6,46; 7,41]

1,86*#
[1,60; 1,94]

1,85*#
[1,34; 2,30]

ВКД/СтД + бег 6,06^&
[5,96; 6,30]

1,19^&
[1,10; 1,39]

1,00&
[0,72; 1,20]

П р и м е ч а н и я. Данные представлены в виде Ме [25; 75]. Достоверные отличия при р ≤ 0,05 (U-критерий  
Манна–Уитни): * – от группы «СтД (Контроль)», ^ – от группы «ВКД», # – от группы «СтД + бег», & – от группы 
«ВКД + бег».

N o t e s. Data are presented as Me [25; 75]. Significant differences at p ≤ 0.05 (Mann–Whitney U-criterion): * – from the 
«StD (Control)» group, ^ – from the «HCD» group, # – from the «StD + running» group, & – from the «HCD + running» 
group.

Полученные результаты указывают на нормализацию показателей липидного обмена (ОХ, ТГ) 
и уровня глюкозы в сыворотке крови крыс после коррекции ожирения путем перехода к стан-
дартному питанию как с физическими нагрузками, так и без таковых. Однако, что касается пока-
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зателей липидного обмена, то подключение бега не давало дополнительного нормализующего 
эффекта по сравнению с переходом на стандартную диету. 

Как видно из табл. 2, содержание кортизола в сыворотке крови животных, не подвергавших-
ся физическим нагрузкам, колебалось в пределах, близких к контролю. У крыс группы «ВКД» 
отмечалась слабая тенденция к повышению уровня показателя, однако на фоне физических на-
грузок при высококалорийном питании («ВКД + бег») было зарегистрировано значимое повыше-
ние содержания кортизола в сыворотке крови на 42,9 и 92,9 % относительно групп «СтД (Кон-
троль)» и «СтД + бег» соответственно. При комплексной коррекции ожирения («ВКД/СтД + бег») 
наблюдалось достоверное снижение показателя по сравнению с группами «ВКД» и «ВКД + бег», 
при этом содержание кортизола в крови не отличалось от контроля. 

Т а б л и ц а 2. Уровень кортизола и гормонов репродуктивного статуса в сыворотке крови самцов крыс  
при высококалорийной диете и различных вариантах коррекции ожирения

T a b l e 2. Serum levels of cortisol and reproductive status hormones in male rats on a high-caloric diet  
and different variants of obesity correction

Группа
Group

Показатель
Index

Кортизол, нмоль/л
Cortisol, nmol/l

Тестостерон, моль/л
Testosterone, mol/l

Эстрадиол, моль/л
Estradiol, mol/l

ЛГ, МЕ/л
Luteinizing hormone, IU/l

Без физических нагрузок

СтД (Контроль) 79,90
[57,00; 112,90]

7,78
[5,35; 24,70]

0,65
[0,50; 0,76]

0,30
[0,09; 0,73]

ВКД 92,60
[61,00; 163,40]

2,73*
[2,11; 5,22]

0,43*
[0,19; 0,62]

0,70
[0,27; 4,15]

ВКД/СтД 77,40&
[27,40; 98,20]

3,46$
[1,83; 8,90]

0,52
[0,43; 0,78]

1,40
[0,21; 5,27]

С физическими нагрузками

СтД + бег 59,20
[22,80; 71,60]

7,79
[3,29; 9,62]

0,73
[0,52; 0,87]

0,55
[0,15; 0,73]

ВКД + бег 114,20*#
[97,10; 200,80]

7,19
[2,67; 18,03]

0,56
[0,52; 0,64]

2,65*
[0,64; 3,90]

ВКД/СтД + бег 52,10^&
[32,40; 66,20]

13,94^
[6,19; 22,54]

0,65^
[0,47; 0,81]

0,18&
[0,09; 1,37]

П р и м е ч а н и я. Данные представлены в виде Ме [25; 75]. Достоверные отличия при р ≤ 0,05 (U-критерий  
Манна–Уитни): * – от группы «СтД (Контроль)», ^ – от группы «ВКД», # – от группы «СтД + бег», & – от группы 
«ВКД + бег», $ – между группами «ВКД/СтД» и «ВКД/СтД + бег». 

N o t e s. Data are presented as Me [25; 75]. Significant differences at p ≤ 0.05 (Mann–Whitney U-criterion): * – from the 
«StD (Control)» group, ^ – from the «HCD» group, # – from the «StD + running» group, & – from the «HCD + running» 
group, $ – between the «HCD/StD» and «HCD/StD + running» groups.

Длительное содержание крыс на высококалорийной диете (16 недель) привело к резкому 3-крат-
ному снижению уровня тестостерона в сыворотке крови, а также к снижению уровня эстрадиола 
в 1,5 раза по сравнению с контролем (табл. 2). Переход на стандартную диету после 8-недельного 
избыточного питания («ВКД/СтД») не обеспечил нормализацию уровня тестостерона, хотя со-
держание эстрадиола приблизилось к норме. Интересно, что физические нагрузки не влияли на 
содержание этих гормонов в крови крыс при стандартной диете, т. е. показатели оставались 
практически идентичными как в группе «СтД (Контроль)», так и в группе «СтД + бег». Исполь-
зование физических нагрузок на фоне ВКД привело к полной нормализации уровня тестостеро-
на и эстрадиола («ВКД + бег»). В группе комплексной коррекции при сочетании перехода на 
стандартную диету и бега («ВКД/СтД + бег») отмечался резко повышенный уровень тестостеро-
на, в 2 раза превосходящий уровень контроля, и уровень эстрадиола, близкий к контрольным 
значениям (табл. 2). 

Как видно из табл. 2, при стандартном питании уровень ЛГ не зависит от наличия физиче-
ских нагрузок, т. е. срединные значения в группах «СтД (Контроль)» и «СтД + бег» являются 
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сопоставимыми. У крыс, получавших высококалорийное питание в течение 16 либо 8 недель 
(«ВКД» и «ВКД/СтД»), когда содержание тестостерона резко снижалось, уровень ЛГ проявлял 
тенденцию к повышению, но она не достигала статистической значимости. Достоверное повы-
шение уровня ЛГ отмечалось только на фоне физических нагрузок в группе высококалорийного 
питания («ВКД + бег»), что сочеталось с нормализацией содержания тестостерона и эстрадиола. 
Возможно, повышение уровня ЛГ у бегающих крыс с ожирением было триггером для стимуля-
ции продукции тестостерона. При комплексной коррекции ожирения («ВКД/СтД + бег»), когда 
уровень тестостерона был резко повышен и в 2 раза превосходил норму, отмечено снижение ЛГ 
по сравнению с группой «ВКД + бег», что соответствует механизму обратной связи (табл. 2). 

Таким образом, высококалорийное питание приводило к достоверному снижению уровней 
тестостерона и эстрадиола в крови при отсутствии достоверных сдвигов ЛГ. Нормализация гор-
мональной функции гонад наблюдалась у животных с висцеральным ожирением, подвергав-
шихся умеренному бегу на тредмиле («ВКД + бег»). При комплексной коррекции ожирения 
(«ВКД/СтД + бег») содержание тестостерона резко повышалось и значительно превосходило зна-
чение контроля.

Учитывая, что влияние высококалорийного питания на организм носит системный характер 
и затрагивает центральную нервную систему, представляло интерес изучить особенности пове-
дения животных при висцеральном ожирении и вариантах его коррекции. Поведение оценивали 
в тесте Порсолта, который используется для оценки депрессивности животных.

Как видно из табл. 3, физические нагрузки не влияли на изучаемые поведенческие характе-
ристики у крыс, содержащихся на стандартной диете вивария. Характеристики активного и пас-
сивного поведения при вынужденном плавании у крыс групп «СтД (Контроль)» и «СтД + бег» 
являлись практически идентичными. 

Т а б л и ц а 3. Показатели теста Порсолта у крыс самцов при высококалорийной диете и различных 
вариантах коррекции ожирения

T a b l e 3. Porsolt test values in male rats on a high-caloric diet and different variants of obesity correction

Группа
Group

Показатель
Index

Длительность первого акта 
плавания, с

Duration of the first swimming act, s

Количество замираний
Number of fades

Время замираний, с
Fading time, s

Без физических нагрузок

СтД (Контроль) 258,00
[203,00; 320,00]

6,00
[3,00; 11,00]

10,00
[4,00; 13,00]

ВКД 137,50*
[85,00; 240,00]

13,00*
[9,00; 18,00]

34,50*#
[13,00; 61,00]

ВКД/СтД 217,00^&
[186,00; 331,0]

6,00
[3,00; 13,00]

10,00^&
[3,00; 23,00]

С физическими нагрузками

СтД + бег 240,00
[173,00; 277,00]

9,00
[6,00; 11,00]

11,00
[7,00; 19,00]

ВКД + бег 129,00*#
[82,00; 192,00]

13,00*
[8,00; 15,00]

21,00#
[16,00; 31,00]

ВКД/СтД + бег 360,00^&
[181,00; 360,00]

0,00^&
[0,00; 11,00]

0,00^&
[0,00; 19,00]

П р и м е ч а н и я. Данные представлены в виде Ме [25; 75]. Достоверные отличия при р ≤ 0,05 (U-критерий  
Манна–Уитни): * – от группы «СтД (Контроль)», ^ – от группы «ВКД», # – от группы «СтД + бег», & – от группы 
«ВКД + бег».

N o t e s. Data are presented as Me [25; 75]. Significant differences at p ≤ 0.05 (Mann–Whitney U-criterion): * – from the 
«StD (Control)» group, ^ – from the «HCD» group, # – from the «StD + running» group, & – from the «HCD + running» 
group.
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У крыс группы «ВКД» отмечалось почти 2-кратное снижение времени активного плавания 
в сочетании с нарастанием количества и длительности замираний в 2 и 3,5 раза соответственно. 
Эти результаты свидетельствуют о развитии депрессивности при длительном высококалорий-
ном питании. При переходе от ВКД к стандартной диете отмечалась полная нормализация всех 
отклонений, которые были характерны для избыточного питания. Коррекция последствий ожи-
рения с использованием физических нагрузок у крыс группы «ВКД + бег» не приводила к нор-
мализации отклонений, которые были выявлены в группе «ВКД» (табл. 3). Комплексная коррекция, 
включающая переход на стандартную диету и физические нагрузки, вызывала резкое повыше-
ние активности животных, при этом длительность первого акта плавания нарастала в 1,4 раза по 
сравнению с контролем. У животных, подвергавшихся комплексной коррекции («ВКД/СтД + бег»), 
активное плавание продолжалось 360 с (в течение времени всего эксперимента) практически без 
замираний, что представляло собой уникальную картину гиперактивного фенотипа. 

Таким образом, высококалорийная диета вызывала у самцов крыс линии Вистар нарастание 
признаков депрессивности в тесте Порсолта, а переход от высококалорийной диеты на стандарт-
ный рацион питания обеспечивал нормализацию поведенческих показателей до уровня контро-
ля. Вариант коррекции с подключением бега, но с сохранением избыточного питания не компен-
сировал признаков депрессивности, которые оставались на уровне, присущем ВКД. Комплексный 
вариант коррекции с переходом на стандартную диету в сочетании с бегом приводил к развитию 
гиперактивного фенотипа у животных.

Далее был проведен корреляционный анализ. В группе контроля отмечались только есте-
ственные реципрокные связи между временем активного плавания и временем/количеством за-
мираний с коэффициентами корреляций r = –0,74 и r = –0,84 (р ≤ 0,05) соответственно. Такого 
рода корреляции повторялись во всех экспериментальных группах, кроме «ВКД/СтД + бег».  
В группе «ВКД» была выявлена достоверная отрицательная корреляция между временем зами-
раний и уровнем эстрадиола (r = –0,53, р ≤ 0,05), т. е. длительность замираний была связана  
с низким содержанием этого гормона в крови. В группе комплексной коррекции ожирения 
«ВКД/СтД + бег», когда отмечались рекордно высокие показатели тестостерона и максимально 
возможные сроки активного плавания, была зарегистрирована высокая степень положительной 
корреляции между этими показателями (r = 0,94, р ≤ 0,05).

Полученные результаты свидетельствуют о том, что длительная высококалорийная диета  
(16 недель) приводит к развитию висцерального ожирения, сопровождающегося соответствую-
щими метаболическими сдвигами – повышением уровня глюкозы, ОХ и ТГ в сыворотке крови, 
что подтверждается данными литературы [5–7]. Результаты изучения гормональных показателей 
репродуктивного статуса у самцов крыс линии Вистар согласуются с материалами клинических 
и экспериментальных наблюдений, свидетельствующих о том, что ожирение связано с гипого-
надизмом у мужчин и дисрегуляцией в системе гипоталамус–гипофиз–гонады у эксперимен-
тальных животных [1; 2]. Что касается глюкокортикоидов, то их роль при ожирении неоднознач-
на. Выброс глюкокортикоидов в результате острой реакции на стресс способствует мобилизации 
запасов энергии, но, с другой стороны – хроническое воздействие этих гормонов имеет противо-
положный эффект, способствуя накоплению энергии в виде жира и преимущественно в брюш-
ной полости. Хроническое воздействие глюкокортикоидов увеличивает экспрессию и активность 
липопротеиновой липазы в депо жировой ткани, облегчая накопление жира, и этот процесс пре-
обладает в висцеральной жировой ткани [9]. Определение уровня кортизола в нашей работе  
не выявило существенного изменения уровня гормона ни при высококалорийной диете, ни при 
физических нагрузках у крыс, получавших стандартную диету, однако содержание гормона 
было достоверно повышено при сочетании ВКД и бега. Последнее свидетельствует о том, что 
для животных с ожирением умеренная физическая нагрузка является фактором стресса и приво-
дит к гиперкортицизму. Повышение уровня кортизола проявляется в сочетании с нарастанием 
триглицеридов и холестерина в крови у крыс группы «ВКД + бег». Комплексный вариант кор-
рекции ожирения («ВКД/СтД + бег») не только нормализует массу висцеральной жировой ткани, 
но также и уровень кортизола, холестерина и триглицеридов в крови.
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Известно, что физические упражнения повышают концентрацию тестостерона в плазме крови 
у мужчин, но этот процесс зависит от различных факторов, в том числе от интенсивности и ха-
рактера физических нагрузок. Интригующим является вопрос о механизме влияния физических 
упражнений на регуляцию продукции тестостерона мужскими гонадами. В [10] высказано пред-
положение о том, что в этом процессе важную роль играет лактат, поскольку инкубация срезов 
медиобазального гипоталамуса крыс с лактатом повышает уровень гонадотропин-рилизинг-гор-
мона в среде. Было обнаружено, что введение лактата в среду инкубации клеток Лейдига дозоза-
висимо увеличивает базальную выработку тестостерона на 63–187 % [10]. Однако далее показано, 
что кортикостерон, в свою очередь, может влиять на эффекты лактата и ограничивать стимули-
руемую им выработку тестостерона в клетках Лейдига у крыс. 

В настоящее время большое внимание уделяется изучению связи между энергетическим ба-
лансом организма и репродуктивной функцией, в которой участвует гипоталамический белок 
кисспептин. Современные представления о регуляции репродуктивной функции связаны с вли-
янием лептина, подавляющего экспрессию кисспептина/GPR54 в гипоталамусе, что вызывает 
снижение секреции гонадолиберина и, соответственно, вторичный гипогонадизм у мужчин с ожи-
рением [11]. В опытах на мышах показано, что физические упражнения с умеренной нагрузкой 
оказывают противовоспалительное действие, сопровождающееся увеличением экспрессии мРНК 
и белка kiss и гонадотропинрелизингом гормона в гипоталамусе, повышением уровня фолликуло-
стимулирующего гормона, ЛГ и тестостерона в сыворотке крови и улучшением качества спермы 
[12]. Эти данные согласуются и с нашими результатами, подтверждая, что компенсация снижен-
ной на фоне ВКД продукции тестостерона достигается за счет активации оси гипоталамус–ги-
пофиз–гонады в результате стимулов, которые дает физическая нагрузка. В [13] проведены экс-
перименты на крысах OLETF, генетически склонных к гиперфагии и ожирению. Эти животные 
подвергались принудительному бегу в течение 8 недель с высокой нагрузкой (60 мин со скоро-
стью 25 м/мин, 5 дней в неделю). В результате масса тела крыс в группе упражнений была значи-
тельно ниже, а уровень тестостерона в крови и яичках был значительно выше, чем в контрольной 
группе. Можно предположить, что при уменьшении массы депонированного жира стимулирую-
щий эффект физических упражнений усиливается, поскольку снижается уровень лептина и, со-
ответственно, его ингибирующее влияние на экспрессию кисспептина/GPR54 в гипоталамусе. 

Следующим важным вопросом является механизм развития гиперактивного поведения крыс 
в условиях комплексной коррекции ожирения, т. е. при переходе от высококалорийной к стан-
дартной диете в сочетании с физической нагрузкой. Наличие достоверной положительной кор-
реляционной связи между уровнем тестостерона и длительностью активного плавания крыс по-
зволяет предположить участие тестостерона в активации двигательной активности животных  
и/или антидепрессивном эффекте. Данные литературы свидетельствуют о том, что при депрес-
сивных расстройствах со сниженным либидо и низким уровнем тестостерона заместительная 
гормональная терапия андрогенами является столь же эффективной, как транспортеры обратно-
го захвата серотонина, причем показано, что тестостерон может модулировать серотонинэрги-
ческую передачу [14]. Антидепрессивный эффект тестостерона является положительным у паци-
ентов, страдающих гипогонадизмом. Известно, что низкий уровень тестостерона у мужчин, 
особенно его свободной фракции, связан с потерей энергии. В соответствии с этим орхидэктомия  
у грызунов приводит к снижению физической активности. Тем не менее, механизмы, с помощью 
которых тестостерон стимулирует физическую активность, остаются пока неясными. Показано, 
что свободная фракция тестостерона, как через андроген-рецепторы, так и косвенно через аро-
матизацию в эстрогены, стимулирует физическую активность у самцов мышей, воздействуя на 
центральные пути дофамина. «Центральная гипотеза» воздействия тестостерона была проверена 
как с применением агониста амфетамина, так и антагонистов дофаминовых рецепторов и нашла 
подтверждение в плане влияния на физическую активность путем активации дофаминэргиче-
ской системы мозга [15]. Эти представления в целом согласуются с нашими данными и объясня-
ют феномен гиперактивности у крыс самцов линии Вистар при переходе от ВКД к сбалансиро-
ванной диете в сочетании с бегом, когда отмечается максимально высокий уровень тестостерона. 
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Однако следует учитывать, что воздействие физических нагрузок на организм крайне много-
гранно и его нельзя свести к какому-то одному механизму. Современные исследования свиде-
тельствуют о том, что физические упражнения могут использоваться при лечении депрессии, 
деменции, болезни Паркинсона и др., поскольку модулируют сигнальные пути нейротрансмит-
теров ЦНС, таких как норадреналин, дофамин и серотонин, выделение опиоидов и эндорфинов, 
а также целого ряда нейротрофических факторов. Недавно было обнаружено, что сокращение 
мышц может индуцировать секрецию молекул, называемых миокинами и оказывающих благо-
творное воздействие на уровне всего тела. В наших экспериментах подтверждается положитель-
ное влияние умеренных физических упражнений на состояние репродуктивной системы при 
ожирении, причем это влияние превосходит действие сбалансированной диеты. Что касается де-
прессивного поведения, вызванного ожирением, то его нормализация достигалась только при 
переходе на стандартную диету, а физические упражнения усиливали этот эффект и вызывали  
у животных гиперактивное состояние.

В заключение следует отметить, что немедикаментозные способы коррекции ожирения с уче-
том метаболических последствий и развивающейся депрессивности требуют перехода на сба-
лансированную диету, тогда как нормализация репродуктивного статуса предусматривает под-
ключение умеренных физических нагрузок у самцов крыс линии Вистар. Существует тесная связь 
между развитием депрессивности и уровнем тестостерона при ожирении и его коррекции.

Выводы
1. Длительная высококалорийная диета (16 недель) вызывает у самцов крыс линии Вистар 

висцеральное ожирение, повышение содержания глюкозы, холестерина и триглицеридов, резкое 
снижение уровней тестостерона и эстрадиола в сыворотке крови, а также проявления депрессив-
ности в тесте Порсолта. 

2. Успешная коррекция ожирения, метаболических сдвигов и депрессивного поведения у крыс 
достигается при переходе на сбалансированную диету в период последних 8 недель эксперимента. 

3. Нормализация содержания тестостерона и эстрадиола на фоне повышения уровня лютеи-
низирующего гормона в сыворотке крови происходит на фоне продолжающейся высококалорий-
ной диеты (16 недель) с подключением физических упражнений в период последних 8 недель 
эксперимента.

4. Сочетанная коррекция ожирения, включающая переход на стандартную диету и физиче-
ские упражнения в период последних 8 недель эксперимента, приводит к резкому 2-кратному 
повышению уровня тестостерона по сравнению с контролем и гиперактивному фенотипу у сам-
цов крыс линии Вистар. 
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ОЦЕНКА И ВНУТРИРЕГИОНАЛЬНЫЕ РАЗЛИЧИЯ УЯЗВИМОСТИ ПОЧВ  
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К ЗАСУХАМ В УСЛОВИЯХ ПОТЕПЛЕНИЯ КЛИМАТА

(Представлено академиком В. Ф. Логиновым)

Аннотация. На основе наиболее полной, по сравнению с другими исследованиями этого вопроса, агрометеоро-
логической информации впервые представлена количественная оценка площадей уязвимых почв к засухам и состав-
лена серия карт, позволяющих выделить почвы сельскохозяйственных земель в зоне наиболее выраженного риска. 
Представлены результаты оценки уязвимости (предрасположенности или восприимчивости) почв сельскохозяй-
ственных земель региона Белорусского Полесья к засухам. Для определения степени ее проявления предлагается 
использовать такие почвенно-гидрологические константы влагообеспеченности почв, как предельно полевая влаго-
емкость (ППВ), влажность разрыва капилляров (ВРК) и динамику изменения их показателей в течение вегетацион-
ного периода (апрель–октябрь) за 30-летний период (1989–2018 гг.). С применением ГИС-технологий составлена се-
рия цифровых карт уязвимости почв аграрного землепользования к засухам на уровне региона, административных 
районов и отдельных сельскохозяйственных организаций. Выполнена группировка административных районов Бе-
лорусского Полесья по соотношению площадей сельскохозяйственных земель с разной степенью уязвимости почв  
к засухам для разработки территориально дифференцированных мероприятий по адаптации и смягчению их негатив-
ного влияния на агроэкосистемы. Полученные результаты исследований нашли практическое применение при раз-
работке мероприятий по смягчению негативного влияния почвенных засух на сельскохозяйственное производство.

Ключевые слова: влагообеспеченность, почвенная засуха, пространственная оценка, уязвимость почв, ГИС-тех-
нологии
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ASSESSMENT AND INTRA-REGIONAL DIFFERENCES IN THE SOIL VULNERABILITY 
OF THE AGRICULTURAL LANDS OF BELARUSIAN POLESYE TO DROUGHTS UNDER 

WARMING CLIMATE

(Communicated by Academician Vladimir F. Loginov)

Abstract. A quantitative assessment of the areas of vulnerable soils to droughts was presented for the first time 
and a series of maps was compiled to identify soils of agricultural lands in the zone of the most pronounced risk on the basis 
of the most complete agrometeorological information in comparison with other studies. The article presents the results 
of assessing the soil vulnerability (predisposition or susceptibility) of agricultural lands to droughts in the region of Belarusian 
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Polesye. To determine the degree of its manifestation, it is proposed to use such soil-hydrological constants of soil moisture 
availability as maximum field capacity moisture, rupture of capillary bonds and dynamics of change in their indicators 
during the growing season (April–October) over a 30-year period (1989–2018). The series of digital maps of the vulnerability 
of agricultural land use soils to droughts at the level of the region, administrative districts and individual agricultural organizations 
was compiled using the GIS technologies. The grouping of the administrative regions of Belarusian Polesye according 
to the ratio of agricultural land areas with varying degrees of soil vulnerability to droughts was carried out in order to develop 
territorially differentiated measures for adaptation and mitigation of their negative impact on agroecosystems. The obtained 
research results have found practical application in the development of measures to mitigate the negative impact of soil 
droughts on agricultural production. It is concluded that in the context of an increase in the number and duration of atmo-
spheric droughts in the region, the need to apply the results of assessing the vulnerability of soils to their adverse effects 
is mandatory when substantiating and applying measures to adapt agricultural activities to mitigate the negative effects 
of droughts.

Keywords: moisture availability, soil drought, spatial assessment, soil vulnerability, GIS technologies
For citation. Chervan А. N., Melnik V. I., Yatsukhno V. M. Assessment and intra-regional differences in the soil vulner-

ability of the agricultural lands of Belarussian Polesye to droughts under warming climate. Doklady Natsional’noi akade mii 
nauk Belarusi = Doklady of the National Academy of Sciences of Belarus, 2022, vol. 66, no. 4, pp. 444–453 (in Russian). 
https://doi.org/10.29235/1561-8323-2022-66-4-444-453

Введение. Наблюдаемое в последние несколько десятилетий на территории Беларуси измене-
ние климата, сопровождающееся ростом температур воздуха и увеличением продолжительно-
сти периода потепления, оказывает существенное влияние на наиболее погодозависимый сектор 
экономики – сельское хозяйство, в частности растениеводство [1]. Существенный экономиче-
ский ущерб сельскохозяйственному производству в Беларуси, обусловленный климатическими 
изменениями, наносят засухи, все чаще проявляющиеся и охватывающие значительную терри-
торию [2]. Наиболее остро данная проблема проявляется в регионе Белорусского Полесья, где 
произошедшие в 1992–1996 гг. серии засух, а также последующие в 1999, 2000, 2006, 2009, 2010, 
2012–2016, 2018, 2019, 2021 гг. засухи особенно негативно отразились на эффективности сельско-
хозяйственного производства. За период потепления повторяемость засух увеличилась почти 
вдвое по сравнению с предшествующим периодом в 50–70-е годы ХХ в. [3]. Так, повторяемость 
засух с площадью не менее 30 % территории административных областей республики составляет 
в Гомельской области 1 раз в 2 года, в Брестской – 1 раз в 2–3 года. За последний 75-летний период 
метеорологических наблюдений произошла трансформация частоты засух. Если в первой поло-
вине этого периода был характерен 4–5-летний цикл их колебаний, то в последние два десятиле-
тия он сменился на 2–3-летний [4]. Усиление в регионе потепления, вызванного климатическими 
изменениями, способствовало выделению здесь новой (четвертой) агроклиматической области, 
в состав которой вошла значительная часть территории Брестской и Гомельской административ-
ных областей республики [1]. В среднем в указанной агроклиматической области сумма темпе-
ратур выше 10 °С за период активной вегетации колеблется от 2607 °С в ее северной части до 
2740 °С – в южной. За этот период в новой агроклиматической области отмечены наименьшие 
значения гидротермического коэффициента увлажнения (ГТК) для территории Беларуси, кото-
рый изменяется от 0,9 до 1,3, а в период засух опускается и до более низких величин. В отдель-
ные годы (1992, 2002, 2010, 2013, 2015) значения ГТК по некоторым пунктам наблюдений в юж-
ных областях в августе не превышали 0,02–0,3, что характеризует условия увлажнения как сухие 
и очень сухие [3].

До настоящего времени за рубежом и в странах СНГ основное внимание уделялось изучению 
факторов, механизмов и закономерностей развития атмосферных (метеорологических) засух. 
Проявление же почвенной засухи во многом зависит от имеющихся влагозапасов в каждой поч-
венной разновидности, формирование и динамика водного режима которых зависит не только от 
климатических условий, но также определяется рельефом местности, гранулометрическим со-
ставом почв и содержанием в них гумуса, генетическими особенностями почвообразования  
и др. Почва в зависимости от ее водно-физических характеристик обладает свойством смягчения 
засух и вызываемых ими засушливых явлений. Выполнение подобной функции зависит от сте-
пени уязвимости почв к засухам, рассматриваемой как склонность и предрасположенность к этому 
неблагоприятному климатическому явлению и тем самым позволяет выявить степень их подвер-
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женности последствиям изменения климата1. Оценка уязвимости почв сельскохозяйственных зе-
мель к засухам является начальным и наиболее важным этапом научного обоснования и разра-
ботки организационно-территориальных и агротехнологических мер по адаптации аграрного 
землепользования к климатическим изменениям и смягчению их негативных последствий2.  
О важности и необходимости учета почвенного фактора в познании механизмов влияния клима-
тических изменений на агроэкосистемы, а также при разработке мер адаптационного и защитно-
го характера по смягчению их последствий свидетельствует недавно принятая ФАО ООН обнов-
ленная Всемирная хартия о почвах. В частности, в преамбуле хартии подчеркивается, что «ра-
циональное использование почв является одним из неотъемлемых элементов устойчивого сель-
ского хозяйства, а также представляет собой ценный инструмент регулирования климата и путь 
сохранения экосистемных услуг и биоразнообразия»3. Оценка уязвимости почв сельскохозяй-
ственных земель Белорусского Полесья в данном исследовании является важным методическим 
и инновационным шагом для принятия необходимых мер по адаптации к почвенным засухам  
в условиях современного изменения климата. В данной работе на основе наиболее полной, по 
сравнению с другими исследованиями этого вопроса, агрометеорологической информации впер-
вые представлена количественная оценка площадей уязвимых почв к засухам и составлена серия 
цифровых разномасштабных карт, позволяющих выделить почвы сельскохозяйственных земель 
в зоне наиболее выраженного риска. Полученные результаты исследований нашли практическое 
применение при разработке мероприятий по смягчению влияния почвенных засух на сельскохо-
зяйственное производство.

Материалы и методы исследования. Объектом выполненного исследования являлись по-
чвы сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья площадью свыше 2,9 млн га, представ-
ленные более чем 230 почвенными разновидностями, различающиеся по степени гидроморфиз-
ма, – от автоморфных до глееватых и глеевых, гранулометрическим составом почвообразующих 
пород – от рыхлых песчаных до суглинистых и осушенных торфяных почв, а также охватываю-
щие все распространенные на территории Беларуси генетические типы почвообразования [5].  
В качестве ключевых показателей для определения степени уязвимости почв к засухам предла-
гается использовать величины их влагозапасов, отражающие агрегированную оценку количе-
ства доступной влаги, обусловленной балансом осадков, почвенной влаги, испарения и различных 
видов водного стока. Условия гумидного климата, которые характерны для Беларуси, отличаются 
разновременным и частым чередованием засушливых и переувлажненных явлений, что и было 
использовано для оценки влагообеспеченности почв с применением их агрогидрологических 
констант [6–11].

Для оценки влагозапасов почв Белорусского Полесья анализировались подекадные результа-
ты запасов продуктивной влаги в слое 0–20 см на наблюдательных полевых участках 17 метео-
станций Брестской и Гомельской областей за вегетационные периоды (апрель–октябрь) в тече-
ние 1989–2018 гг. Проведение работ осуществлялось в соответствии с ТКП 17.10-09–2008 (02120) 
«Охрана окружающей среды и природопользование. Гидрометеорология. Правила организации 
агрометеорологических наблюдений и работ». Как известно, запасы продуктивной влаги в почве 
могут изменяться от избыточных (запасы влаги выше предельной полевой влагоемкости – ППВ) 
до полного отсутствия продуктивной влаги (влажность завядания – ВЗ). Верхним пределом оп-
тимального содержания влаги в почве принимается ППВ – влага, удерживаемая сорбционными 
и капиллярными силами, а нижним – интервал влаги, равный 0,6–0,8 ППВ4, что соответствует 
влажности разрыва капилляров (ВРК) [11; 12].

1 Drought impact and vulnerability assessment. A rapid review of practices and policy recommendations. – Bonn 
(Germany), 2019. – 65 p.

2 Drought resilience, adaptation and management policy framework: supporting technical guidelines. – Bonn (Germany), 
2019. – 48 p.; Drought risk assessment and management: a conceptual framework / European Commission. – Publications 
Office, 2018. – 66 p.; Climate change adaption in the agricultural sector in Europe. Luxemburg, 2019. – 110 p.

3 Revised World Soil Charter, FAO UN. – Rome, 2015. – 8 p.
4 Методические указания по аналитической оценке почвенно-гидрологических констант в эколого-мелиоратив-

ных целях. – Брест, 1996. – 31 с.
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Последняя категория влаги в почве отражает величину влажности, при которой подвешен-
ная влага в процессе испарения теряет склонность и перестает передвигаться к испаряющей по-
верхности и является нижним пределом доступной растениям влаги.

Таким образом, для параметризации влагообеспеченности почв выбран диапазон между ве-
личинами двух почвенно-гидрологических констант: ППВ и ВРК.

Наиболее информативным с точки зрения количественной оценки влагообеспеченности почв 
разного генезиса и гранулометрического состава является верхний слой почвы 0–20 см, как наи-
более активный, содержащий основную массу корней растений и запасов гумуса, а главное, как 
слой, в котором всегда можно определить ППВ, тогда как в слое 0–50 см в некоторых почвах 
(при близком уровне почвенно-грунтовых вод) она неотделима от полной влагоемкости. В каче-
стве меры (оценки) влагообеспеченности почвы определенного генезиса, гидроморфизма и гра-
нулометрического состава было принято число дней за год или за вегетационный период, в течение 
которых содержание влаги в слое 0–20 см превышает ППВ и ниже ВРК. Последняя агрогидроло-
гическая константа означает начальную степень повреждения сельскохозяйственных культур 
из-за засух и служит ключевым индикатором, определяющим степень уязвимости почв к рас-
сматриваемому климатическому явлению. Обобщение обширной базы данных влагозапасов 
почв за 30-летний период позволило количественно определить дифференциацию их состояния 
по данному критерию. Так, к наиболее уязвимым к засухам отнесены почвы с показателем ниже 
ВРК, находящиеся в течение вегетационного периода более 130 дней, 91–130 – сильноуязвимым, 
50–90 – среднеуязвимым, менее 50 дней – слабоуязвимым. Полученные данные были использо-
ваны при составлении электронного и бумажного вариантов карты степени уязвимости к засу-
хам почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья масштаба 1 : 200 000, а также по-
добных карт Калинковичского и Пинского административных районов (масштаб 1 : 50 000)  
и сельскохозяйственных организаций (масштаб 1 : 10 000). Учитывая, что в балансе влагообеспе-
ченности почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья заметную роль (40–60 %) 
играет величина латерального стока почвенно-грунтовых вод, было учтено их территориаль-
ное положение в составе определенной почвенной комбинации. Методика идентификации и кар-
тографирования последних базировалась на определении единства и близости групп поч-
венных таксонов разной степени гидроморфизма, литологических условий и размещения их  
в рельефе [13].

Результаты и их обсуждение. Отличительной особенностью климатических изменений на 
территории Белорусского Полесья за последние 30 лет является устойчивое повышение темпера-
туры воздуха, которое наиболее выражено в зимний (декабрь–февраль), весенний (март–апрель) 
и летний (июнь–август) сезоны. Как показали исследования, годовая температура воздуха в ре-
гионе за 1989–2018 гг. увеличилась на 1,3 °С по сравнению с климатической нормой (1961–1990 гг.) 
[14]. Это обусловило аномально ранние переходы температуры воздуха через 0 °С весной (в сред-
нем на 8–13 дней раньше многолетних сроков). Переходы температуры через 5 °С и 10 °С весной 
также происходили раньше многолетних дат (на 7–10 и 2–7 дней соответственно). Увеличились 
суммы температур воздуха выше 0; 5; 10 и 15 °С и продолжительность периодов с пороговыми 
значениями указанных температур. На большей части Белорусского Полесья число жарких и су-
хих дней за период активной вегетации (май–август) в среднем по региону увеличилось на 2,5 дня. 
Наблюдается тенденция увеличения количества сухих дней в сочетании с максимальной темпе-
ратурой воздуха +25 °С и выше, особенно в июле–августе, что является неблагоприятным фак то-
ром для условий произрастания ряда сельскохозяйственных культур, и в первую очередь, зерновых, 
картофеля, льна, трав второго укоса. Рост числа засух, засушливых явлений становится важней шей 
угрозой для растениеводческой отрасли Белорусского Полесья. Так, по данным Минсельхоз-
прода, в результате проявления засух за вегетационный период (май–июнь 2018 г.) в регионе по-
гибли посевы сельхозкультур на площади 141,0 тыс. га, повреждены – на 368,0 тыс. га. Негативное 
влияние засух на растениеводческую отрасль во многом обусловлено преобладанием в структуре 
сельскохозяйственных земель легких песчаных и рыхлых супесчаных (66,7 %) и осушенных 
торфяных, в том числе деградированных (12,5 %) почв [5].
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Оценка влагообеспеченности почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья вы-
полнена по иерархическому принципу с учетом таксономического уровня классификации поч-
венного покрова в порядке: тип – подтип – род – вид. Генетическая дифференциация почв Бела-
руси по степени гидроморфизма (автоморфные, временно избыточно увлажненные, глееватые  
и глеевые) способствовала определению межгруппового разграничения значений агрогидроло-
гических констант (ВРК и ППВ). Аллювиальные почвы в силу сложного водного режима, обу-
словленного паводковыми водами, а следовательно, соответствующим режимом водных объек-
тов, в анализе влагообеспеченности не участвовали, и составили группу слабоуязвимых почв  
к засухам.

Внутригрупповая дифференциация числа дней вегетационного периода (апрель–октябрь) 
с содержанием влаги в пахотном слое почвы ниже ВРК для определения степени уязвимости 
к засухам проводилась на основе гранулометрического состава почв по видам с учетом наличия 
водоупора в подпахотном горизонте оцениваемых таксонов. Наличие водоупора было определе-
но по содержанию физической глины в подпахотном горизонте почвы по отношению к грануло-
метрическому составу вышележащего горизонта. Кроме того, почвы в каждой группе были изна-
чально распределены в порядке утяжеления гранулометрического состава: от рыхлых песков до 
легких и средних суглинков.

Наличие водоупора в отдельных видах почв служило обоснованием изменения группы по 
степени уязвимости: наиболее уязвимых на сильноуязвимые в оглеенных внизу почвах, сильно-
уязвимых на среднеуязвимые во временно избыточно увлажненных почвах, среднеуязвимых на 
слабоуязвимые в подтипе глееватых почв. Отсутствие водоупора, напротив, обусловливало при-
надлежность рассматриваемых видов почв к группе более уязвимых к засухам. Так, рыхлосупес-
чаные и связнопесчаные временно избыточно увлажненные почвы, сменяющиеся рыхлыми пе-
сками с глубины менее 1,0 м, были отнесены к группе сильноуязвимых почв к засухам, что 
дополнительно подтверждается зафиксированным максимальным числом дней – 170 – с влажно-
стью почв в слое 0–20 см ниже ВРК.

На водоудерживающую способность почв, определяющую степень уязвимости их к засухам, 
существенное влияние оказывает дисперсность почв, которая детерминируется гранулометри-
ческим составом. Однако для более полного объяснения причин различного содержания влаги  
в одинаковых по гранулометрическому составу почвах требуются более длительные исследова-
ния, направленные на выделение зависимости между содержанием влаги в почвах и их коллоид-
но-дисперсных тел через установление эффективной удельной поверхности твердой фазы таких 
почв [15].

Полученные результаты группировки почв сельскохозяйственных земель региона по показа-
телям влагообеспеченности и их степени уязвимости к засухам отражены в таблице. Как следует 
из представленных данных, среднемноголетнее количество дней за вегетационный период с по-
казателями влаги ниже ВРК, в зависимости от генетико-морфологического строения и гидроло-
гических свойств почв региона, изменяется в широком диапазоне – от 24 до 152. Установлено, 
что общая площадь сельскохозяйственных земель с наиболее уязвимыми и сильноуязвимыми 
почвами к засухам составляет 393,2 тыс. га, или 13,6 % территории, среднеуязвимыми – 844,2 
тыс. га, или 29,1 %, слабоуязвимыми – 1164,7 тыс. га, или 40,1 %. Окончательная степень уязвимо-
сти почв сельскохозяйственных земель к засухам определялась по принадлежности к идентифи-
цированной по структуре почвенного покрова почвенной комбинации [13], границы которой 
определяют пространственное перераспределение запасов почвенной влаги в более крупных 
территориальных единицах и служат дополнительным критерием при оценке риска проявления 
почвенной засухи. Следует отметить, что почвенные комбинации типологически характеризуют 
геоморфологические, орографические и литологические условия почвообразования и земле-
пользования, что предопределяет условия влагообеспеченности почвенного покрова и внутри-
почвенного движения влаги.

Полученные данные свидетельствуют, что большая часть сельскохозяйственных земель Бе-
лорусского Полесья находится в зоне риска, обусловленного высокой вероятностью подвер- 
женности засухам. Составленная в рамках проведенного исследования карта территориально- 
го распространения почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья разной степени 
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Группировка почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья по степени уязвимости к засухам

Grouping of agricultural land soils of Belarusian Polesye in terms of their venerability to drought

Степень 
гидроморфизма  
Hydromorphism 

degree

Гранулометрический состав почв и особенности подстилания/сменяемости 
почвообразующих пород 

Granulometric composition of soils and features of bedding/changeability of native rocks

Среднемноголетнее количество 
дней вегетационного периода 

(апрель–октябрь) с содержанием 
влаги в слое 0–20 см почвы 
Long-term average number 

of days of the growing season 
(April–October) with a moisture 
content in the 0-20 cm soil layer

Группа 
Group

ниже ВРК выше ППВ

Дерново-подзолистые, дерновые и дерново-карбонатные автоморфные

Автоморф-
ные, 
оглееные 
внизу и на 
контакте  
с подсти-
лающей 
породой

Рыхло- и связнопесчаные, подстилаемые песками, реже  
на глубине 0,6–0,9 м более связными породами, иногда  
с их прослойками 152 45 1

Рыхло- и связнопесчаные, подстилаемые связными породами  
и гравийно-хрящеватые песчаные 144 46 1

Рыхлосупесчаные, переходящие в связносупесчаные, реже 
подстилаемые с глубины 0,8 м более связными породами 133 46 1

Рыхлосупесчаные, подстилаемые моренными песками и супесями 125 47 2
Рыхло-, реже связносупесчаные с прослойкой на глубине легкими 

и средними суглинками 117 48 2
Связно-, реже рыхлосупесчаные, сменяемые рыхлыми песками 103 49 2
Связносупесчаные, реже легкосуглинистые, иногда подстилаемые 

моренными суглинками 95 50 2
Легко- и среднесуглинистые, подстилаемые песками, реже 

моренными суглинками 87 50 3
Дерново-подзолистые и дерновые полугидроморфные

Временно 
избыточно 
увлажнен-
ные

Легкосуглинистые на пылеватых суглинках, подстилаемые 
рыхлыми песками, иногда связными породами 87 50 3

Рыхлосупесчаные и связнопесчаные, сменяющиеся рыхлыми 
песками 97 40 2

Связносупесчаные, подстилаемые песками, реже моренными 
суглинками 93 43 2

Связно- и рыхлосупесчаные, подстилаемые с глубины моренными 
супесями, реже суглинками 89 46 3

Рыхлосупесчаные и связнопесчаные, сменяющиеся связными 
песками или подстилаемые на глубине супесями 85 45 3

Дерново-подзолистые, дерновые и дерново-карбонатные заболоченные

Глееватые и 
глеевые

Рыхлосупесчаные, сменяющиеся рыхлыми песками, и рыхлопес-
чаные мощные, иногда подстилаемые связными породами 57 47 3

Связносупесчаные, сменяющиеся рыхлыми песками и рыхлопес-
чаные мощные, реже подстилаемые моренными суглинками 55 50 3

Рыхлосупесчаные и связнопесчаные, сменяющиеся рыхлыми 
песками, иногда с прослойкой суглинка, подстилаемые связны-
ми породами 52 40 3

Связно- и рыхлопесчаные, часто иллювиально-гумусные, иногда 
подстилаемые моренными суглинками 48 30 4

Связно- и рыхлосупесчаные, песчаные с близким стоянием уровня 
грунтовых вод 45 10 4

Легкосуглинистые и связносупесчаные, часто с намытым верхом, 
иногда подстилаемые рыхлыми песками 38 16 4

Легко- и среднесуглинистые, реже связносупесчаные, подстилаемые 
моренными суглинками 34 15 4

Торфяно-болотные переходные и низинные

Осушенные
Торфянисто- и торфяно-глеевые мало- и среднемощные 24 12 4
Деградированные сильноминерализованные торфяные 42 18 4
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уязвимости к засухам свидетельствует о выраженном внутрирегиональном различии их прояв-
ления (рис. 1).

С целью определения масштабов, интенсивности и вероятности возможного проявления поч-
венных засух на уровне аграрного землепользования административных районов Белорусского 
Полесья, определения первоочередных мер по их минимизации, а также предоставления префе-
ренций по предотвращению их негативного воздействия все 40 административных районов объ-
единены в три группы. В первую группу вошли 22 административных района, в которых более 
25 % площади сельскохозяйственных земель сложены почвами наиболее уязвимыми и сильно-
уязвимыми к засухам. К этой группе относятся в Брестской области – Брестский, Жабинковский, 
Пружанский, Ляховичский, Ивацевичский, Пинский районы; в Гомельской области – Лельчиц-
кий, Ельский, Наровлянский, Мозырский, Калинковичский, Речицкий, Лоевский, Добрушский, 
Гомельский, Буда-Кошелевский, Ветковский, Светлогорский, Жлобинский, Рогачевский, Кор-
мянский, Чечерский районы. Вторая группа включает 8 административных районов, где в поч-
венном покрове сельскохозяйственных земель до 40 % их площади занимают почвы, сильноуяз-
вимые к засухам, и менее 10 % – наиболее уязвимые. В указанную группу вошли Каменецкий, 
Барановичский, Столинский, Житковичский, Петриковский, Хойникский, Брагинский и Глус-
ский районы. В третью группу вошли 10 административных районов, где более 60 % сельскохо-
зяйственных земель составляют средне- и слабоуязвимые к засухам почвы (Малоритский, Ко-
бринский, Дрогичинский, Ивановский, Березовский, Ганцевичский, Лунинецкий, Солигорский, 
Любанский и Октябрьский районы).

Для научного обоснования и разработки практико-ориентированных мероприятий по адап-
тации системы земледелия к засухам и смягчению их негативных последствий необходимо бази-
роваться на данных по уязвимости почв сельскохозяйственных земель, полученных в результате 
крупномасштабного ее картографирования на уровне отдельных административных районов  
и конкретных сельскохозяйственных организаций. В качестве такого примера может служить 
составленная цифровая карта, иллюстрирующая территориальное распространение разной сте-
пени уязвимости почв сельскохозяйственных земель Пинского района Брестской области (рис. 2). 
Отличительной чертой сельскохозяйственного земельного фонда Пинского района является на-
личие осушенных земель в пахотных и улучшенных луговых землях, главным образом, торфяно- 
болотных почв разной мощности торфяной залежи. Это существенно отразилось на соотношении 
площадей почв по степени уязвимости к засухам. Так, из общей площади сельскохозяйственных 
земель района, составляющих 134,3 тыс. га, 57,5 % занимают слабоуязвимые почвы к засухам, 
как правило, слагающие сельскохозяйственные земли, которые были подвергнуты осушению  

Рис. 1. Карта уязвимости почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья к засухам
Fig. 1. Map of the soil vulnerability of agricultural lands of the Belarusian Polesye to droughts
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в 60–80-х годах ХХ в. В большинстве их водный режим регулируется в результате сохранения  
и функционирования осушительно-увлажнительных систем. Около 22 % сельскохозяйственных 
земель, площадью свыше 29 тыс. га сложены наиболее уязвимыми и сильноуязвимыми к засухам 
почвами. Они приурочены к невысоким водораздельным пространствам, где преобладают авто-
морфные и оглеенные внизу легкие песчаные и реже супесчаные почвы, подстилаемые рыхлыми 
и связными песками. Высокой степенью уязвимости отмечаются также деградированные торфя-
но-минеральные почвы, образовавшиеся после интенсивного их использования и сработки тор-
фяного слоя. Из общей площади органогенных (торфяно-болотных) почв, используемых в сель-
скохозяйственных целях (34,3 тыс. га), дегроторфяные почвы занимают 13,4 тыс. га, на которых 
заметно возросла вероятность проявления засух [16]. Непромывной водный режим указанных 
почв объясняется заметным снижением уровня почвенно-грунтовых вод, обусловливающего 
разрыв капиллярной каймы на глубине ниже пахотного горизонта, что приводит к быстрому его 
иссушению во время проявления атмосферных засух.

Рис. 2. Карта уязвимости почв сельскохозяйственных земель к засухам Пинского района Брестской области
Fig. 2. Map of soil vulnerability of agricultural lands to droughts in the Pinsk district of Brest region

Заключение. В данной работе на основе наиболее полной, по сравнению с другими исследо-
ваниями этого вопроса, агрометеорологической информации впервые представлена количе-
ственная оценка площадей уязвимых почв к засухам и составлена серия цифровых разномас-
штабных карт, позволяющих выделить почвы сельскохозяйственных земель в зоне наиболее 
выраженного риска. В условиях изменения климата и роста повторяемости почвенных засух по-
лученные оценки уязвимости почв сельскохозяйственных земель Белорусского Полесья к засу-
хам являются основой для принятия необходимых мер по адаптации к почвенным засухам. Ин-
тенсивность негативного воздействия засух на продуктивность сельскохозяйственных культур  
и размеры экономического ущерба во многом определяются степенью уязвимости культивируе-
мых почв к засухам, обусловленной многолетней внутрисезонной и территориальной изменчи-
востью влагозапасов в них. В качестве показателя для дифференциации почв сельскохозяйствен-
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ных земель по степени их устойчивости к засухам использована почвенно-гидрологическая 
константа – влажность разрыва капилляров и продолжительность дней вегетационного периода 
(апрель–май), в которых она отмечена. Так, к наиболее уязвимым к засухам отнесены почвы, ко-
торые с показателем ниже ВРК находятся более 130 дней, к сильноуязвимым – 91–130, среднеуяз-
вимым – 50–90, слабоуязвимым – менее 50 дней. Установлено, что общая площадь наиболее  
и сильноуязвимых почв сельскохозяйственных земель к засухам составляет 393,2 тыс. га, или 
30,8 %, среднеуязвимых – 844,2 тыс. га, или 29,2 %, для которых необходимы первоочередные 
меры по адаптации систем земледелия к проявлению засух. Впервые составлена серия цифро-
вых разномасштабных карт уязвимости почв сельскохозяйственных земель на уровне региона 
Белорусского Полесья (масштаб 1 : 20 000), ключевых административных районов (масштаб 
1 : 50 000), отдельных сельскохозяйственных организаций (масштаб 1 : 10 000). Установлено, что 
в 22 из 40 административных районов Белорусского Полесья почвы сельскохозяйственных зе-
мель находятся в зоне выраженного риска, обусловленного высокой вероятностью подверженно-
сти засухам и проявления на них засушливых явлений. Полученные результаты исследований 
нашли практическое применение при разработке мероприятий по смягчению влияния почвен-
ных засух на сельскохозяйственное производство.
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Аннотация. Графитоподобный нитрид углерода (g-C3N4) синтезировали путем пиролиза тиокарбамида с после-
дующей полимеризацией его продуктов при 500 °С. После измельчения синтезированного материала из него были 
приготовлены водные суспензии с концентрацией частиц 100–300 мкг/мл. Антибактериальная активность синтези-
рованного материала в условиях облучения содержащей его суспензии излучением видимого диапазона светодиод-
ного источника в течение 60–120 мин подтверждена на примере Escherichia coli, Staphylococcus aureus и Pseudomonas 
aeruginosa.
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Abstract. Graphitic carbon nitride (g-C3N4) was synthesized by pyrolysis of thiocarbamide and a subsequent polymerization 
of its products at 500 °С. After grinding the synthesized material, aqueous suspensions with the concentrations of the particles 
of 100–300 μg/ml were prepared from it. The antibacterial activity of the material under irradiation with the LED’s visible 
light for 60–120 min was confirmed for Escherichia coli, Staphylococcus aureus, and Pseudomonas aeruginosa.
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Введение. Графитоподобный нитрид углерода (g-C3N4) привлекает внимание исследователей 
сочетанием выраженных фотокаталитических и фотолюминесцентных свойств, перспективных 
для практического применения [1–4]. Сегодня конкурирующие с ним фотокаталитически 
активные материалы, такие как диоксид титана и оксид цинка, в наноструктурированном виде 
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широко применяются для фоторазложения органических загрязнителей воды и воздуха в усло-
виях активации УФ-излучением ближнего диапазона (300–400 нм), что связано с достаточно 
большой шириной запрещенной зоны в этих полупроводниковых оксидах. Известно, что они 
демонстрируют и антибактериальную активность в отношении различных патогенных микро-
организмов через повреждение их мембран свободными радикалами, образующимися за счет 
взаимодействия фотогенерированных носителей заряда в материале c ионами и молекулами жид-
кой или газовой среды на границе раздела фаз.

Слоистая структура объемного g-C3N4 сходна с графитом, а его отдельные монослои по своей 
структуре близки к графену. В связи с этим можно ожидать схожего механизма воздействия 
g-C3N4 на патогенные микроорганизмы, когда антибактериальный эффект достигается как за 
счет физического, так и химического взаимодействия [5–8]. Непосредственный контакт нано-
частиц или отдельных монослоев g-C3N4 с мембраной микроорганизма, как и в случае графена, 
должен приводить к механическому повреждению последней и инактивации вследствие утечки 
внутриклеточного матрикса. Кроме того, окислительный стресс может повреждать ДНК и вы-
зывать митохондриальную дисфункцию, что приводит к ингибированию размножения и роста 
бактерий [9; 10]. Однако такого рода антибактериальные свойства g-C3N4 остаются неизученными. 
В связи с этим целью нашей работы явилось исследование антибактериальной активности g-C3N4 
в отношении кишечной палочки, золотистого стафилококка и синегнойной палочки.

Материалы и методы исследования. Графитоподобный нитрид углерода синтезировали 
путем пиролитического разложения прекурсора – тиокарбамида, с последующей полимеризацией 
продуктов разложения в загерметизированном тигле при 500 °С в течение 30 мин, как детально 
описано в [11]. Исследование полученного материала методами рентгеновской дифракции и инфра-
красной спектроскопии с преобразованием Фурье подтверждает формирование g-C3N4 [11]. 
Морфологию полученного материала изучали с помощью растровой электронной микроскопии. 
Механически измельченный в ступке синтезированный материал смешивали с дистиллированной 
водой для получения суспензий с концентрациями частиц 25, 50, 100 и 300 мкг/мл. Эти суспензии 
использовали для оценки антибактериальной активности g-C3N4 в отношении тест-культур 
кишечной палочки Escherichia coli (E. coli), золотистого стафилококка Staphylococcus aureus 
(S. aureus) и синегнойной палочки Pseudomonas aeruginosa (P. aeruginosa). Выбранные штаммы 
микроорганизмов являются репрезентативными представителями различных групп микро орга-
низмов, отличающихся друг от друга по строению клеточной стенки и защитным механизмам. 
Все исходные тест-штаммы микроорганизмов обладали типичными морфологическими, куль-
туральными и физиолого-биохимическими признаками, а также хорошими ростовыми свойствами.

Модельные эксперименты по оценке антибактериального эффекта проводили модифици ро-
ванным суспензионным методом1 [12]. Для этого суспензии из микроорганизмов в физиоло гическом 
растворе, предварительно выращенных в питательной среде на основе агара, разливали по 3 мл  
в стерильные чашки Петри диаметром 40 мм. Затем в часть из них добавляли по 300 мкл водной 
суспензии с g-C3N4, а в другую часть, выполняющую роль контрольных образцов, добав ляли 300 мкл 
дистиллированной воды. Чашки Петри помещали на платформу перемешивающего устройства Loip 
LS 220 и устанавливали режим перемешивания 330 об/мин. Перемешивание исследуемых и конт-
роль ных суспензий осуществляли как под действием излучения видимого диапазона светодиодной 
лампы EL-PL10PW мощностью 10 Вт (цветовая температура 4000 К), так и без него.

Из суспензий микроорганизмов и частиц g-C3N4 при времени экспозиции, равном 0, 30, 60, 90 
и 120 мин отбирали 100 мкл жидкости и делали высев поверхностным методом на плотную 
питательную среду. Также отбирали дополнительные 100 мкл жидкости и готовили 2 после-
довательных десятикратных разведения в 900 мкл физиологического раствора и высевали на 
поверхность среды. Посевы инкубировали при температуре 36 ± 1 °С в течение 48 ч. После 
инкубирования оценивали сформированные колонии и проводили подсчет колоний, имеющих 
типичные морфологические признаки [13]. Результаты учитывали по количеству сформи рован-
ных колоний микроорганизмов с последующим пересчетом колониеобразующих единиц на 1 мл 
(КОЕ/мл).

1 Инструкция по методам проверки и оценки антимикробной активности дезинфицирующих и антисептических 
средств: утв. гл. госуд. сан. врачом Респ. Беларусь 22.12.2003 (№ 11-20-204-2003). – Минск, 2003. – 41 с.
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Результаты и их обсуждение. Морфология синтезированного материала до измельчения по-
казана на рисунке. Термическая обработка тиокарбамида при 500 °С приводит к образованию 
спеченного материала, состоящего из произвольно ориентированных пластинок g-C3N4 толщи-
ной от 100 до 300 нм, с пустотами сравнимого размера. Механическое измельчение приводит  
к расслоению материала до отдельных пластинок и мелких частиц из них, сохраняющих неодно-
родную структуру. Учитывая слоистую структуру g-C3N4, можно также ожидать отслоения тон-
ких двумерных листков, особенно в жидкой среде после диспергирования.

Морфология g-C3N4, синтезированного при 500 °С, при различном увеличении

Morphology of the g-C3N4 synthesized at 500 °С, with different magnification

Оценку антимикробной эффективности водных суспензий g-C3N4 проводили по величине 
коэффициента ингибирования роста тест-культур микроорганизмов, который рассчитывали по 
формуле

 

0

0
100,xA AI

A
−

=

где I – показатель ингибирования; А0 – исходная микробная нагрузка; Аx – микробная нагрузка 
после экспозиции x минут в водной суспензии g-C3N4.

Были введены следующие критерии: 
100 % ≥ I > 90 % – выраженное антимикробное действие; 
89 % ≥ I > 50 % – среднее антимикробное действие; 
49 % ≥ I > 30 % – незначительное антимикробное действие; 
I ≤ 30 % – отсутствие антимикробного действия.
Результаты оценки антимикробного действия g-C3N4 при активации излучением представле-

ны в таблице.
Как видно из данных, приведенных в таблице, концентрации частиц 25–50 мкг/мл, а также 

время обработки 30 мин оказались неэффективны для инактивации бактерий – только для 
штамма S. aureus отмечался незначительный антимикробный эффект, максимальное значение 
коэффициента I составляло 33,7 %. В ряду концентраций антимикробный эффект в отношении 
данного микроорганизма был установлен для суспензий g-C3N4 в концентрации 100 мкг/мл при 
времени экспозиции 60 мин и более при концентрации частиц 300 мкг/мл. В случае P. aeruginosa 
при данных условиях экспозиции отмечалось как среднее, так и выраженное антимикробное 
действие, значение коэффициента I колебалось от 45,2 до 95,0 %. Наименьшей восприимчивостью 
к антимикробному воздействию характеризовался грамотрицательный штамм E. coli ATCC 11229 – 
экспозиция с частицами концентрацией 300 мкг/мл в течение 120 мин приводила к гибели 62,5 % 
микробных клеток, незначительное антимикробное действие отмечалось только после 60 мин 
воздействия в максимальной концентрации.

Предложенная клеточная скрининговая тест-модель и критерии оценки антимикробной ак-
тивности по интегральному показателю I позволили дать количественную и достоверную оценку 
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использованных частиц, что в дальнейшем обеспечит отбор наиболее эффективных продуктов 
нанотехнологий [14].

Заключение. Показано, что водные суспензии на основе механически измельченного графи-
топодобного нитрида углерода в диапазоне концентраций частиц 100–300 мкг/мл, полученного 
путем пиролитического разложения тиокарбамида с последующей полимеризацией его продук-
тов при 500 °С, приводят к снижению концентрации выживших бактерий при экспонировании 
излучением видимого диапазона в течение 60–120 мин. Снижение количества КОЕ носит нели-
нейный характер и может объясняться комбинированным воздействием частиц g-C3N4 на микро-
организмы. Наибольшую активность продемонстрировали суспензии с концентрацией частиц 
300 мкг/мл. Устойчивость E. coli к воздействию частиц оказалась выше, чем у S. aureus и P. aeru-
ginosa. Полученные результаты позволяют рекомендовать порошки графитоподобного нитрида 
углерода как опытные образцы для дальнейших углубленных исследований их антибактериаль-
ных свойств с целью оценки безопасности для здоровья человека при практическом использова-
нии в системах фотокаталитической очистки воды и воздуха от патогенных и условно-патоген-
ных бактерий.
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НАУЧНОЕ ОБОСНОВАНИЕ ПРОГРАММЫ РАЗВЕДЕНИЯ  
КРАСНОГО МОЛОЧНОГО СКОТА В РЕСПУБЛИКЕ БЕЛАРУСЬ

Аннотация. В странах с развитым молочным скотоводством в настоящее время рассматривается вопрос о воз-
растающей роли разведения и селекции скота красных молочных пород в производстве высококачественного моло-
ка-сырья. Разработанная на основе полученных данных программа целенаправленной селекционной работы с крас-
ными молочными породами определяет основные направления создания отечественной породы красного молочного 
скота как для чистопородного разведения, так и получения кроссированных животных, сочетающих высокую мо-
лочную продуктивность, хорошие воспроизводительные качества, продуктивное долголетие, а также высокие каче-
ственные показатели молока. Создание отечественной породы этого скота с генотипом по бета-казеину А2А2 позво-
лит получать молоко, имеющее существенные отличительные свойства, используемое как антиаллергенное, более 
легко усвояемое в организме людьми пожилого возраста и максимально пригодное для детского питания. Экономи-
ческий эффект от использования животных красной молочной породы обеспечивается за счет производства молока  
с содержанием жира не менее 4,0 % и белка не менее 3,4 %. Животные красных молочных пород характеризовались 
более низким содержанием соматических клеток в молоке (200 тыс/мл). Доля тяжелых отелов у них составляет ниже 
на 16 % по сравнению с чистопородными коровами голштинской породы. Непроизводительное выбытие первотелок 
из стада сократится на не менее чем 8,5 %. 
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Введение. Среди пород молочного направления продуктивности первое место практически 
во всех странах мира занимает голштинская порода. Генетический потенциал молочной продук-
тивности этой породы превышает 10 тыс. кг молока за 305 дней лактации. Наряду с высокой мо-
лочной продуктивностью эта порода характеризуется крупным размером туловища и угловатостью 
форм экстерьера. Все эти показатели имеют отрицательную корреляцию с воспроизводительны-
ми качествами, здоровьем и продуктивным долголетием скота. Попытки селекции по указан-
ным признакам не увенчались ожидаемым успехом по причине их низкой наследуемости, а так-
же их отрицательной связи с признаками молочной продуктивности.

Использование геномной селекции в странах с развитым молочным скотоводством за по-
следние 10 лет значительно ускорило ежегодное увеличение среднего инбридинга маточного по-
головья главным образом потому, что интервал между поколениями сократился вдвое. Например, 
средний коэффициент инбридинга для маточного поголовья США, родившегося в начале 2019 г., 
вырос до 8,02 %. Особенно опасное ускорение принял инбридинг в последние 4 года: +0,35 % 
ежегодно. Такая ситуация с родственным разведением в молочном скотоводстве может приво-
дить к гибели эмбрионов на ранних стадиях развития, низкой устойчивости к заболеваниям  
и увеличению непроизводительного выбытия скота из стада [1].

В странах с развитым молочным скотоводством в настоящее время рассматривается вопрос  
о возрастающей роли разведения и селекции скота красных молочных пород в производстве вы-
сококачественного молока-сырья. Это обусловлено тем, что в племенной работе с популяциями 
скота красных молочных пород наряду с молочной продуктивностью особое внимание всегда 
уделялось содержанию белка в молоке, показателям воспроизводства, здоровья и продуктивно-
му долголетию [2].

В Беларуси целенаправленная племенная работа с отечественной популяцией красного скота 
проводилась со второй половины XIX в. по двум главным направлениям: внутрипородное разве-
дение и прилитие крови родственных пород (ангельнская, красная датская, красная польская  
и др.). В 1911 г. в Гродненской губернии была издана первая племенная книга красного белорус-
ского скота, запись в которую проводилась на ежегодных выводках лучших животных. 

С целью улучшения работы по разведению красного белорусского скота в ряде уездов Грод-
ненской и Минской губерний в 1913–1914 гг. были созданы контрольные союзы, которые через 
контроль-ассистентов вели учет использования быков-производителей, контролировали удой  
и кормление коров, мечение, выращивание и развитие телят.

В 20–30-е годы ХХ в. красный белорусский скот разводился на всей территории современной 
Беларуси, а в западных и центральных районах его численность составляла 36–48 % от общего 
поголовья молочного скота [3]. 

Центром племенной работы по совершенствованию красного белорусского скота в западных 
областях Беларуси была Свислочская опытная станция, организованная в 1927 г., а в послевоен-
ный период (с 1947 г.) вновь организованная Василишковская опытная станция животноводства. 
В 1954 г. средняя продуктивность коров (n = 55) этого стада составила 3680 кг молока жирностью 
4,0 %. Молочная продуктивность лучших коров достигла 5–5,2 тыс. кг молока жирностью 4,8–
5,1 % за 305 дней лактации.

В 1960 г. в Беларуси в результате многолетней селекционной работы в колхозах, совхозах  
и хозяйствах колхозников создана и официально утверждена качественно новая породная груп-
па красного белорусского скота молочного направления, поголовье которой превысило 30 тыс.  
В лучших хозяйствах годовые удои коров достигали 3,7–4,0 тыс. кг молока жирностью 4,0 %  
и более, средняя живая масса коров составляла 500–550 кг [4]. 

К середине 1970-х годов в мире произошло резкое уменьшение численности локальных  
пород с.-х. животных, обладающих целым рядом ценных хозяйственно полезных качеств, но  
не отличающихся высокой продуктивностью. Исчезло около 30 пород крупного рогатого скота.  
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В этот же период начался процесс резкого сокращения и породной группы красного белорусско-
го скота, которая наряду с другими 12 аборигенными породами стран бывшего СССР оказалась 
на грани исчезновения. 

В начале 2000-х годов на государственном уровне было принято решение о сохранении гено-
фонда и создании стада красного белорусского скота на базе УСП «Новый Двор-Агро» Свис-
лочского р-на Гродненской обл. [5]. 

В настоящее время научными сотрудниками РУП «НПЦ НАН Беларуси по животноводству» 
разработана система заказных спариваний быков красного белорусского скота и родственных 
ему групп. Изучена генеалогическая структура маточного поголовья красного белорусского ско-
та, представленная потомками выдающихся быков-производителей импортной селекции, кото-
рые аккумулировали в себе лучшие качества скота следующих красных молочных пород: дат-
ской, англерской, айширской, шведской и норвежской. 

В результате проведенной научно-исследовательской работы в 2020 г. сформирована популя-
ция красного белорусского скота в количестве 260 голов, в том числе 106 коров со средними по-
казателями продуктивности за 305 дней наивысшей лактации: удой – 6236 кг с содержанием 
жира 4,29 %, белка – 3,52 % [6]. По состоянию на январь 2022 г. средняя продуктивность данной 
популяции за 305 дней последней законченной лактации составила: удой – 7011 кг с содержани-
ем жира 4,36 %, белка – 3,46 %.

Молоко от коров красного белорусского скота более ценное по белковомолочности и каче-
ству белка, количеству кальция, что способствует большему выходу сыра за счет повышенной 
концентрации каппа-казеина с аллелями АВ, ВВ, а повышенное содержание лактозы улучшает 
вкусовые качества продукции. Установлено, что для производства 1 кг сыра из молока коров 
красного белорусского скота необходимо 7,5 кг молока, коров черно-пестрой породы – 9,0 кг. По-
этому для сыроделия рекомендуется разведение коров красных и красно-пестрых пород, даю-
щих молоко с содержанием белка 3,2–3,5 % и выше, а также большим диаметром и массой казе-
иновых мицелл, и количеством кальция – 123–135 мг% и более, для сравнения: содержание белка 
в молоке черно-пестрого скота составляет 3,03–3,35 %, количество кальция – 117 мг%. Химиче-
ский состав молочного жира коров красных пород отличается более высоким содержанием олеи-
новой и полиненасыщенных жирных кислот в молочном жире, что повышает его биологическую 
ценность и позволяет получать масло более высокого качества [7; 8]. 

Цель работы – разработка научно обоснованной программы разведения молочного скота 
красной породы, адаптированной к промышленной технологии производства молока в Респу-
блике Беларусь.

Материалы и методы исследований. Объектом исследований были чистопородные бы-
ки-производители и коровы-первотелки голштинской, красных молочных пород в ГП «Жодино-
АгроПлемЭлита» Смолевичского р-на Минской обл. Данное сельскохозяйственное предприятие 
является базовым племенным хозяйством по разведению скота молочных пород. Ежегодно в рас-
чете на 1 корову за год здесь заготавливается 50–60 ц к. е., доля концентратов в годовом рационе 
составляет 28–36 %. Условия выращивания и ветеринарного ухода за изучаемым поголовьем со-
ответствуют действующим в Республике Беларусь регламентам производства молока и говядины.

Для обоснования системы разведения молочного скота, адаптированной к промышленной 
технологии, изучен опыт работы в этом направлении в странах с развитым молочным скотовод-
ством. Для выполнения этой части работы использована информация научно-теоретических  
и научно-практических сайтов: The American Dairy Science Association®, Journal of Dairy Science® 
(JDS), Geno Global LTD, Nordic Cattle Genetic Evaluation © 2019, Big Bear Genetics LTD и др.

При изучении генеалогической структуры молочного скота черно-пестрой и красных молоч-
ных пород учитывали его принадлежность к определенной отцовской генеалогической линии. 
При разработке планов индивидуального закрепления использовался как внутрилинейный под-
бор, так и подбор кросс линий. 

Племенная ценность быков красных молочных пород изучена на основании официальной 
ежеквартальной информации, опубликованной на сайтах системы Интербул: VIKINGGENETICS 
и GENO GLOBAL.
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Количество надоенного молока определялось путем проведения контрольного доения под-
опытных коров путем измерения разовых объемов молока на весах с пределом взвешивания 20 кг  
и с погрешностью взвешивания не более 0,2 кг, измерения молокомером или учета приборами 
типа «Милкоскоп» индивидуально от каждой коровы не реже одного раза в месяц за полный 
день лактации. В день контроля применены такие же методы доения и режимы работы, как  
и в другие дни. Первый контрольный удой проведен не ранее 6 и не позднее 60 дней после отела 
или аборта животного. Первым днем контрольного периода (начала лактации) считается второй 
день после отела коровы, последним днем контрольного периода (последний день лактации) счи-
тается первый день одноразового доения при запуске.

Количество молока в день контроля определяли суммированием разовых удоев. При измере-
нии удоев объемным способом в литрах (молокомером) переводили его в килограммы путем 
умножения количества литров на коэффициент 1,03 (средняя плотность молока). 

Качественные показатели сборного молока коров разных пород проводили в аккредитован-
ной производственно-испытательной лаборатории Института мясо-молочной промышленности 
НПЦ НАН Беларуси по продовольствию.

Качественные показатели молока контрольных доек проведены в аккредитованной молочной 
лаборатории РУСП «Минское племпредприятие» на оборудовании датской компании FOSS Ana-
litical и голландской Delta Instrumental.

Оценка животных разных генотипов по продуктивным, воспроизводительным качествам 
осуществлялась в соответствии с «Зоотехническими правилами о порядке определения продук-
тивности племенных животных, племенных стад, оценки фенотипических и генотипических 
признаков племенных животных», утвержденными постановлением Министерства сельского 
хозяйства и продовольствия Республики Беларусь от 3 сентября 2013 г. № 44 [9].

Биометрическая обработка цифрового материала, полученного в экспериментальных иссле-
дованиях, проводилась по методике П. Ф. Рокицкого [10] с использованием ЭВМ.

Результаты и их обсуждение. В целях исключения вероятности наличия наследственных 
аномалий у животных, планируемых для формирования чистопородного стада красного молоч-
ного скота и используемых для получения помесей, проведена оценка носительства генов в мо-
лочном скотоводстве в скандинавских странах (табл. 1). Установлено носительство 13 рецессив-
ных генов у красных молочных пород и 5 общих для всех пород молочного скота.

Т а б л и ц а 1. Носительство наследственных аномалий у красных пород молочного скота
T a b l e 1. Carriage of hereditary anomalies in red breeds of dairy cattle

Генетическая аномалия
Genetic anomaly

Аллель наследственных аномалий
Allele of hereditary anomalies

отсутствует
not available

один
one

два
two

Спинальная демиелинизация SDF SDC SDS
Триметиламинурия FMF FMC FMS
Синдром Уивера WEF WEC WES
Спинальная мышечная атрофия SMF SMC SMS
Врожденный множественный артрогрипоз A2F A2C (A2S)
PIRM (AH1) PIF PIC (PIS)
Айрширский гаплотип 2 (AH2) AH2F AH2C (AH2S)
Гаплотипы автосомы 12 B12F B12C (B12S)
Гаплотипы автосомы 23 B23F B23C (B23S)
Дефект хвоста сперматозоида (TSD) TSDF TSDC TSDS
Хондродисплазия рецессивная B4F B4C B4S

На основании анализа данных о количестве аллелей наследственных аномалий определены 
дополнительные требования к документам, удостоверяющим происхождение быков-производи-
телей, от которых получена используемая в экспериментах сперма, предписывающие обязатель-
ное наличие в генетическом паспорте ДНК-маркеров или групп крови животного и предков. 
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С учетом планируемого создания племенного «Нуклеуса» по разведению высокоценных жи-
вотных красных молочных пород к потенциальным быкам-производителям также сформулиро-
ваны следующие требования: комплексный индекс племенной ценности GLPI не ниже 2850 еди-
ниц значения соответственно; GTPI не ниже 2150 единиц значения соответственно; GRZG  
не ниже 120 единиц значения соответственно; GNM не ниже 20 единиц значения соответствен-
но; HGI не ниже 1000 единиц значения соответственно; GNTM не ниже 110 единиц значения со-
ответственно в пересчете на индексы Республики Беларусь.

Удой матери определен на уровне не менее 10000 кг молока жирностью 3,6 % и выше, содер-
жанием белка 3,1 % и выше (либо в пересчете по выходу жира, белка, кг), или геномная оценка  
с индексом не ниже 120 единиц. Содержание протеина в молоке дочерей и матери должно быть 
указано в Crude Protein (True Protein +0,19 %). 

Проведен анализ показателей молочной продуктивности коров красных молочных пород, 
разводимых в разных странах мира (табл. 2).

Т а б л и ц а 2. Показатели молочной продуктивности коров красных молочных пород

T a b l e 2. Indicators of milk productivity of red dairy cows

Порода
Breed

Учетные дни
Accounting days

Удой, кг
Milk yield, kg

Жир, %
Fat, %

Белок, %
Protein, %

Красная датская 365 9621 4,34 3,62
Айширская 305 8730 4,31 3,49
Норвежская красная 305 7486 4,25 3,42
Красная шведская 365 9153 4,36 3,62
Красная эстонская 305 8776 4,01 3,41

Данные табл. 2 свидетельствуют, что коровы изученных красных молочных пород отлича-
ются высокими показателями удоя, содержания жира и белка и могут быть использованы в си-
стеме разведения молочного скота. 

По результатам оценки племенной ценности быков-производителей объединенной популя-
ции красного скандинавского скота VikingRed в 2020 г. для использования в Республике Бела-
русь предварительно отобрано 11 производителей с наиболее сбалансированной оценкой по  
90 показателям, основными из которых являются: продуктивность, воспроизводство, экстерьер 
и здоровье (табл. 3).

Т а б л и ц а 3. Комплексная оценка быков-производителей объединенной популяции  
красного скандинавского скота

T a b l e 3. Comprehensive assessment of bulls-producers of the combined population of red Scandinavian cattle

Бык-производитель
Stud bull

Значение 
комплексного индекса 

NTM
The value of the 

complex NTM index

Отец быка-производителя
The father of the sire Особенности 

замороженной спермы
Features of frozen spermКличка и номер

Nickname and number
Дата рождения

Date of Birth
Кличка и номер  

Nickname and number
Дата рождения 

Date of Birth

VR Thiago 37535 01.10.2013 35 VR Tuomi 46003 28.09.2010 Разделенная по полу
VR Violin 99891 30.10.2017 29 VR Viljar 47674 15.01.2016 Разделенная по полу
VR Usva 48089 02.05.2018 30 VR Utu 47730 16.04.2016 Разделенная по полу
VR Vilperi 48035 10.12.2017 30 VR Viljar 47674 15.01.2016 Разделенная по полу
VR Vimo 38094 12.12.2017 30 VR Viljar 47674 15.01.2016 Разделенная по полу
VR Vario 48180 16.07.2018 31 VR Viljar 47674 15.01.2016 –
VR Farnam 38142 29.06.2018 29 VR Filur 37887 17.03.2016 Разделенная по полу
VR Azer 38091 27.12.2017 28 VR Abraham 37850 28.12.2015 –
VR Futari 47607 19.09.2015 26 VR Faabeli 46980 04.06.2013 –
VR Hello 48128 01.07.2018 24 VR Hashtag 47818 04.09.2016 Разделенная по полу
VR Vigil P 38100 22.02.2018 22 VR Viktor 37888 30.03.2016 Разделенная по полу



 Доклады Национальной академии наук Беларуси. 2022. Т. 66, № 4. С. 460–472 465

Генерационный интервал между отцами и сыновьями по отобранным быкам производите-
лям объединенной популяции красного скандинавского скота VikingRed составил 2,13 года, по 
быкам норвежской селекции – 4,1 года. Такие различия в генерационном интервале объясняются 
большим количеством в Норвегии быков-производителей, оцененных классическим методом по 
качеству потомства в отличие от объединенной популяции красного скандинавского скота 
VikingRed, где широко применяется ускоренный метод геномной оценки племенной ценности. 

Использование опыта ускоренной оценки племенной ценности быков-производителей в объ-
единенной популяции красного скандинавского скота VikingRed и самих животных указанного 
происхождения позволит ускорить получение отечественной племенной продукции, сочетаю-
щей в себе ценные генотипы по воспроизводительным качествам, здоровью, продолжительности 
хозяйственного использования и темпераменту с носительством желательных аллелей каппа-ка-
зеина и бета-казеина молока и комолости.

Для дальнейшего разведения завезенных нетелей красных молочных пород в ГП «Жодино-
АгроПлемЭлита» все поголовье было распределено на 3 генеалогические группы (табл. 4).

Т а б л и ц а 4. Характеристика быков красных молочных пород, закрепленных за маточным поголовьем  
в ГП «ЖодиноАгроПлемЭлита»

T a b l e 4. Characteristics of bulls of red dairy breeds assigned to the breeding stock in the State Enterprise 
“ZhodinoAgroPlemElita”

Кличка и номер 
быка-производителя

Name and number of the sire

Продуктивность матери по наивысшей лактации
Maternal productivity by highest lactation Индекс племенной ценности NTM

Breeding value index NTM
Генеалогическая группа

Genealogical groupудой, кг
milk yield, kg

жир, %
fat, %

белок, %
protein, %

Fanof P 38050 11166 4,19 3,73 32 А
Filur 37887 13583 4,80 3,64 25 А
Usva 48089 – – – 30 А
Wild 38049 9735 4,49 3,90 31 В
Hans 38169 – – – 28 В
Vario 48180 – – – 31 С
Vilperi 48035 7387 5,1 4,0 30 С

Для осеменения коров данных генеалогических групп подобраны семь быков-производите-
лей VikingRed. Схема закрепления быков-производителей за чистопородным маточным поголо-
вьем представлена в табл. 5.

Т а б л и ц а 5. Схема закрепления быков-производителей за чистопородным маточным поголовьем VikingRed

T a b l e 5. Scheme of securing breeding bulls for pure-bred breeding stock VikingRed

Генеалогический комплекс
Genealogical complex

Кличка и номер родоначальника 
родственных групп

Name and number of the ancestor  
of related groups

Количество коров
Number of cows

Кличка и номер закрепленных
быков-производителей

Name and number of assigned sires

А
Facet 36324 25 Usva 48089/750965

Fanof P 38050/750962
Filur 37887/750963

Mainio 36455 7
Foske 92483 38

В

Brolin 91804 26
Hans 38169/750966
Wild 38049/750965

Haslev 36558 60
Leroy 92912 52
Haltia 46691 6

С

I Elvebakken 3633 1

Vario 48180/750961
Vilperi 48035/75 0960

Lento 19120 3
R Alfa 37780 2
Sorby 1716 5
Stensio 93319 41
N.Ynnä 33066 34
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Для осеменения маточного поголовья генеалогического комплекса А подобраны три произ-
водителя: 

VR Usva 48089/750965 (продуктивность матери: удой 9857 кг молока с содержанием жира 
4,8 % и белка 3,8 %. Племенная ценность производителя составляет: по выходу молочного жира 
119 %, молочного белка 113 %, эффективность конверсии корма 114 %, легкости отела по отцу 
107 %, продолжительности хозяйственного использования 109 %. Генотип по β-казеину А2А2  
и каппа-казеину АА. Бык используется для получения спермы, разделенной по полу);

Fanof P 38050/750962 (продуктивность матери: удой 11166 кг молока с содержанием жира 4,12 % 
и белка 3,73 %. Племенная ценность производителя составляет: по выходу молочного жира 109 %, 
молочного белка 114 %, эффективности конверсии корма 107 %, легкости отела по отцу 110 %, 
продолжительности хозяйственного использования 117 %. Генотип по β-казеину А2А2, кап-
па-казеину АВ); 

Filur 37887/750963 (продуктивность матери: удой 13583 кг молока с содержанием жира 4,8 % 
и белка 3,64 %. Племенная ценность производителя составляет: по выходу молочного жира 125 %, 
молочного белка 112 %, легкости отела по отцу 106 %, продолжительности хозяйственного ис-
пользования 112 %, выживаемости молодняка 111 %. Генотип производителя по β-казеину А2А2, 
каппа-казеину ВВ).

В генеалогическом комплексе В использованы быки:
Hans 38169/750966 (продуктивность матери: 71415 кг молока с содержанием жира 4,73 %  

и белка 3,65 %. Племенная ценность производителя составляет: по выходу молочного жира 118 %, 
молочного белка 108 %, продолжительности хозяйственного использования 116 % и стрессо- 
устойчивости 107 %. Генотип быка по β-казеину А2А2, каппа-казеину АА);

Wild 38049/750965 (продуктивность матери: удой 9735 кг молока с содержанием жира 4,49 % 
и белка 3,9 %. Согласно данным геномной оценки производитель является улучшателем по вы-
ходу молочного жира, молочного белка, легкости отела по отцу, продолжительности хозяйствен-
ного использования и скорости молокоотдачи. Генотип быка по β-казеину А2А2, каппа-казеину АВ).

Для осеменения маточного поголовья генеалогического комплекса С подобраны два произво-
дителя: 

Vario 48180/750961 (матерью быка является племенная первотелка Vanha-Uotilan Nätti 
FI000011902402-9, у которой при геномной оценке индекс племенной ценности NTM составил  
24 единицы. Согласно данным геномной оценки производитель является улучшателем по выходу 
молочного жира, молочного белка, легкости отела по матери, продолжительности хозяйственного 
использования и скорости молокоотдачи. Генотип быка по β-казеину А2А2, каппа-казеину АВ);

Vilperi 48035/750960 (продуктивность матери: удой 7387 кг молока с содержанием жира 5,1 % 
и белка 4,0 %. Согласно данным геномной оценки производитель является улучшателем по вы-
ходу молочного жира, молочного белка, легкости отела по матери и продолжительности хозяй-
ственного использования. Генотип быка по β-казеину А2А2, каппа-казеину АВ. Производитель 
подходит для укрепления общего здоровья и копыт, приспособленности к роботизированному 
доению, повышению воспроизводительных качеств и для экологического молочного скотоводства). 

Таким образом, все отобранные производители характеризуются высокой племенной ценно-
стью по основным хозяйственно полезным признакам, пригодны для ускоренного создания стад 
маточного поголовья и являются свободными от генетических мутаций, характерных для крас-
ного молочного скота. 

Проведен анализ показателей молочной продуктивности 289 голов импортных первотелок 
красных молочных пород и 312 голов чистопородных сверстниц голштинской породы отечествен-
ной селекции за первые 305 дней лактации. Отелы подопытных животных проходили в пе риод  
с 18 мая по 1 декабря 2020 г. (рис. 1).

Установлено, максимальный раздой завезенных из Дании первотелок был достигнут на вто-
ром месяце лактации и составил 697 кг, первотелок голштинской породы отечественной селек-
ции – также на втором месяце лактации и составил 819 кг молока. Первотелки красных молочных 
пород несколько уступают по уровню удоев сверстницам голштинской породы, но характеризу-
ются большей устойчивостью лактации. Всего за 305 дней первой лактации от первотелок красных 
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молочных пород получено 6496 кг молока, что на 955 кг меньше, чем от их сверстниц голштин-
ской породы. Первотелки красных молочных пород характеризовались большим показателем ин-
декса постоянства лактации (93 %) по сравнению со сверстницами голштинской породы (90 %).

По содержанию жира в молоке импортные первотелки превосходили своих сверстниц. Раз-
ница между животными разных генотипов на протяжении всей лактации составила 0,37–0,75 % 
в пользу красных молочных первотелок (рис. 2). 

Рис. 2. Содержание жира по месяцам лактации у коров-первотелок различных генотипов

Fig. 2. Fat content by months of lactation in first-calf cows of various genotypes

На рис. 3 приведена динамика показателей удоя за 305 дней лактации коров-первотелок раз-
личных генотипов в переводе на базисную норму массовой доли жира.

В переводе на базисную жирность за 305 дней лактации удой на корову-первотелку голштин-
ской породы составил 8103 кг молока, или на 157 кг выше, чем у красных сверстниц. Следует 
отметить, что при переводе на базисную жирность удой коров-первотелок красного скота увели-
чился на 1450 кг, а сверстниц голштинской породы на 652 кг. 

Содержание белка в молоке у коров обоих генотипов в первые 2 месяца было на одном уров-
не. Начиная с 3 месяца лактации, превосходство красных первотелок по содержанию белка  
в молоке над голштинскими увеличилось с 0,08 до 0,6 % к концу лактации (рис. 4).

По выходу молочного жира и белка лучшими показателями в период с 1 по 8 месяцы лакта-
ции характеризуются первотелки голштинской породы, что связано с более высокими их удоя-
ми. В конце лактации лучшие показатели по выходу молочного жира и белка имели первотелки 
красных молочных пород.

 
Рис. 1. Динамика показателей удоя за 305 дней лактации коров-первотелок различных генотипов

Fig. 1. Dynamics of milk yield indicators for 305 days of lactation of first-calf cows of various gene types
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Изучены физико-химические показатели молока первотелок красных молочных и голштин-
ской пород. Исследования проведены в аккредитованной лаборатории Института мясо-молочной 
промышленности в разрезе трех сезонов 2021 г. Результаты исследований представлены в табл. 6.

Анализ полученных результатов показывает, что по основным качественным показателям 
молоко-сырье коров красных молочных пород превосходило аналогичный показатель голштин-
ской породы во все три сезона: по массовой доле жира на 0,8–1,0 %, содержанию сухих веществ – 
1,2–1,6 %, белка – 0,38–0,54 %, казеина – 0,40–0,59 %. Молоко-сырье животных двух исследуе-
мых генотипов по термоустойчивости и сычужно-бродильной пробе соответствовало требова- 
ниям 1 группы и 1 класса соответственно.

Проведен анализ молока, полученного от исследуемого поголовья первотелок красных мо-
лочных и голштинской пород на его соответствие требованиям государственного стандарта СТБ 
1598–2006 «Молоко коровье. Требования при закупках».

Установлено, что от коров-первотелок красных молочных пород за лактацию получено 94 % 
молока сорта «экстра», от их сверстниц голштинской породы 78 % соответственно (табл. 7). Все-
го за первую лактацию от коров-первотелок красных молочных пород получено 97 % продук-
ции, соответствующей требованиям СТБ 1598–2006, что на 11 % больше, чем от их сверстниц. 

На основе полученных данных разработана программа целенаправленной селекционной ра-
боты с красными молочными породами, целью которой является создание отечественной крас-
ной молочной породы как для чистопородного разведения, так и получения кроссированных  
животных, сочетающих высокую молочную продуктивность с высокими качественными пока-
зателями молока.

 
Рис. 3. Динамика показателей удоя за 305 дней лактации коров-первотелок различных генотипов  

в переводе на базисную норму массовой доли жира

Fig. 3. Dynamics of milk yield indicators for 305 days of lactation of first-calf cows of various genotypes  
in translation to the basic norm of the mass fraction of fat

Рис. 4. Содержание белка по месяцам лактации у коров-первотелок различных генотипов

Fig. 4. Protein content by months of lactation in first-calf cows of various genotypes
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Согласно плану мероприятий по реализации программы определены сельскохозяйственные 
организации по разведению красных молочных пород: ГП «ЖодиноАгроПлемЭлита» Смоле-
вичского р-на; УСП «Новый Двор-Агро» Свислочского р-на; РПУП «Устье НАН Беларуси» Ор-
шанского р-на.

После реализации инновационного проекта «Строительство инновационного роботизиро-
ванного племенного комплекса на 1000 коров в РУП «Шипяны-АСК» Смолевичского района» 
еще 1000 племенных коров красных молочных пород будут содержаться в этой сельскохозяй-
ственной организации.

В настоящее время в республике насчитывается 1325 голов маточного поголовья красных 
пород, в том числе УСП «Новый Двор Агро» Свислочского р-на 358 голов, ГП «ЖодиноАгро-
ПлемЭлита» Смолевичского р-на – 462 головы, РПУП «Устье» Оршанского р-на – 505 голов 
(ожидается 1800 голов). С 2022 г. будет проводиться селекционная работа с 2100 головами молоч-
ного скота красных пород. В последующие годы численность маточного поголовья прогнозиру-
ется около 4–5 тыс. голов, для которых требуется 12–15 тыс. доз спермы ежегодно. Для получе-
ния такого количества спермопродукции с учетом двухгодичного запаса требуется 5–6 бычков. 
Для их получения в соответствии с принятой методикой требуется 500 быкопроизводящих ко-
ров, осеменяемых 10–15 геномно оцененными быками, от которых на первом этапе будет ото-
брано 60 бычков. В последующем после геномной оценки их останется 5–6 голов, которые будут 
ежегодно поставляться для дальнейшего выращивания на республиканский элевер в Оршанском 
р-не. При положительной оценке их по секционируемым признакам бычки в дальнейшем по  
2 головы будут поступать на Минское, Витебское и Гродненское госплемпредприятия.

Схема этапов программы разведения красного молочного скота представлена на рис. 5.

Т а б л и ц а 6. Физико-химические показатели молока-сырья первотелок красных молочных  
и голштинской пород

T a b l e 6. Physico-chemical parameters of raw milk of the first heifers of red dairy and Holstein breeds

Показатель
Index

15.01.2021 15.04.2021 15.07.2021

красные породы
red rocks

голштинская 
порода

Holstein breed

красные породы
red rocks

голштинская 
порода

Holstein breed

красные  
породы

red rocks

голштинская 
порода

Holstein breed

Массовая доля, %:
жира 4,3 3,5 4,4 3,3 3,8 2,8
сухих веществ 13,7 12,5 13,8 12,2 13,0 11,6
белка 3,82 3,44 4,30 3,76 4,13 3,71
казеина 3,10 2,70 3,54 2,95 3,32 2,89
сывороточных белков 0,54 ± 0,10 0,57 ± 0,10 0,62 ± 0,11 0,68 ± 0,12 0,43 0,35
лактозы 3,73 4,02 4,41 4,49 4,98 4,59
небелкового азота 0,024 ± 0,003 0,022 ± 0,003 0,025 ± 0,003 0,024 ± 0,003 0,051 0,069
истинного белка 3,67 3,30 4,14 3,61 3,80 3,27

Кислотность, °Т 17,71 17,71 17,91 17,21 16,60 17,20
Плотность, кг/м3 1030,5 ± 0,5 1030,2 ± 0,5 1030,5 ± 0,5 1030,2 ± 0,5 1031,4 1030,3
Массовая доля мочевины, мг% 16,66 17,85 25,44 ± 0,4 11,81 ± 0,4 30,57 ± 0,4 23,69 ± 0,4
Термоустойчивость по алкогольной 
пробе, группа I I I I I I

Сычужно-бродильная проба, класс I I I I I I

Т а б л и ц а 7. Сортность произведенного молока коров-первотелок различных генотипов
T a b l e 7. The grade of the produced milk of first-calf cows of various genotypes

Сорт молока
Milk grade

Голштинская порода
Holstein breed

Красные молочные породы
Red dairy breeds

тонн
tons % тонн

tons %

Экстра 1427 78 1588 94
Высший 93 5 27 2
Первый 53 3 18 1
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Рис. 5. Схема этапов программы разведения красного молочного скота

Fig. 5. Diagram of the stages of the red dairy cattle breeding program

Реализация программы позволит решить следующие задачи:
создать и определить племенные сельскохозяйственные организации по разведению красно-

го молочного скота;
сформировать генеалогическую структуру популяции;
увеличить поголовье коров красного молочного скота к 2025 г. до 3500–4000 голов;
в племенных стадах с высоким генетическим потенциалом продуктивности выделить быко-

производящее стадо около 500 голов;
ежегодно отбирать около 50–60 бычков для геномного анализа;
использовать бычков с геномным индексом не менее 120 единиц;
использовать сперму быков с высоким индексом племенной ценности для получения кросси-

рованных животных в некоторой части товарных хозяйств для улучшения хозяйственно полез-
ных признаков получаемого скота и улучшения качества молочной продукции;

создание популяции молочного скота красных пород с генотипом по β-казеину А2А2 для 
получения молока, имеющего значительные отличительные свойства и используемого как анти-
аллергенное;

в ближайшей перспективе создание белорусской породы красного скота молочного направ-
ления продуктивности. 

Создание отечественной породы этого скота с генотипом по β-казеину А2А2 позволит полу-
чать молоко, имеющее существенные отличительные свойства, используемое как антиаллерген-
ное, более легко усвояемое в организме людьми пожилого возраста и максимально пригодное 
для детского питания.

Более высокий уровень содержания каппа-казеина у этих животных с аллелями АВ и ВВ 
способствует большому выходу сыра, а повышенное содержание лактозы улучшает вкусовые 
качества продукции. Расчеты показывают, что для производства 1 кг сыра из молока от коров 
красных молочных пород необходимо 7,5 кг молока, а от коров голштинской породы 9,0 кг. 

Заключение. На протяжении первой лактации коровы красных молочных пород превосхо-
дили своих сверстниц голштинской породы по содержанию жира в молоке на 0,37–0,75 %, содер-
жанию белка – на 0,08–0,60 %. От коров-первотелок красных молочных пород за лактацию по-
лучено 94 % молока сорта «Экстра», от их сверстниц голштинской породы – 78 %. 

Разработанная на основе полученных данных программа целенаправленной селекционной 
работы с красными молочными породами определяет основные направления создания отече-
ственной породы красного молочного скота как для чистопородного разведения, так и получе-
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ния кроссированных животных, сочетающих высокую молочную продуктивность, хорошие вос-
производительные качества, продуктивное долголетие, а также высокие качественные показа- 
тели молока.

Экономический эффект от использования животных будет обеспечиваться за счет производ-
ства молока с содержанием жира не менее 4,0 % и белка не менее 3,4 %. Животные красных мо-
лочных пород будут характеризоваться более низким содержанием соматических клеток в молоке 
(200 тыс/мл). Доля тяжелых отелов у них составит ниже на 16 % по сравнению с чистопородны-
ми коровами голштинской породы. Непроизводительное выбытие первотелок из стада сократит-
ся на не менее чем 8,5 %. 
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