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АННОТАЦИЯ

Исследованы экологические,  морфологические и физиолого-биохимические особенности представителей 
рода Galium (Rubiaceae). Объекты исследования –  гибрид (нотовид) Galium × affrenum (Klokov) Ostapko 
(=нотовид) и его  родительские виды G. ruthenicum Willd. и G. octonarium (Klokov) Pobed. s. l. G. × affrenum 
габитуально  ближе к G. ruthenicum,  отличаясь от последнего  бледно-лимонными цветками. С помощью 
метода искусственных нейронных сетей показано,  что  по  физиолого-биохимическим признакам нотовид 
ближе расположен к родительскому виду G. octonarium. Листовая биомасса G. × affrenum отличается по-
вышенным содержанием и большей изменчивостью концентрации фотосинтетических пигментов и показа-
телей липидного  метаболизма,  что  может являться залогом его  большей устойчивости и жизнестойкости.

Ключевые слова: Galium × affrenum, G. ruthenicum, G. octonarium,  антиоксиданты,  липиды,  нотовид,  
фотосинтетические пигменты.

плане род Galium среди сем. Rubiaceae – один 
из сложных родов,  поскольку часто  объ-
единяет виды,  принадлежащие к различ-
ным группам,  сходным по  своим признакам. 
В то  же время многие его  виды являются по-
лиморфными,  но  часто  молодыми и слабо  
дифференцированными географически [Цве-
лев,  2005]. С другой стороны,  многие древние 
виды этого  рода с разобщенными ареалами 
представляются чрезвычайно  стабильными 
морфологически и не образующими подвидов 
[Победимова,  1958]. В роде Galium часто  на-
блюдается гибридизация как между близко-

ВВЕДЕНИЕ

Galium L. –  многовидовой род семей-
ства Rubiaceae Juss. –  насчитывает более 600 
многолетних и однолетних видов [Robbre-
cht, 1988; Ehrendorfer et al., 2014; Son, Chang, 
2019]. Его  виды главным образом распростра-
нены в умеренных областях Северного  полу-
шария,  а в тропиках приурочены к горным 
и высокогорным районам. Центрами видово-
го  разнообразия являются Западная Евро-
па,  Юго-Западная Азия и Средиземноморье,  
где произрастает множество  эндемичных ви-
дов [Son,  Chang,  2019]. В систематическом 
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родственными,  так и далекими видами [Кло-
ков,  1961;  Остапко,  2005,  2020;  Abdel-Khalik 
et al.,  2008;  Элькорди,  Шанцер,  2015]. Напри-
мер,  в Волго-Уральском регионе широко  рас-
пространенными видами являются Galium oc-
tonarium (Klokov) Pobed. s. l. и G. ruthenicum 
Willd. [Плаксина,  2001]. G. ruthenicum пред-
почитает степи и степные каменистые скло-
ны,  в то  время как G. octonarium населяет 
каменистые степи,  меловые и известняко-
вые обнажения,  степные холмы и равнины. 
Происходящий от их гибридизации нотовид 
G. × affrenum (Klokov) Ostapko произрастает 
на степных каменистых склонах и меловых 
обнажениях [Остапко,  2005].

Традиционно  в систематике рода Galium 
используют морфологические признаки веге-
тативных и генеративных органов,  такие как 
число  листьев в мутовке,  особенности их опу-
шения,  число  жилок на листьях,  тип соцве-
тия,  форма,  окраска венчика,  форма плода 
и др. При этом значимость признаков для ви-
дов рода Galium не всегда равнозначна [Бал-
де,  2012;  Элькорди,  Шанцер,  2015;  Пинжени-
на,  2019;  Остапко,  2020]. Гибридизация может 
привести к непредсказуемым изменениям ге-
нома и,  как следствие,  к изменению морфо-
логии,  физиологического  состояния и адапта-
ционной способности новых видов [Hammer, 
1984; Rieseberg, Carney, 1998]. Исследования 
особенностей структуры и метаболизма гибри-
дов растений (= нотовидов) может быть одним 
из подходов для уточнения родственных свя-
зей видов и оценки жизнестойкости вида.

Наиболее полную информацию об адапта-
ционной способности видов можно  получить 
из анализа их функциональных признаков,  
особенно  параметров листьев. Например,  кон-
центрация и состав пигментов характеризу-
ют фотосинтетическую функцию и ее адап-
тацию к различным условиям окружающей 
среды [Ivanova et al., 2018]. Многочисленными 
примерами показано,  что  содержание и ка-
чественный состав пигментов определяются 
как условиями окружающей среды [Esteban et 
al., 2015;  Иванов и др.,  2020],  так и видовыми 
особенностями [Дымова,  Головко,  2019]. Пиг-
менты интегрированы в мембраны хлоропла-
стов и связаны с белками реакционных цен-
тров и светособирающих комплексов (ССК) 
фотосистем. Ремоделирование состава липи-
дов и их жирных кислот (ЖК) обеспечива-

ет динамические и структурные свойства мем-
бран и играет важную роль в приспособлении 
растений к различным условиям окружаю-
щей среды [Kobayashi, 2016; Liu et al., 2019]. 
По  составу и содержанию липидов оценива-
ется степень проницаемости клеточных мем-
бран,  уровень окислительно-восстановитель-
ного  потенциала [Labudda, 2013; Rozentsvet 
et al.,  2017]. Не менее важным показателем 
функционального  состояния растений явля-
ется про-/антиоксидантный статус. Аэробный 
характер  обмена веществ у растений сопря-
жен с образованием активных форм кисло-
рода (АФК) [Foyer, Noctor, 2003; Asada, 2006; 
Lambers, Oliveira, 2019]. В условиях абиоти-
ческого  или биотического  стресса образо-
вание АФК в клетках растений превышает 
возможности их нейтрализации и индуци-
рует процессы окисления,  способные нане-
сти значительный ущерб мембранам,  ДНК 
и белкам. Растения снабжены пулом низко-
молекулярных вторичных метаболитов [Bo- 
louri-Moghaddam et al., 2010; Bose et al., 2014] 
и ферментов,  которые противодействуют ро-
сту внутриклеточной генерации АФК [De- 
midchik,  2015]. Однако  об исследованиях ука-
занных параметров у нотовидов в сравнении 
с родительскими видами известно  мало.

Цель работы состоит в выявлении особен-
ностей структуры и функций листьев нотови-
да Galium × affrenum в сравнении с родитель-
скими видами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Полевые исследования проводились в ию- 
не 2020–2022 гг. на территории нацио-
нальных парков “Хвалынский” (Саратов-
ская обл.,  гора Беленькая,  52°48′57′′ с. ш.,  
48°01′52′′ в. д.) и “Сенгилеевские горы” (Улья-
новская обл.,  урочище “Шиловская лесостепь” 
54°03′17′′ с. ш.,  48°66′39′′ в. д.),  далее биотоп-1 
и биотоп-2.

Растения рода Galium биотопа-1 –  G. oc-
tonarium,  G. ruthenicum и происходящий 
от их гибридизации нотовид G. × affrenum –  
произрастали на меловых обнажениях в ду-
бянско-тимьяновой петрофитной несомкну-
той группировке (Thymus dubjanskyi Klokov 
et Des.-Shost) с участием Crambe litwinowii  
K. Gross,  Festuca wolgensis P.  A. Smirn. Фи-
тоценотический состав биотопа-2,  где произ-
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растали исследуемые виды,  представлен 
разнотравно-тырсово-береговокострецовой ас-
социацией (Bromopsis riparia + Stipa capil-
lata + Herbae stepposae) корневищных петро-
фитных степей с участием Festuca wolgensis 
P. A. Smirn.,  Polygala sibirica L.

Морфометрические показатели опреде-
ляли на 10–15 растениях одного  вида. Далее 
со  средней части растений отбирали зрелые 
листья и после измерения линейных параме-
тров формировали общую биомассу,  из кото-
рой отбирали три параллельные пробы для 
каждого  вида анализа и хранили в жидком 
азоте при температуре –196 °C. Часть био-
массы свежесобранных листьев использова-
ли для определения оводненности тканей по-
сле их высушивания при температуре 60 °C 
до  постоянного  веса. Содержание сухого  ве-
щества оценивали как отношение сухой и сы-
рой массы и выражали в процентах от сырой 
массы. Содержание воды рассчитывали в мил-
лиграммах на грамм сухой массы.

Содержание пигментов определяли спек-
трофотометрически в ацетоновом экстрак-
те (90 %) на УФ-спектрофотометре ПЭ-3000 
(Россия) при λ –  662,  645 и 470 нм. Расчет 
концентрации хлорофиллов (Хл) а,  b и ка-
ротиноидов (Кар) проводили в соответствии 
с рекомендациями [Lichtenthaler, 1987]. Долю 
хлорофиллов ССК рассчитывали по  формуле 
[(1,2 Хл b + Хл b) /  Σ(Хл a + Хл b)].

Количество  водорастворимых (ВБ) и мем-
бранно-связанных белков (МБ) оценивали 
по  методу [Lowry et al., 1951] на спектрофо-
тометре “ПЭ-3000 УФ” (“ПромЭкоЛаб”,  Рос-
сия) при λ = 750 нм.

Содержание свободного  пролина определя-
ли с помощью кислого  нингидринового  реак-
тива по  методу [Bates et al., 1973],  результа-
ты рассчитывали на 1 г сухой массы.

Интенсивность перекисного  окисления ли-
пидов (ПОЛ) в листьях растений оценива-
ли по  накоплению малонового  диальдегида 
(МДА) и его  реакции с тиобарбитуровой кис-
лотой [Uchiyama, Mihara, 1978].

Липиды экстрагировали смесью хлорофор-
ма и метанола (1:2) с одновременным меха-
ническим разрушением тканей [Кейтс,  1975]. 
Разделение липидов осуществляли методом 
тонкослойной хроматографии. Количество  
мембранных фосфолипидов,  гликолипидов 
и стеринов (СТ) определяли денситометри-

ческим методом,  используя программу Ден-
скан-04 (Россия). Хроматограммы анализиро-
вали в режиме параболической аппроксимации 
по  градуировочным зависимостям,  используя 
фосфатидилхолин (ФХ),  моногалактозилдиа-
цилглицерин (МГДГ) и кампестерин в каче-
стве стандартов.

Метанолиз жирных кислот (ЖК) осущест-
вляли кипячением в 5%-м растворе HCl в ме-
таноле. Полученные эфиры анализировали 
на хроматографе “Хроматэк Кристалл 5000.1” 
(Россия) в изотермическом режиме с исполь-
зованием капиллярной колонки длиной 105 м 
и диаметром 0,25 мм RESTEK (США). Темпе-
ратура колонки –  180 °С,  испарителя и де-
тектора –  260 °С,  скорость тока газа-носите-
ля (гелий) –  2 мл/мин.

Анализ каждого  компонента проводили 
трижды в каждой параллельной пробе. На ри-
сунках и таблицах результаты представле-
ны в виде средних значений параметра и их 
стандартных ошибок. Сравнение количествен-
ных признаков данных проводилось двухфак-
торным дисперсионным анализом (Two-way  
ANOVA) с последующим использованием кри-
терия Тьюки для сравнения средних зна-
чений. С помощью метода моделирования 
на основе использования нейронных сетей 
установлены различия/сходства между вида-
ми растений. Расчеты выполняли,  используя 
программы Statistica 10.0 for Windows, Micro-
soft Excel 2003, Past 3 и Statgraphics Centu-
rion XVI.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфометрические показатели родитель-
ских видов G. оctonarium и G. ruthenicum, 
а также нотовида G. × affrenum,  собранные 
в различных географических районах,  пред-
ставлены на рис. 1. В растениях обнаруже-
на широкая вариативность морфологических 
признаков. Растения нотовида имеют при-
мерно  такую же высоту растений (рис. 1,  а),  
но  отличаются от родительских видов мень-
шим числом листьев на стебле (рис. 1,  б) и 
меньшим числом соцветий (рис. 1,  в),  особен-
но  в сравнении с видом G. оctonarium, что  
соответствует литературным данным [Остап-
ко,  2005;  Цвелев,  2005]. Линейные размеры 
листьев нотовида также отличаются от ро-
дительских видов. Листья нотовида более 
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широкие,  но  меньше в длине и с меньшей 
толщиной листовой пластины (рис. 1,  д–е).

Листья трех видов битопа-1 практически 
не отличались по  содержанию сухой биомас-
сы друг от друга,  тогда как в листьях био-
топа-2 содержание сухого  вещества снижа-
лось в ряду G. octonarium > G. ruthenicum >  
> G. × affrenum (рис. 2,  а). Содержание воды 
в листьях варьировало  от 5,5 до  21,0 г на 1 г 
сухой массы растений в зависимости от вида 
и условий произрастания. Особенно  большое 
количество  воды отмечено  в листьях нотови-
да в биотопе-2 (рис. 2,  б). Уровень ПОЛ,  изме-
ренный по  содержанию МДА,  у G. × affrenum 
в биотопе-1 был на 10 %  ниже,  чем у G. oc-
tonarium и G. ruthenicum (рис. 2,  в). Растения 
биотопа-2 G. ruthenicum и G. × affrenum отли-
чались повышенным уровнем ПОЛ по  сравне-
нию с растениями биотопа-1,  что  свидетель-
ствует о  большем уровне процессов окисления. 
В биотопе-2 данный показатель у нотовида 
занял промежуточное положение между ро-
дительскими видами. Содержание аминокис-
лоты пролина,  выполняющего  осмопротектор-
ную и антиоксидантные функции,  не зависело  
от условий произрастания исследованных 
растений. В частности,  концентрация проли-
на в листьях G. ruthenicum была вдвое выше 
по  сравнению с нотовидом и вторым роди-
тельским видом (рис. 2,  г). В то  же время кон-

центрация пролина в листьях нотовида соот-
ветствовала средним значениям,  полученным 
для родительских видов в двух биотопах.

Существенные различия между растени-
ями разных биотопов выявлены в содержа-
нии ВБ и МБ. Так,  в листьях растений био-
топа-2 количественное содержание белков 
было  в 2–4 раза больше,  чем в листьях рас-
тений биотопа-1 (рис. 2,  д,  е). По  данным по-
казателям нотовид также занимает проме-
жуточное положение между родительскими  
видами.

Концентрация хлорофилла,  активно  уча-
ствующего  в фотосинтезе,  у растений трех 
видов биотопа-2 была в 1,5–3 раза выше,  чем 
в растениях биотопа-1 (табл. 1). При этом если 
сумма пигментов у растений биотопа-1 снижа-
лась в ряду G. octonarium > G. ruthenicum > 
> G. × affrenum,  то  в растениях биотопа-2 на-
блюдалась противоположная закономерность. 
Вместе с изменением концентрации пигментов 
менялось и их соотношение,  а также относи-
тельное содержание фотосинтетических еди-
ниц CCК в общей массе пигментов. По  коли-
честву хлорофилла и каротиноидов нотовид 
биотопа-2 резко  отличался от родительских 
видов. Количество  каротиноидов,  защища-
ющих фотосинтетический аппарат от избы-
точной инсоляции,  так же как и хлорофил-
ла,  было  выше у G. affrenum в биотопе-2.  

Рис. 1. Вариативность морфометрических показателей листьев родительских видов и нотовида: высо-
та стебля (а),  число  листьев (б),  число  соцветий (в),  ширина (г),  длина (д) и толщина листа (е). Go –  

G. octonarium,  Gr –  G. ruthenicum, Ga –  G. × affrenum
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Рис. 2. Содержание сухого  вещества (а),  воды (б),  МДА (в),  пролина (г),  водорастворимых (д) и мемб- 
ранно-связанных (е) белков в листьях родительских видов и нотовида. Go –  G. octonarium,  Gr –  
G. ruthenicum, Ga –  G. × affrenum. Разными буквами обозначены достоверные различия между видами 

растений разных биотопов при p < 0,05

Т а б л и ц а  1
Содержание фотосинтетических пигментов в листьях родительских видов и нотовида, мг/г сухой массы

Параметр
Биотоп-1 Биотоп-2

Go Gr Ga Go Gr Ga

Хл а 2,4 ± 0,2c 2,0 ± 0,1cd 1,8 ± 0,1d 3,5 ± 0,2b 3,5 ± 0,1b 4,9 ± 0,4a

Хл b 0,8 ± 0,2c 0,7 ± 0,2c 0,7 ± 0,1c 1,2 ± 0,1b 1,3 ± 0,2b 1,8 ± 0,3a

Кар 0,9 ± 0,2c 0,7 ± 0,3c 0,7 ± 0,1c 1,1 ± 0,1b 1,1 ± 0,2ab 1,4 ± 0,2a

Σ пигментов 4,1 ± 0,6c 3,4 ± 0,6d 3,2 ± 0,3d 5,8 ± 0,4b 5,9 ± 0,5b 8,1 ± 0,9a

Хл а/Хл b 3,0 2,8 2,6 2,9 2,7 2,7

Хл/Кар 3,5 3,8 3,6 4,3 4,3 4,7

ССК 56,9 56,9 58,2 56,5 59,1 59,1

П р и м е ч а н и е.  Здесь и в табл. 2 и 3 Go –  G. octonarium,  Gr –  G. ruthenicum, Ga –  G. × affrenum. Разными 
буквами обозначены достоверные различия между видами растений разных биотопов при p < 0,05.
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В целом,  для него  характерно  увеличенная 
доля хлорофилла в ССК фотосистем.

Вместе с пигментами такие липидные мо-
лекулы,  как МГДГ и дигалактозилдиацил- 
глицерины (ДГДГ),  сульфохиновозилдиацил-
глицерины (СХДГ),  участвуют в фотосинтезе 
путем формирования структуры тилакоидов 
[Kobayashi, 2016]. Доля этих липидов состав-
ляет более 60 %  от общей суммы мембран-
ных липидов и не зависит от условий произ-
растания (табл. 2).

При этом характер  распределения саха-
росодержащих липидов у G. × affrenum бо-
лее схож с G. octonarium. В частности,  у обо-
их видов примерно  равное содержание МГДГ 
и ДГДГ,  в отличие от G. ruthenicum,  в кото-
ром уровень ДГДГ выше,  чем МГДГ,  в 1,5 
раза в обоих биотопах. Фосфолипиды,  как 
правило,  составляют матрикс непластидных 
мембран клетки –  плазмалеммы,  тонопласта,  
ЭПР и пр. Обычно  в листьях растений основ-
ными фосфолипидами являются такие ком-
поненты,  как ФХ,  фосфатидилэтаноламины 
(ФЭ),  фосфатидилглицерины (ФГ),  в меньшем 
количестве присутствуют фосфатидилинозиты 
(ФИ),  фосфатидная кислота (ФК),  дифосфа-
тидилглицерины (ДФГ). В отличие от липидов,  
локализованных в хлоропластах,  состав фос-
фолипидов оказался более изменчивым у всех 
видов в зависимости от условий произраста-
ния. Так,  содержание ФХ в мембранах ли-
стьев G. ruthenicum составляло  1,2–1,4 мг/г,  
у нотовида G. × affrenum –  1,2–1,7 мг/г,  а у G. 
octonarium –  2,0–2,3 мг/г сухой массы в био-
топах-1 и 2 соответственно  (см. табл. 2). Наи-

большие различия между видами и биотопа-
ми связаны с содержанием ФК. Больше всего  
этот тип фосфолипидов накапливался в ли-
стьях G. × affrenum в биотопе-2.

Третьим обязательным компонентом био-
логических мембран,  оказывающих влияние 
на их структуру,  являются СТ. Содержание 
данного  компонента было  довольно  устойчи-
вым во  всех видах и мало  связано  с услови-
ями произрастания.

В суммарных липидах листьев преоблада-
ли ЖК с длиной цепи 16 и 18 атомов углерода 
(табл. 3). Относительное содержание пальмити-
новой (С16:0),  олеиновой (С18:1n9),  линоле-
вой (С18:2(n-6)) и α-линоленовой (С18:3(n-3)) 
кислот составляло  более 80 %  у всех видов 
растений. Сравнение состава ЖК исследован-
ных видов с данными литературы показывает 
общую закономерность распределения нена-
сыщенных ЖК от наибольшего  содержания 
линоленовой кислоты к наименьшему олеино-
вой кислоты,  характерную для высших расте-
ний,  а также преобладание среди насыщенных 
ЖК пальмитиновой кислоты [Rozentsvet et al., 
2020]. Состав ЖК нотовида G. × affrenum,  осо-
бенно  в отношении кислоты 18:3n3 был ближе 
к родительскому виду G. octonarium.

ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно  литературным данным все три 
вида являются многолетними травянистыми 
растениями. Родительские виды G. оctonarium 
и G. ruthenicum различаются по  цвету –  се-
ровато-зеленые и зеленые числу цветоносных 

Т а б л и ц а  2
Содержание мембранных липидов в листьях родительских видов и нотовида, мг/г сухой массы

Параметр
Биотоп-1 Биотоп-2

Go Gr Ga Go Gr Ga

МГДГ 6,4 ± 0,2a 3,8 ± 0,2c 5,1 ± 0,3b 5,9 ± 0,3a 3,6 ± 0,2c 6,3 ± 0,2a

ДГДГ 6,5 ± 0,5a 5,0 ± 0,3c 7,0 ± 0,6a 6,3 ± 0,3ab 5,2 ± 0,2c 6,6 ± 0,6a

СХДГ 1,9 ± 0,1b 1,7 ± 0,1b 2,8 ± 0,2a 1,4 ± 0,1c 1,2 ± 0,2c 2,4 ± 0,2a

ФХ 2,0 ± 0,2a 1,2 ± 0,1c 1,2 ± 0,1c 2,3 ± 0,2a 1,4 ± 0,2b 1,7 ± 0,1ab

ФЭ 0,4 ± 0,1ab 0,1 ± 0,0c 0,3 ± 0,0b 0,5 ± 0,1a 0,1 ± 0,0c 0,3 ± 0,0b

ФГ 1,1 ± 0,2c 0,4 ± 0,0e 0,5 ± 0,0e 1,6 ± 0,1b 0,8 ± 0,1d 2,1 ± 0,1a

ФИ 0,3 ± 0,1bc 0,3 ± 0,0c 0,3 ± 0,0c 0,4 ± 0,1b 0,2 ± 0,1c 0,7 ± 0,1a

ФК 0,6 ± 0,1c 1,1 ± 0,1b 0,9 ± 0,1bc 0,8 ± 0,1c 1,3 ± 0,1b 5,5 ± 0,2a

СТ 0,9 ± 0,0a 1,0 ± 0,2a 1,0 ± 0,3a 1,1 ± 0,2a 0,7 ±0,1b 1,2 ±0,1a

П р и м е ч а н и е.  См. табл. 1.
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стеблей –  немногочисленные и довольно  мно-
гочисленные;  формой корневища –  толстое,  
короткое или тонкое,  ползучее,  короткое;  
формой листьев –  линейно-щетиновидные 
и щетиновидные соответственно  [Остапко,  
2005;  Цвелев,  2005]. Нотовид G. × affrenum 
имеет серовато-зеленый цвет с немногочис-
ленными цветоносными стеблями,  щетино-
видные листья и толстое короткое корневище. 
Габитуально  нотовид G. × affrenum унасле-
довал признаки обоих видов. Характерными 
признаками,  различающими три вида,  явля-
ются цвет соцветий (венчик белый,  золоти-
сто-желтый,  бледно-лимонный или белова-
тый) и структура плодиков [Остапко,  2005;  
Цвелев,  2005;  Балде,  2012]. Измерение мор-
фометрических показателей листьев и фи-
зиолого-биохимических признаков нотовида,  
характеризующих водный обмен,  фотосин-
тетическую функцию и окислительно-воста-
новительной гомеостаз,  также имеют черты 
сходства с одним или двумя родительскими 
видами. Возможность появления новых мор-
фологических форм растений в результа-
те межвидовой гибридизации известна дав-
но. Как правило,  природные гибриды между 
родительскими видами морфологически 
и по  молекулярным маркерам ядерного  ге-
нома могут уклоняться то  в сторону одного,  
то  в сторону другого  предка [Родионов и др.,  
2019]. Для выявления степени родства G. × af-
frenum по  отношению к родительским видам 
по  всем исследованным физиолого-биохими-
ческим параметрам и их комбинациям (всего  
40 признаков) были обучены нейронные сети,  

которые в 100 %  случаев правильно  опре-
деляли виды G. octonarium и G. ruthenicum 
(рис. 3). Нейронная сеть вырабатывает необ-
ходимую иерархию признаков,  которые могут 
быть использованы для классификации рас-
тений по  видам,  физиологическому состоя-
нию,  изменению морфологических параметров 
и т. д. при внешних и внутренних факторах 
[Бондаренко  и др.,  2019]. Особенностью ней-
ронных сетей для решения задач классифи-
кации является то,  что  данный метод свобо-
ден от модельных ограничений и подходит для 
линейных и сложных нелинейных зависимо-
стей. Процедура обучения состоит в настрой-
ке синаптических весов с целью минимизации 
функции потерь [Нейросетевые технологии…,  
2017]. Обучение нейронной сети осуществля-
лось с применением одной из наиболее рас-
пространенных архитектур,  поочередно  вме-
щающей входной слой (в каждом случае 10 
нейронов),  скрытые слои (10 нейронов) и два 
выходных слоя. Входной слой состоял из по-
лученных результатов проведенных анали-
зов для каждого  вида растений и отдельных 
групп измеряемых параметров: (i) –  морфо-
логические параметры;  (ii) –  оводненность ли-
стьев,  содержание МДА,  пролина,  белков,  
фотосинтетических пигментов;  (iii) –  содержа-
ние общих и индивидуальных липидов;  (iv) –  
состав жирных кислот. Выходные слои –  ро-
дительские виды (см. рис. 3).

Анализ данных с использованием ней-
ронных сетей показал,  что  по  физиоло-
го-биохимическим признакам нотовид бли-
же к родительскому виду G. octonarium, что  

Т а б л и ц а  3
Состав жирных кислот в листьях родительских видов и нотовида, % от суммы ЖК

ЖК
Биотоп-1 Биотоп-2

Go Gr Ga Go Gr Ga

>16 1,9 ±0,1b 2,5 ±0,2a 2,2 ± 0,1ab 1,7 ± 0,1b 2,8 ± 0,1a 2,0 ± 0,2b

16:0 19,9 ±1,0a 21,6 ±1,1a 21,0 ±1,0a 18,3 ± 0,5b 22,0 ± 1,7a 19,7 ± 1,1a

16:1n9 2,4 ± 0,3a 1,2 ±0,1c 1,5 ± 0,1b 2,0 ± 0,1a 2,1 ± 0,1a 2,0 ± 0,1a

16:4 - 1,7 ±0,2d 3,0 ± 0,2b 3,6 ±0,3a 2,3 ± 0,1c 2,8 ± 0,2b

18:0 1,3 ±0,1b 1,6 ±0,2b 1,4 ± 0,1b 1,8 ±0,2b 1,8 ± 0,2b 2,6 ± 0,2a

18:1n9c 4,5 ±0,4a 3,1 ±0,1b 2,5 ± 0,2c 3,6 ±0,2b 4,4 ± 0,2a 3,2 ± 0,2b

18:2n26c 14,5 ± 1,0c 18,9 ± 1,5a 16,0 ± 0,8b 11,0 ± 1,2d 19,2 ± 1,1a 13,4 ± 0,5c

18:3n3 48,1 ±1,8b 44,8 ±1,5c 48,2 ± 2,1b 51,8 ± 1,3a 40,6 ± 2,0d 48,6 ± 2,2b

<20:0 6,8 ±0,4a 4,6 ±0,3b 4,2 ± 0,5b 4,8 ± 0,3b 1,3 ± 0,0c 4,7 ± 0,4b

Другие 0,6 0,0 0,0 3,1 3,5 1,0

П р и м е ч а н и е.  См. табл. 1.
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могло  определить их экологическую близость,  
а именно  предпочтение степным каменистым 
склонам и меловым обнажения. Как известно,  
гибридные растения не только  сочетают в себе 
признаки родительских видов,  но  и приобре-
тают новые качества,  особенно  отличающие 
их от всех других видов [Родионов и др.,  2019]. 
Среди измеренных показателей листьев фото-
синтетические пигменты и липиды у нотовида 
G. × affrenum отличаются большей изменчиво-
стью,  что  может являться залогом его  боль-
шей устойчивости и жизнестойкости. Большие 
изменения в соотношении форм пигментов оз-
начают,  что  растения имеют лучшие возмож-
ности трансформации фотосинтетических еди-
ниц,  прежде всего  ССК,  для поддержания 
на оптимальном уровне фотосинтеза в разных 
условиях произрастания [Иванов и др.,  2020]. 
Более широкий диапазон изменчивости пиг-
ментной системы нотовида может способство-
вать лучшей адаптации растений к условиям 
обитания. То  же касается и липидных ком-
понентов,  особенно  содержания ФК. Извест-
но,  что  ФК является незаменимым фосфоли-
пидом,  участвующим в биосинтезе мембран 
и передаче сигнала во  всех эукариотах [Tes- 
terink, Munnik, 2011]. Повышенное содержание 
этого  компонента в составе мембран может 
свидетельствовать о  большей скорость липид-
ного  обмена и передачи сигналов на стрессо-
вые воздействия,  что  в свою очередь также 

определяет большую адаптационную способ-
ность растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленный в работе подход к ис-
следованию гибридов растений,  основан-
ный на выявлении физиолого-биохимиче-
ских особенностей листьев и применении 
моделирования на основе нейронных сетей 
с привлечением родительских видов,  может 
использоваться для анализа процессов видо-
образования и прогноза распространения но-
вых видов растений.

Работа выполнена в рамках плана научных 

исследований “Структура,  динамика и устой-

чивое развитие экосистем Волжского  бассейна 

№ 1021060107217-0-1.6.19”.
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Structural and functional features of Galium × affrenum 
(Klokov) Ostapko (Rubiaceae) in comparison  

with parent species
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The ecological, morphological, physiological and biochemical characteristics of representatives of the ge-
nus Galium (Rubiaceae) have been studied. The objects of study are the hybrid (notovid) Galium × affrenum 
(Klokov) Ostapko (=notovid) and its parent species G. ruthenicum Willd. and G. octonarium (Klokov) Pobed. s. l. 
G. × affrenum habitually is closer to G. ruthenicum, but he differs in the color of the flower. Using the method 
of artificial neural networks, it was shown that, according to the physiological and biochemical characteristics, 
the notovid is closer to the parent species G. octonarium. The leaf biomass of G. × affrenum is characterized 
by an increased content and greater variability in the concentration of photosynthetic pigments and lipid 
metabolism, which may be the key to its greater stability and viability.

Key words: Galium × affrenum, G. ruthenicum, G. octonarium, antioxidants, lipids, notovid, photosynthetic 
pigments.


