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ВЛИЯНИЕ ИСКУССТВЕННОЙ ДЕФОЛИАЦИИ НА АКТИВНОСТЬ
ИНГИБИТОРОВ ТРИПСИНА У HEDYSARUM THEINUM (FABACEAE)
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Трипсинингибирующая активность (ТИА) является одним из факторов иммунитета, обеспечивая нали-
чие общей неспецифической системной устойчивости у покрытосеменных растений. В эксперименте при 
искусственной дефолиации изучена изменчивость ТИА в листьях у растений эндемичного для Сибири 
вида Hedysarum theinum Krasnob. (Fabaceae), что связано с его использованием в качестве лекарственного 
и кормового. Показано, что ТИА у H. theinum при дефолиации может служить одним из критериев адап-
тационных возможностей вида.
Ключевые слова: трипсинингибирующая активность, морфометрические признаки, Hedysarum theinum, 
фенологические фазы сезонного развития, природные условия, культура.
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Trypsin inhibitor activity (TIA) is one of the of immunity factors, that provide ensures the presence of general 
nonspecifi c systemic resistance in angiosperm plants. In the experiment with artifi cial defoliation, the variability 
of TIA in leaves of the Siberian endemic species Hedysarum theinum Krasnob. (Fabaceae) has been studied. Th is 
is due to its use as a medicinal and fodder. It is shown that TIA in H. theinum leaves in defoliation can be one of 
the criteria for the adaptive capabilities of the species.
Key words: trypsin inhibitor activity, morphometric features, Hedysarum theinum, phases of seasonal development, 
natural conditions, cultivation.

Представители семейства Fabaceae Lindl. (Бо-
бовые) характеризуются высоким содержанием 
белка и используются для кормовых и лекарст-
венных целей. Почти все покрытосеменные рас-
тения в надземной части вырабатывают антипи-
тательные соединения, которые блокируют усвое-
ние  растительного белка у вредителей и патогенов. 
К таким соединениям относятся ингибиторы про-
теиназ (ИП) и, в частности, трипсина (ИТ). В ор-
ганизме человека и животных ИТ связываются 
с  трипсином – ферментом, расщепляющим бе-
лок,  в результате чего усвоение растительного 
 белка у животных нарушается. Эти вещества, PR-6 
proteins, относятся к одному из факторов имму-
нитета растений, связаны с патогенезом и назва-
ны  “белками патогенеза” (pathogenesis–relation 
proteins) (Трифонова и др., 2007). Ингибиторы 
трипсина в растениях синтезируются при различ-
ных воздействиях абиотической и биотической 
природы и принадлежат к стресс-индуцируемым, 

или стрессовым, белкам (Koiwa et al., 1997; Ryan, 
2000; Kidric et al., 2014). Исследование этой груп-
пы соединений перспективно, в том числе, для 
управления устойчивостью растений (Jouanin et 
al., 1998). 

Синтез ИП приводит к адаптивным изменени-
ям в организме растений и обеспечивает повыше-
ние их системной устойчивости, что на молекуляр-
ном уровне сопряжено с процессами деградации и 
репарации белков (Чиркова, 2002; Dombrowski, 
2003).

Особенно много ИП у бобовых растений. 
У  мно гих окультуренных представителей по-
крытосеменных хорошо изучены локализация и 
струк тура молекул ИТ, в основном в семенах, 
клубнях и других запасающих органах (Мосолов, 
Валуева, 2008). Согласно литературным данным, в 
семенах бобовых культур ингибиторы протеиназ 
накапливаются параллельно процессу их созрева-
ния (Carasco, Xavier-Filho, 1981).
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К фенотипически пластичным относятся ви-
ды, в генотипе которых заложена способность к 
адаптации, проявляющаяся при колебаниях усло-
вий произрастания и способствующая их выжива-
нию (Высочина, 1999). Повышение ТИА в разные 
фазы сезонного развития и при стрессах, в сово-
купности с воздействием других факторов имму-
нитета, обеспечивает растениям системную не-
специфическую устойчивость к воздействию био-
тических и абиотических факторов среды и может 
рассматриваться как запуск механизма преадапта-
ции растений к возможному инфицированию или 
к каким-либо другим стрессовым воздействиям 
(Шакирова, 2001).

Согласно литературным данным, повышение 
трипсинингибирующей активности в надземной 
части является энергозатратным процессом, по-
этому данный признак может отражать иммунный 
статус растений (Zavala et al., 2004). Сведения об 
изменении уровня ТИА в надземной части после 
механических повреждений растений крайне не-
многочисленны. Под действием механического 
стресса, вызванного, например, травоядными жи-
вотными, растения синтезируют ИТ; эти вещества 
попадают в желудок теплокровных животных или 
насекомых, вызывая нарушения пищеварения. 
Они транспортируются к месту инфекции, что по-
зволяет остановить разрушение белков расти-
тельных клеток (Kazan, Manners, 2008). Ингибито-
ры протеиназ растений не обязательно являются 
специфическими при воздействии атакующего ор-

ганизма, но повышение активности ИП у предста-
вителей, например, Solidago altissima, при повреж-
дении, отмечено всегда (Bode et al., 2013). Через 
48 ч после механической травмы в тканях листьев 
и стеблей томатов обнаружен ИТ (Shamei et al., 
1996). В эксперименте с поранением (ожогом) лис-
точков сложного листа (10 мм и более в диаметре) 
у растений томата ТИА увеличивается не только в 
поврежденных, но и в соседних листочках (Alar-
son, Malone, 1995). У проростков огурца ТИА по-
вышалась в 2.5 раза уже через 15 мин при воздей-
ствии низких температур (Фролова, 2008). 

У дикорастущих представителей семейства Fa-
baceae активность этой группы веществ при по-
вреждениях не изучалась. Согласно полученным 
данным, наиболее высокие значения ТИА обна-
ружены в семенах сои – Glycine max L. (Дорогина, 
Жмудь, 2010). Наиболее высокой ТИА в  листьях ха-
рактеризовались представители рода Hedysarum L., 
в том числе редкий для Сибири H. theinum Krasnob. 
Вид имеет ресурсное значение, так как является ис-
точником биологически активных веществ (Расти-
тельные ресурсы…, 2010). Его представители были 
выбраны нами в качестве модельных растений для 
изучения ответной реакции на стрессовое воздей-
ствие (искусственную дефолиацию), что связано с 
использованием надземной части H. theinum в ка-
честве кормового и лекарст венного растения. He-
dysarum theinum – эндемик Ал тая, стержнекорне-
вой поликарпик с удлиненными монокарпически-
ми побегами (Красная книга…, 2017) (рис. 1).

Рис. 1. Общий вид растений Hedysarum theinum:
а – в природных условиях (РА, Шебалинский р-н, перевал Семинский, 2016 г.); б – в культуре (Центральный сибирский 
ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, 2017 г.).
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Цель работы – выполнить сравнительный 
ана лиз изменения ТИА у особей H. theinum в ответ 
на искусственную дефолиацию в разные фазы се-

зонного развития в природных условиях и в куль-
туре в лесостепи Западной Сибири. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование ТИА проводили по методике 

Ю.Я. Гофмана и И.М. Вайсблая (1975), модифици-
рованной для определения значений этого призна-
ка в высушенных листьях (Методы…, 1987; Zhmud 
et al., 2018). Значения ТИА выражены в милли-
граммах чистого бычьего трипсина, связанного 
ингибитором, на 1 г воздушно-сухой муки листьев 
(мг/г сухой массы, далее мг/г). В качестве субстра-
та использованы БАПА (Na-бензоил-DL-аргинин-
п-нитроанилид) и бычий трипсин производства 
ISN-Biomedical (USA). Метод основан на спектро-
фотометрическом измерении величины оптичес-
кой плотности продуктов распада белкового суб-
страта (БАПА) под действием трипсина при длине 
волны 405 нм. В качестве буфера использовали 
0.05 М трис-HCl-0.02 М CaCl2 (pH = 7.7); ТИА счи-
тали низкой при значениях менее 25 мг/г, высо-
кой – при значениях 25 мг/г и выше. 

В природных условиях ТИА изучена у зрелых 
генеративных особей H. theinum в Республике Ал-
тай (РА): Усть-Коксинский р-н (окр. с. Кайтанак, 
2010 г.; образцы с растений в фазе плодоношения 
предоставлены к.б.н. Н.С. Зиннер, СибБС ТГУ) 
и Шебалинский р-н (перевал Семинский, 2016 г.). 
В культуре – в лесостепи Западной Сибири (ЗС) 
в  Центральном сибирском ботаническом саду 
СО РАН (г. Новосибирск, 2017 г.; использованы 
об разцы из коллекции живых растений, куратор 
Н.А. Карнаухова). Уход за растениями состоял в 
проведении регулярной прополки в течение пери-
ода вегетации. Искусственная дефолиация (удале-
ние листьев) проведена у 10 живых зрелых генера-
тивных маркированных особей. Убирали по 1 лис-
ту с осевого генеративного побега с интервалом в 

5  мин по секундомеру. Всего с каждого побега 
были поочередно удалены 4 листа. Таким обра зом, 
опыт проводили в течение 15  мин. В культуре 
 листья у каждой особи удаляли трижды за сезон, 
поэтому для проведения процедуры были выбра-
ны хорошо облиственные побеги не менее чем с 
12–14 листьями и наличием ветвления; ТИА при 
дефолиации изучена в культуре – в 2017 г. у особей 
в фазах бутонизации, цветения и плодоношения 
(07.06, 14.07 и 17.07); в РА (20.07.2016 г.) – едино-
временно у особей, произраставших в пределах 
данной ценопопуляции в разных фазах сезонного 
развития (цветения и плодоношения). 

По итогам анализа изменения значений ТИА 
изученные особи были разделены на две группы. 
К первой группе нами отнесены устойчивые особи, 
их обозначили как st-особи (stabilized). У них к кон-
цу 15-минутного интервала ТИА восстанавлива-
лась до первоначальных значений или выше них, а 
также сюда отнесены особи с отсутствием реакции 
на дефолиацию. У особей второй группы при про-
ведении опыта отмечено более медленное восста-
новление значений ТИА, и к концу 15-минутно го 
ин тервала она не восстанавливалась до первона-
чаль ных значений, а оставалась пониженной. Мы 
назвали их sr-особями (slow response). Результаты 
об работаны методами классической  вариационной 
статистики, графическое отображение выполнено с 
использованием пакета программ  STATISTICA 8.0. 
В работе приведена только статистически досто-
верная разница значений признаков (P = 0.05). До-
стоверность различий средних значений признаков 
в выборках оценивалась по непараметрическому 
критерию Wilcoxon–Mann–Whitney U-test (2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
По большинству изученных морфометриче-

ских параметров у особей вида в природных усло-
виях и в культуре нами не найдено достоверных 
отличий (см. рис. 1, табл. 1). По нашим данным, в 
культуре растения вида формировали более высо-
кое (в 3.6 раза) число развитых боковых побегов и 
больше побегов в особи. В природных условиях 
наблюдалось меньшее число (в среднем 5.9 ± 0.8) 
побегов на особи, а в культуре – 24.6 ± 3.3, что до-
стоверно выше в 4.2  раза. Листья у H.  theinum 
сложные, непарноперистые, состоят из 6–12 лис-
точков, их размеры достигают 10–15 см. На генера-
тивном побеге развивается от 7 до 15  листьев. 
В природных условиях особи этого вида отлича-
лись более высокой облиственностью генератив-
ных побегов (см. табл. 1). 

Для интерпретации полученных результатов 
важно проанализировать данные не только о реак-
ции растений H. theinum непосредственно в ответ 
на стресс (искусственную дефолиацию), но и све-
дения о динамике ТИА в течение периода вегета-
ции, что позволяет судить об их устойчивости в 
определенной фазе сезонного развития. Показано, 
что в культуре в лесной зоне Западной Сибири 
при воздействии на растения вида аномально рез-
ких перепадов температуры в начале вегетацион-
ного периода (2009 г., СибБС ТГУ, г. Томск) значе-
ния этого признака в средних образцах листьев 
могли достигать высоких значений, сопоставимых 
с ТИА в семенах сои, которые являются эталоном 
(Жмудь и др., 2012). В лесостепи ЗС климатиче-
ские условия в целом характеризуются как более 



51

теплые и сухие по сравнению с природными усло-
виями, в которых был изучен H. theinum (РА, пере-
вал Семинский). Так, 2017 г. в Новосибирской об-
ласти был теплым: средняя годовая температура 
воздуха составила плюс +3.0 °C на юге и юго-за-
паде области, что выше нормы на 1.0–1.6 °C. Годо-
вое количество осадков составляло 300–600 мм, 
что около и больше нормы – 90–140 % (О состоя-
нии…, 2018). Согласно климатической сводке, на 
Семинском перевале среднегодовая температура 
воздуха составляет 0 °С, а среднегодовое количе-
ство осадков – 600–700 мм (https://oopt-ra.ru/index.
php/portfolio/item/12-pereval-seminskij; дата обра-
щения: 05.2019). Таким образом, в изученных при-
родных условиях климат можно охарактеризовать 
в целом как более прохладный и влажный. 

Исследование ТИА в средних образцах листь-
ев H. theinum, проведенное в 2010 г. в природных 
условиях РА, показало, что значения этого при-
знака были выше в фазе цветения растений по 
сравнению с фазами бутонизации и плодоноше-
ния (Жмудь и др., 2012). При изучении индивиду-
альной изменчивости ТИА данная тенденция по-
лучила статистически достоверное подтверждение 
(рис. 2, а). Так, в природных условиях (РА, перевал 
Семинский) в 2016 г. ТИА в листьях у цветущих 
растений H. theinum также была выше, чем в фазе 
плодоношения (см. рис. 2, б). В культуре эта тен-
денция может нарушаться. Например, ТИА у 
H.  theinum в фазе цветения в лесной зоне ЗС 
(СибБС ТГУ, г. Томск, 2010 г.) не изменялась в те-
чение вегетационного периода (Жмудь и др., 2012). 

Таблица 1
Морфометрические параметры особей Hedysarum theinum в природных условиях и в культуре 

Параметр* 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

РА, Шебалинский район, перевал Семинский
M 69.1 – 3.4 1.0 10.1 10.4 1.0 0.5 10.3 2.6 3.3 2.8
m 5.6 – 0.1 0.0 1.9 0.4 0.4 0.2 0.7 0.7 0.7 0.4

СV, % 25.5 – 13.8 14.9 58.4 13.0 124.7 105.4 22.9 87.3 64.0 49.9
min 46.0 – 2.6 0.7 1.0 9.0 0.0 0.0 7.0 0.0 1.0 1.0
max 95.0 – 4.2 1.1 19.0 13.0 3.0 1.0 15.0 7.0 7.0 5.0

ЦСБС СО РАН, г. Новосибирск
M 69.7 11.7 2.8 1.3 8.3 8.7 3.6 1.4 6.2 9.3 15.3 2.8
m 3.5 1.2 0.3 0.1 1.0 0.2 0.9 0.2 0.2 3.0 3.5 0.4

СV, % 12.2 26.9 22.7 12.2 30.9 6.0 57.6 39.1 6.6 84.5 60.2 34.7
min 59.0 8.5 1.9 1.1 4.8 8.0 1.0 1.0 6.0 2.0 6.0 1.0
max 83.0 16.5 3.6 1.5 11.5 9.0 6.0 2.0 7.0 24.0 28.0 4.0

*Статистические параметры: M – среднее значение; m – ошибка среднего; СV, % – коэффициент вариации; min–
max – амплитуда значений; 1 – длина побега, см; 2 – диаметр каудекса, см; 3 – длина листочка, см; 4 – ширина лис-
точка, см; 5 – длина соцветия, см; 6 – число междоузлий на побеге; 7 – число боковых побегов; 8 – число порядков 
ветвления; 9 – число листьев; 10 – число вегетативных побегов; 11 – число генеративных побегов; 12 – число со-
цветий на одном генеративном побеге. Прочерк – отсутствие данных.

Рис. 2. Изменчивость значений ТИА в разных фазах сезонного развития Hedysarum theinum (1–3):
а – в природных условиях (РА, Усть-Коксинский р-н, окр. с. Кайтанак, 2010 г.); б – в природных условиях (РА, Шебалин-
ский р-н, перевал Семинский, 2016 г.); в – в культуре в лесостепной зоне Западной Сибири (ЦСБС СО РАН, 2017 г.).
ТИА, мг/г сухой массы c 95%-м доверительным интервалом. Фазы сезонного развития растений: 1 – бутонизация, 2 – цве-
тение, 3 – плодоношение.
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В культуре в ЦСБС СО РАН в фазе цветения в те-
чение периода вегетации в 2017 г. ТИА характери-
зовалась достоверно более низкими значениями, 
чем в фазах бутонизации и плодоношения (см. 
рис. 2, в). Кратность значений составила в культу-
ре 6.3 раза, а в природных условиях (РА, Семин-
ский перевал) – 3.2 раза (табл. 2). 

При проведении искусственной дефолиации 
в  культуре (ЦСБС СО РАН, 2017  г.) в течение 
5–10 мин после удаления первого листа в фазе бу-
тонизации у большей части особей увеличилась 
ТИА на 10 % (в 1.1 раза). Через 15 мин у половины 

особей значения ТИА повысились на 10 % или 
были восстановлены до первоначальных, а у дру-
гой половины – снижались на 10–30  % (в 1.1–
1.3 раза) (табл. 3). 

В фазе цветения (через 10 мин после начала 
эксперимента) у 70 % особей в культуре ТИА по-
вышалась в 1.2–1.7 раза по сравнению с первона-
чальными значениями. Через 15 мин после начала 
опыта значения ТИА увеличивались у 20 % цвету-
щих особей, а до первоначальных значений вос-
станавливались у 30 %; у одной особи реакция на 
дефолиацию отсутствовала и значения ТИА на 
протяжении опыта не изменялись. Иными слова-
ми, прежние или повышенные значения ТИА к 
концу эксперимента отмечены у 60 % особей вида. 
У одной особи значения ТИА снизились до нуля и 
не восстановились к концу эксперимента.

В фазе плодоношения в культуре через 10 мин 
после начала дефолиации у 60 % особей ТИА сни-
жалась в 1.5–2.2 раза по сравнению с первоначаль-
ными значениями. В конце эксперимента значения 
ТИА повышались или восстанавливались до пер-
воначальных у 60 % особей, а у 40 % оставались 
пониженными в 1.3–1.5 раза (см. табл. 3). Таким 
образом, в культуре преобладали устойчивые осо-

Таблица 2
Изменчивость значений ТИА (мг/г сухой массы) 

в листьях у Hedysarum theinum 
в разных фазах сезонного развития 

в различных эколого-географических условиях

Пока-
затель

ЦСБС СО РАН, 
г. Новосибирск

РА, 
Семинский перевал

Бутони-
зация Цветение Плодо-

ношение Цветение Плодо-
ношение

M 19.8 ± 0.6 10.7 ± 1.1 22.4 ± 2.6 30.4 ± 1.3 22.6 ± 2.4
СV, % 10.0 33.8 36.4 13.2 33.0

Таблица 3
Значения ТИА (мг/г сухой массы) при искусственной дефолиации у особей Hedysarum theinum

в культуре и в природных условиях

Образец t** 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 min max
К-I* к 18.0 24.0 22.5 19.5 18.0 19.5 19.5 19.5 19.5 18.0 18.0 24.0

5′ 18.0 21.0 19.5 16.5 19.0 21.0 19.5 21.0 21.0 19.5 16.5 21.0
10′ 24.0 21.0 21.0 21.0 18.0 21.0 22.5 18.0 19.5 18.0 18.0 24.0
15′ 21.0 18.0 24.0 16.5 19.5 21.0 19.5 18.0 18 16.5 16.5 24.0

К-II к 8.6 8.6 15.1 15.1 10.8 10.8 8.6 6.5 6.5 16.2 6.5 16.2
5′ 8.6 8.6 14.0 21.6 11.9 8.6 10.8 4.3 10.8 15.1 4.3 21.6

10′ 8.6 10.8 18.4 22 18.4 10.8 10.8 0 8.6 19.4 0 22.0
15′ 8.6 8.6 17.3 16.2 8.6 8.6 8.6 0 6.5 10.8 0 17.3

К-III к 13.1 19.6 21.3 24.5 37.6 31.1 18.0 13.1 16.4 29.4 13.1 37.6
5′ 9.8 27.8 26.2 31.1 37.6 18.0 16.4 18.0 16.4 21.3 9.8 37.6

10′ 8.2 27.8 9.8 16.4 24.5 21.3 18.0 13.1 24.5 14.7 8.2 27.8
15′ 9.8 22.2 21.3 18.0 27.8 31.1 18.0 14.7 21.3 19.6 9.8 31.1

П-II к 22.5 29.3 31.5 36.0 31.5 33.8 27.0 33.8 27.0 31.5 22.5 36.0
5′ 20.3 24.8 29.8 36.0 31.5 31.5 29.8 27 29.8 31.5 20.3 36.0

10′ 22.5 22.5 24.8 36.0 31.5 33.8 29.8 33.8 24.8 31.5 22.5 36.0
15′ 24.8 24.8 27.0 36.0 31.5 31.5 27.0 33.8 29.8 31.5 24.8 36.0

П-III к 22.2 26.9 12.7 31.8 31.8 15.9 12.7 22.2 19.1 30.2 12.7 31.8
5′ 20.6 19.1 12.7 34.9 19.1 17.5 12.7 17.5 17.5 31.8 12.7 34.9

10′ 20.6 14.3 12.7 31.8 25.4 19.1 15.9 15.9 19.1 38.1 12.7 38.1
15′ 20.6 17.5 11.1 30.2 26.9 19.1 14.3 26.9 14.3 30.2 11.1 30.2

Примечание. I–III – фазы развития растений: I – бутонизация, II – цветение, III – плодоношение. 1–10 – порядко-
вые номера изученных особей. Полужирным шрифтом отмечены значения ТИА стабильные или с увеличением в 
конце 15-минутного интервала после дефолиации.

 * К – культура (ЦСБС СО РАН, г. Новосибирск); П – природные условия (РА, Шебалинский район, перевал 
Семинский).

 ** t – время (мин); к – контроль; 5′–15′ – время от начала дефолиации.
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би (50–60 %), ТИА у которых либо не изменялись 
в ответ на повреждение, либо восстанавливались 
до первоначальных значений или выше них к кон-
цу 15-минутного интервала.

В результате проведения искусственной дефо-
лиации в природных условиях РА получены не-
сколько иные результаты. Здесь в фазе цветения у 
половины особей в первые 5–10 мин после начала 
опыта значения ТИА снижались в 1.1–1.3 раза. Че-
рез 10 мин у 60 % особей они восстанавливались 
до первоначальных; у трех особей ответная реак-
ция на дефолиацию отсутствовала. Через 15 мин 
после начала опыта у двух из семи отреагировав-
ших на дефолиацию особей произошло восстанов-
ление значений ТИА до начального уровня, у 
двух – увеличение на 10 %, т. е. у 70 % цветущих 
особей в РА значения ТИА к концу опыта не из-
менялись, восстанавливаясь до первоначальных, 
либо повышались (см. табл. 3). 

В фазе плодоношения в природных условиях у 
60 % особей в листьях через 5–15 мин после начала 
дефолиации понижались значения ТИА в 1.1–
1.9 раза, у 30 % особей повышались в 1.1–1.3 раза, 
а у одной особи восстановились первоначальные 
значения признака. Таким образом, в природных 
условиях снижение значений ТИА в конце экспе-
римента выявлено у 60 % плодоносящих особей 
(см. табл. 3). 

Таким образом, при проведении дефолиации 
в культуре в фазе бутонизации в конце 15-минут-
ного интервала значения ТИА возвращались к 
первоначальным у 50 % особей, а в фазах цветения 
и плодоношения – у 60 % особей. В природных ус-
ловиях у цветущих особей ТИА при дефолиации 
не изменялась или повышалась у 70 % особей, а в 
фазе плодоношения – у 40 %. Отличия по реакции 

цветущих особей H. theinum на дефолиацию в раз-
ных эколого-географических условиях произрас-
тания заключались в изменении значений ТИА в 
первые 5–10 мин от начала эксперимента. Так, в 
условиях культуры происходило увеличение ТИА 
у большинства особей через 10 мин, а в природ-
ных условиях – снижение ТИА в первые 5 мин 
пос ле начала эксперимента.

Распределение особей по группам в соответ-
ствии с их устойчивостью к стрессовому воздейст-
вию показало, что в культуре соотношение особей, 
способных к стабилизации ТИА после дефолиа-
ции (st-группа), и с пониженной ТИА (sr-группа) в 
фазе бутонизации составило 1:1, а в фазах цвете-
ния и плодоношения – 3:2. Стабильная ТИА при 
дефолиации в течение двух-трех фаз сезонного 
развития в культуре обнаружена у 60 % особей; 
30 % особей характеризовались пониженной ус-
тойчивостью в течение двух фаз сезонного разви-
тия, а у одной (№ 10) при проведении дефолиации 
ТИА понижалась во всех трех фазах сезонного 
развития (см. табл. 3). 

Соотношение особей st:sr несколько отлича-
лось в природе по сравнению с условиями культу-
ры. Так, в естественной среде в фазе цветения пре-
обладали устойчивые особи (соотношение st:sr – 
7:3). В фазе плодоношения оно составляло уже 2:3, 
т. е. устойчивых особей было значительно меньше. 
Основные отличия по устойчивости в различных 
эколого-географических условиях выражались в 
определенном снижении защитных сил у цве-
тущих растений H. theinum в культуре и затем в 
более активном их восстановлении в фазе плодо-
ношения после повреждения. Соответственно в 
природных условиях в фазе плодоношения доля 
устойчивых особей была ниже. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В процессе формирования годичного побе-

га происходит закономерная трансформация ИТ 
из антистрессовых белков, синтезирующихся в 
листь ях в начале вегетационного периода, в запас-
ные белки семян – осенью при его завершении. 
Достоверно более высокие значения ТИА у цвету-
щих особей и их снижение к фазе плодоношения 
являются закономерной частью сезонного разви-
тия особей H. theinum в природных условиях. Эти 
процессы формировались на протяжении многих 
поколений при длительной адаптации вида к есте-
ственным местообитаниям на абсолютных высо-
тах более 1600 м с более низкой среднегодовой 
температурой воздуха, высокой влагообеспечен-
ностью и относительно коротким вегетационным 
периодом, характерным для горных условий, по 
сравнению с климатическими условиями лесосте-

пи ЗС. Наличие достоверно более низкой ТИА у 
цветущих особей H. theinum в новых условиях, по 
сравнению со значениями этого признака в фазах 
бутонизации и плодоношения, указывает на сни-
жение их защитных свойств. Причины такого яв-
ления до конца не ясны, и одной из них может слу-
жить лимитирующее воздействие более сухого и 
теплого климата лесостепи ЗС. 

При проведении эксперимента выявлено, что 
изменения ТИА в ответ на искусственную дефо-
лиацию у изученных представителей H. theinum 
носили индивидуальный характер, зависели от 
эколого-географических условий и отличались в 
разных фазах сезонного развития растений. Неко-
торое повышение значений ТИА при дефолиации 
(на 10–30 %), отмеченное у цветущих особей в раз-
ных эколого-географических условиях, объясняет-
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ся мобилизацией защитных сил для поддержания 
жизнедеятельности в этот критический период 
сезонного развития. 

Преобладание устойчивых особей, установ-
ленное в фазе плодоношения в культуре, может 
быть вызвано отсутствием ценотической конку-
ренции, а также замедлением процесса трансфор-
мации антистрессовых белков в запасные белки 
семян в связи с более длительным периодом веге-
тации по сравнению с природными условиями. 
От сутствие восстановления или увеличения зна-
чений ТИА у отдельных изученных  представителей 
H. theinum к концу эксперимента при дефолиа ции 
может быть связано с нарушением устойчивости, 
которая отмечается у различных видов растений в 
период их репродуктивного развития (Чиркова, 
2002). Изученные изменения ТИА в ответ на стресс 
были обратимы, имели адаптивный характер и мо-

гут трактоваться как “физиологические корректи-
ровки” (Körner, 2016). Выявленная при исследова-
нии устойчивость к стрессовым воздействиям в 
фазе цветения у большей части изученных особей 
H. theinum в различных эколого-географических 
условиях может служить одним из критериев вы-
соких адаптационных возможностей вида.

В статье использовался материал Биоресурс-
ной коллекции ЦСБС СО РАН, УНУ “Коллекции 
живых растений в открытом и закрытом грунте”, 
USU 440534.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания Центрального сибирского ботанического 
сада СО РАН “Оценка морфогенетического по-
тенциала популяций растений Северной Азии экс-
периментальными методами”, №  АААА-А17- 
117012610051-5. 
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