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Изучены состав и содержание основных классов липидов, моно- и дисахаридов, соединений 
вторичного метаболизма (фуранокумаринов), а также проведен целевой липидомный анализ че-
тырех классов мембранных глицеролипидов у инвазионного вида Heracleum sosnowskyi Manden., 
произрастающего на территории Новгородской области. Комплексное исследование биохими-
ческих параметров выполнено на растениях второго-третьего годов жизни, собранных на раз-
ных фенологических фазах – от весеннего отрастания побегов (начало мая) до цветения (конец 
июня). Полученные данные сопоставлены с результатами анализа однолетних растений, разви-
вающих в первый год жизни розетку листьев (конец июля). Показано, что суммарное содержание 
липофильных и гидрофильных соединений подвержено значительным колебаниям, связанным 
с внешними (температура, длина светового дня) и внутренними (реализация программы онтоге-
нетического развития) факторами. Максимальная аккумуляция липофильных соединений, в том 
числе отдельных классов липидов, выявлена в фазе вегетации, характеризующейся интенсивным 
ростом побегов и завершающих свое формирование листовых пластинок (начало июня), гидро-
фильных соединений, включая сахарозу – в генеративной фазе (конец июня). Детальный анализ 
молекулярных видов липидов и фуранокумаринов, выполненный гибридными методами хромато-
масс-спектрометрии, продемонстрировал наличие специфики в накоплении отдельных струк-
тур в процессе смены фенологических фаз. В частности, зависимые от стадии развития растения 
концентрационные колебания выявлены для фосфатидилхолина (ФХ) 18:2_18:2, ФХ 16:0_18:3, 
фосфатидилэтаноламина (ФЭ) 18:2_18:2, ФЭ 16:0_18:3, дигалактозилдиацилглицерина (ДГДГ) 
16:3_18:3, а также фуранокумаринов – псоралена и пимпинеллина. Данные по изменению со-
става и содержания большой группы различных по функциям метаболитов H. sosnowskyi позво-
лили обсудить выявленные реакции с точки зрения особенностей развития и адаптации инвази-
онных видов. Также они могут быть использованы для определения оптимальных сроков сбора 
обогащенного липидами и углеводами растительного сырья (побеги H. sosnowskyi) на территории 
Новгородской области.

Ключевые слова: Heracleum sosnowskyi, инвазионный вид, липидомика, фосфолипиды, гликоли-
пиды, гликозилцерамиды, стерины, моносахариды, сахароза, фуранокумарины
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В последние годы инвазионные виды растений 
стали объектом самого пристального внимания 
ввиду целого ряда экологических и экономиче-
ских аспектов. Согласно современным взглядам 
на природу инвазионных процессов и наиболее 
аргументированным мнениям по поводу терми-
нологии, к “инвазионным” растениям относят 
натурализовавшиеся чужеродные виды, расселя-
ющиеся на значительные территории (Richardson 
et al., 2000). При этом приблизительные масшта-
бы расселения составляют: > 100 м за < 50 лет 
для таксонов, распространяющихся семенами, 
и > 6 м за 3 года для таксонов, распространяю-
щихся с помощью вегетативных органов. Ряд ав-
торов подчеркивает, что термин “инвазионный” 
является не таксономическим, а биогеографи-
ческим понятием, относящимся не к виду цели-
ком, а к его отдельным популяциям (Richardson 
et al., 2000; Colautti, MacIsaac, 2004). Тем не ме-
нее ряд особенностей морфологии, физиологии, 
молекулярной биологии и химии, а также прояв-
ление инвазионной активности в разных частях 
света заставляют задуматься о наличии комплек-
са признаков (“синдром инвазии”), характерных 
для всего таксона и способствующих успеху его 
распространения (Gioria et al., 2023).

Особую подгруппу инвазионных растений со-
ставляют “растения-трансформеры”, которые 
не только быстро распространяются, но и не-
гативно влияют на местные экосистемы, в том 
числе на их форму, организацию и состояние 
(Richardson et al., 2000). Агрессивность таких ин-
вазионных видов может быть обусловлена многи-
ми факторами, включая высокую продуктивность 
и скорость роста, крупные размеры, фенотипиче-
скую пластичность, влияние на почвенную био-
ту (Gioria et al., 2023). Также для них характерен 
целый ряд молекулярно-генетических особен-
ностей, таких, например, как геномная избы-
точность (полиплоидия, тандемные дупликации) 
(Mounger et al., 2021; Schelkunov et al., 2024). В от-
сутствие естественных конкурентов, а также фак-
торов среды, ограничивающих численность, они 
не только легко приспосабливаются к новой сре-
де обитания, но и получают преимущества перед 
аборигенными видами, что становится угрозой 
для местной флоры, в частности для ее биораз-
нообразия (Dostal et al., 2013). Возросший инте-
рес к инвазионным видам растений, особенно 
к “растениям-трансформерам”, во многом связан 
с происходящими на наших глазах изменениями, 

касающимися их биологии. Новые условия сре-
ды обитания воздействуют на функционирование 
геномов. Наблюдаемое перепрограммирование 
экспрессии активирует скрытые биосинтетиче-
ские пути, усиливает синтез отдельных метабо-
литов, изменяет оптимумы протекания реакций 
синтеза и распада, что влечет за собой появление 
новых морфологических и физиологических при-
знаков (Mounger et al., 2021).

Хорошей моделью для выявления особенно-
стей метаболизма инвазионных видов, и прежде 
всего подгруппы “видов-трансформеров”, яв-
ляется Heracleum sosnowskyi Manden. (борщевик 
Сосновского). Этот вид борщевика отличается 
гигантскими размерами, коротким периодом ве-
гетации, высокой адаптационной изменчивостью. 
История его активного распространения на тер-
ритории России и сопредельных государств, на-
чавшаяся в 70‑х годах XX в, а также изменения 
в физиологии, сопровождающие инвазию, широ-
ко освещены в литературе (Jakubowicz et al., 2012; 
Tkachenko, 2021 1). В связи с тем, что H. sosnowskyi 
планировалось использовать в качестве кормо-
вой и технической культуры, накоплены сведе-
ния о его продуктивности, в том числе в онтоге-
незе и на разных фенологических фазах (Dalke 
et  al., 2015). Выявлены анатомические и  мор-
фологические признаки листьев и корневой си-
стемы, усиливающие конкурентные свойства 
H. sosnowskyi в сравнении с аборигенным видом 
H. sibiricum L. (Veselkin et al., 2017). Также име-
ются многочисленные данные о высокой токсич-
ности гигантских борщевиков, включая H. sos-
nowskyi и H. mantegazzianum Sommier & Levier, 
контакт с которыми может приводить к разви-
тию серьезных повреждений кожи – фотодер-
матитов, обусловленных присутствием в плодах, 
стеблях и листьях борщевиков разнообразных 
фуранокумаринов (другое название – фуроку-
марины) (Pfurtscheller, Trop, 2014; Baker et al., 
2017). Фуранокумарины, а также некоторые дру-
гие вторичные метаболиты борщевиков, облада-
ющие выраженной аллелопатической активно-
стью, оказывают негативное действие на многие 
виды аборигенной флоры, подавляя прораста-
ние семян, рост корней и побегов (Matoušková 
et al., 2019; Grul’ová et al., 2024). Их интенсив-
ный синтез сопровождает все этапы развития 

1 Ткаченко К.Г. 2021. Борщевик Сосновского (Heracleum sosnowskyi 
Manden.). Рекомендации и методы по борьбе с ним. СПб. 68 с.
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взрослых растений, достигая максимума в гене-
ративной фазе (Hazrati et al., 2020). Молекуляр-
ные механизмы вторичного метаболизма бор-
щевиков сейчас активно изучаются (Shtratnikova 
et al., 2023 2). Предпринятые попытки полноге-
номной аннотации показали наличие тандемных 
дупликаций для ряда генов, например, для под-
группы гомологов мармезинсинтазы (Schelkunov 
et al., 2024).

Широкое распространение за пределами есте-
ственного ареала, способность формировать мо-
нодоминантные сообщества и даже чистые моно-
культурные заросли (Dalke et al., 2015) позволяют 
рассматривать биомассу H. sosnowskyi, а также не-
которых других видов рода Heracleum в качестве 
сырьевого ресурса в биотехнологическом произ-
водстве. В частности, борщевик предложено ис-
пользовать для получения белого сахара (Strebkov 
et al., 2012b 3), бетонного композита (Kukolev et al., 
2022 4), биоэтанола (Strebkov et al., 2012a 5), белко-
вых добавок для производства кормов (Dotsenko 
et al., 2020 6), целлюлозы (Tokbaeva et al., 2021 7), 
эфирного масла (Lisovenko et al., 2025 8), сти-
муляторов роста растений (Triandafilov, 2020 9). 
Одним из вариантов использования биомассы, 
которую можно собирать при массовом выка-
шивании борщевика, является применение его 
в качестве субстрата для культивирования гете-
ротрофных бактерий – продуцентов полигидрок-

2 Штратникова В.Ю. 2023. Фуранокумарины зонтичных: 
история исследования, разнообразие, генетические основы 
синтеза, физиологическая роль в  растении и  применение 
в медицине. – Физиология растений. 70(7): 715–735. https://doi.
org/10.31857/S0015330323600729
3 Стребков Д.С., Доржиев С.С., Базарова Е.Г., Патеева И.Б. 2012b. 
Способ получения белого сахара из борщевика. Патент RU 2458148 
С2.
4 Куколев М.И., Мусорина Т.А., Заборова Д.Д. 2022. Способ создания 
бетонного композита, армированного сухой растительной добавкой. 
Патент РФ. RU 2771347 C1.
5 Стребков Д.С., Доржиев С.С., Базарова Е.Г., Патеева И.Б. 2012a. 
Биоэтанол из борщевика как дикорастущего, так и культивируемого. 
Патент РФ. Патент RU 2458106 С2.
6 Доценко С.М., Школьников П.Н., Крючкова Л.Г. 2020. Способ 
приготовления белково-концентратной добавки. Патент РФ. Патент 
RU 2729216 С1.
7 Токбаева А.A., Баракова Н.В., Добринов А.В., Романов В.А, 
Пронин А.С. 2021. Способ получения целлюлозы. Патент РФ. RU 
2761239 С1.
8 Лисовенко Н.Ю., Баландина С.Ю., Касьянов З.В., Мащенко П.С., 
Фомин Д.С. 2025. Способ получения эфирного масла плодов 
борщевика Сосновского, обладающего противогрибковой 
активностью. Патент РФ. RU 2835487 С1.
9 Триандафилов А.Ф. 2020. Способ получения стимулятора роста 
из Борщевика Сосновского. Патент РФ. Патент RU 2712514 С1.

сиалканоатов, которые могут стать заменой тра-
диционным пластикам (Raza et al., 2018). Поиск 
подобных растительных субстратов, оптималь-
ных по питательности и себестоимости, проводят 
члены нашей научной группы, занимающиеся 
разработкой эффективных способов получения 
биоразлагаемых полимеров (Lyulin et al., 2025). 
В связи с этим получение данных по динамике 
содержания питательных и токсичных веществ 
борщевика имеет не только фундаментальное, 
но и прикладное значение.

Цель работы – проследить за изменениями со-
става основных питательных веществ, включая 
липиды и углеводы, а также определить возмож-
ные отклонения в аккумуляции фуранокумари-
нов в  течение вегетационного периода H.  sos-
nowskyi. Планировалось выявить особенности 
метаболизма липидов и углеводов, способствую-
щие пониманию природы инвазионного синдро-
ма этого вида борщевика, а также, используя ре-
зультаты исследования динамики молекулярных 
видов липидов методами липидомики, охаракте-
ризовать изменения в процессе смены фенологи-
ческих фаз H. sosnowskyi, происходящие не только 
на уровне отдельных органов (листьев), но также 
клеток и их компартментов.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ
В  работе использованы листья Heracleum 

sosnowskyi из  одной популяции, собранные 
на территории Окуловского района Новгород-
ской области. Географические координаты по-
пуляции: 58.502961° с. ш., 33.467398° в. д. Сбор 
листьев проводили периодически с мая по июль 
2025 г. с учетом погодных условий (в сухую по-
году) и времени суток (в интервале 9:00–12:00). 
Использованные в  работе данные по  измене-
нию дневных температур и длины светового дня 
за период наблюдений получены из открытых 
источников (https://rp5.ru). В связи с индивиду-
альными особенностями развития растений ли-
стовые пластинки имели разный размер, форму, 
длину черешка, сильно отличались по пигмен-
тации. В целях снижения гетерогенности мате-
риала для анализа отбирали развитые зеленые ли-
стья, занимающие среднее положение на побеге. 
При этом одна биологическая проба представ-
ляла собой смесь высечек краевых и средних ча-
стей из разных сегментов тройчато- или перисто-
раздельного (рассеченного) листа.

https://rp5.ru/
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Фенологические фазы дифференцировали 
на основе времени сбора материала, размера ро-
зетки листьев, степени отрастания побега, фор-
мы листовых пластинок среднего яруса (характер 
рассечения и форма края) (Dalke et al., 2015). Для 
анализа использовали взрослые растения второго 
или более годов вегетации, образующие в пери-
од наблюдений мощную розетку листьев (до 1.5–
2 м в диаметре) и генеративный побег. Образ-
цы листьев отбирали с растений, находящихся 
на следующих фенологических фазах: 11.05.2025 
(фаза V1, вегетативная фаза 1 – начало отраста-
ния побегов, неполное разворачивание листо-
вых пластинок верхнего и среднего ярусов, ли-
стовая пластинка простая с лопастным краем), 
28.05.2025 (фаза V2, вегетативная фаза 2 – рост 
побегов, полное разворачивание листовых пла-
стинок среднего яруса и неполное – верхнего, ли-
стовая пластинка простая с раздельным краем), 
06.06.2025 (фаза V3, вегетативная фаза 3 – ин-
тенсивный рост побегов, полное разворачивание 
листовых пластинок среднего яруса и неполное – 
верхнего, листовая пластинка простая с раздель-
ным или рассеченным краем), 29.06.2025 (фаза G, 
генеративная фаза – бутонизация, цветение, пол-
ное разворачивание листьев, листовая пластин-
ка простая с рассеченным краем или сложная). 
После завершения роста и развития вегетатив-
ных органов (26.07.2025), когда основная часть 
двулетних (многолетних) растений находилась 
в фазе созревания семян, а их листья приобре-
тали признаки старения, материал для анали-
за отбирали с однолетних растений, развиваю-
щих в первый год жизни только розетку листьев 
(0.5–0.8 м в диаметре) (фаза V4, вегетативная 
фаза 4 – формирование розетки листьев, полное 
разворачивание листовых пластинок, листовая 
пластинка простая с раздельным краем).

Образцы растительного материала на месте 
(в полевых условиях) переносили в виалы и не-
медленно фиксировали в  растворах: 1)  хлоро-
форм–метанол (1 : 2) – для анализа липидов и фу-
ранокумаринов; 2)  метанол–вода (1 : 1)  – для 
анализа сахаров. До проведения анализа их хра-
нили при –40°C в течение 1–3 мес.

Экстракцию общих липидов проводили сме-
сью хлороформ–метанол (1 : 2) (Bligh, Dyer, 1959). 
Для этого зафиксированный растительный мате-
риал растирали в фарфоровых ступках (5–7 мин 
при комнатной температуре). Полученный гомо-
генат центрифугировали 10 мин при 5000 g и от-

бирали супернатант. Осадок разводили в той же 
смеси растворителей и  повторно центрифуги-
ровали. К объединенной фракции экстрактов, 
очищенных путем центрифугирования от расти-
тельных волокон, добавляли 2.5% NaCl. Из об-
разовавшейся двухфазной системы отбирали 
нижний хлороформный слой, содержащий об-
щие липиды и другие липофильные соединения, 
включая фуранокумарины, и упаривали на ро-
торном испарителе (Ika, Германия).

Отдельные классы фосфо- и  гликолипидов 
разделяли с помощью двумерной тонкослойной 
хроматографии на пластинках TLC Silica gel 60 
10 × 10 см (Merck, Германия) в системе раство-
рителей хлороформ–метанол–вода (65 : 25 : 4, 
по  объему) в  первом направлении и  хлоро-
форм–ацетон–метанол–уксусная кислота–вода 
(50 : 20 : 10 : 10 : 5, по объему) – во втором направ-
лении (Benning et  al., 1995). Нейтральные ли-
пиды разделяли с  помощью одномерной хро-
матографии с последовательным применением 
систем растворителей: сначала толуол–гексан–
муравьиная кислота (140 : 60 : 1, по объему) на пол-
ную высоту пластинки; затем гексан–диэтиловый 
эфир–муравьиная кислота (60 : 40 : 1, по объему) 
на 2/3 высоты пластинки. Разделенные классы 
липидов визуализировали с помощью опрыски-
вания 5% раствором H2SO4 в метаноле и последу-
ющего сжигания при 130°C (для количественного 
анализа методом денситометрии) или в парах йода 
(для анализа состава молекулярных видов) и иден-
тифицировали, как описано ранее (Frolova et al., 
2021). Количество общих липидов оценивали ве-
совым методом, содержание индивидуальных 
классов глико-, фосфо-, сфинго- и нейтральных 
липидов определяли с помощью денситометра 
(ДенСкан, Россия). Расчеты проводили с помо-
щью программы DENS‑14-12-03 в режиме ли-
нейной аппроксимации по калибровочным кри-
вым, построенным по стандартным растворам 
яичного лецитина (Sigma-Aldrich, Германия), мо-
ногалактозилдиацилглицеринов (МГДГ) (Larodan, 
Швеция), гликозилцерамидов (ГлЦер) (Sigma-
Aldich, Германия), триолеата (Sigma-Aldrich, 
Германия), 1,2‑диацилглицеринов (1,2-ДАГ) 
(Avanti Polar Lipids, США), 1,3‑диацилглицери-
нов (1,3-ДАГ) (Avanti Polar Lipids, США), общих 
стеринов (Fluka, Швейцария). Для анализа моле-
кулярных видов ФХ, ФЭ, МГДГ и ДГДГ хромато-
графические зоны, соответствующие этим клас-
сам липидов, элюировали с силикагеля смесью 
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хлороформ–метанол (1 : 1), силикагель осажда-
ли центрифугированием 10 мин при 15 000 g и от-
бирали супернатант, растворитель выпаривали, 
а выделенные липиды перерастворяли в 40 мкл 
метанола.

Структурное разнообразие молекуляр-
ных видов липидов исследовали с  помощью 
обращенно-фазовой УВЭЖХ–МС/МС (Shimadzu 
LCMS‑8030) в соответствии с принятой ранее ме-
тодикой (Lange et al., 2021). Разделение проводи-
ли на колонке Kinetex C18 (2.6 μм, 2.1 × 150 мм, 
100 Å, Phenomenex) в градиентном режиме с ис-
пользованием мобильных фаз “А” ацетони-
трил/вода, 1 : 1 и “В” изопропанол/ацетонитрил/
вода, 85 : 10 : 5, содержащих 0.1% муравьиную 
кислоту и 5 мМ формиат аммония, при скоро-
сти потока 0.3 мл/мин и температуре термоста-
та 50°C. Программа градиентного элюирования: 
0–1 мин, 45% B; 1–11 мин, от 45% В до 90% B; 
11–11.1 мин, от 90% В до 100% B; 11.1–15 мин, 
100%  B; 15–15.1  мин, от  100% В  до  45% B; 
15–16 мин, 45% B. Детектирование осуществля-
ли методом масс-спектрометрии с ионизацией 
электрораспылением (ESI) и тройным квадру-
польным анализатором: скорость потока газа-рас-
пылителя 3.0 л/мин, скорость потока газа-осу-
шителя 15.0 л/мин, температура газа-осушителя 
250°C, температура блока-нагревателя 400°C, на-
пряжение на капилляре 3.5 кВ (в положительной 
моде), 4.5 кВ (в отрицательной моде). Объем ин-
жекции 5 мкл. Анализ профилей липидов прово-
дили в две стадии: 1) нецелевой профайлинг для 
обнаружения максимального разнообразия мо-
лекулярных видов липидов данного класса с по-
мощью сканирования ионов-предшественников 
по характеристическим для данного класса фраг-
ментам; 2) целевой профайлинг для определе-
ния структуры молекулярных видов, выявленных 
на первой стадии, и их количества методом мони-
торинга множественных реакций (MRM). В рам-
ках первого этапа ФХ анализировали в режиме 
сканирования иона-прекурсора по фрагменту по-
лярной группы 184.1 m/z в положительной моде 
[М + Н]+. ФЭ и гликолипиды анализировали в ре-
жиме сканирования нейтральной потери: ФЭ – 
141.1 m/z, [М + Н]+; МГДГ – 179.1 m/z, [М + Н]+; 
ДГДГ – 341.1 и 359.1 m/z, [М + Н]+. Диапазон ска-
нирования во всех случаях устанавливали 630–
1050 m/z. На втором этапе целевой профайлинг 
ФХ и МГДГ проводили в режиме MRM в отрица-
тельной моде [M + HCOOH]– при CE 40 и 25 В со-

ответственно. Молекулярные виды ФЭ получа-
ли в отрицательной моде [М – Н]– при CE 20 В, 
ДГДГ – в положительной моде [М + Н]+ при CE 
45 В. Обработку данных проводили в программах 
LabSolutions Postrun Analysis (Shimadzu) и Skyline 
(Adams et al., 2020). Количественный расчет про-
изводили по площади хроматографических пи-
ков SRM-переходов, значения нормализовали 
на сумму всех молекулярных видов данного клас-
са. В качестве внешней калибровки использова-
ли стандартную эквимолярную смесь молекуляр-
ных форм 13:0/13:0 ФХ, 16:0/16:0 ФХ, 16:0/18:2, 
18:0/18:0 ФХ, 19:0/19:0 ФХ и 15:0/15:0 ФЭ (Avanti 
Polar Lipids, США).

Для определения содержания фуранокума-
ринов фракцию, полученную в  ходе экстрак-
ции общих липидов, упаривали и перерастворя-
ли в 100 мкл хлороформа, из нее отбирали 50 мкл 
и переносили в виалу с 50 мкл пиридина с вне-
сенным внутреннем стандартом С23 (1 мг/мл). 
Анализ проводили методом газовой хромато-
масс-спектрометрии (ГХ–МС) на  хромато-
графе “Маэстро” (Россия) с  квадрупольным 
масс-спектрометром Agilent 5975С (США), ко-
лонка HP‑5MS, 30  м ×  0.25  мм. Для хромато-
графии использовали линейный градиент тем-
пературы от 70 до 320°C со скоростью нагрева  
6°C/мин при потоке газа (гелий) 1 мл/мин. Сбор 
данных осуществляли с помощью программного 
обеспечения Agilent ChemStation. Идентифика-
цию фуранокумаринов проводили по масс-спек-
трам с использованием масс-спектрометрической 
библиотеки NIST, а также путем сопоставления 
времен удерживания полученных пиков с пиками 
стандартов из коллекции лаборатории аналитиче-
ской фитохимии БИН РАН (получены в рамках 
плановой темы, шифр проекта 124020100140-7). 
Количественную интерпретацию хроматограмм 
проводили методом внутренней стандартизации 
по углеводороду С23.

Для анализа сахаров листья, зафиксированные 
в смеси метанол–вода (1 : 1), гомогенизировали 
с добавлением этой же смеси (5–7 мин при ком-
натной температуре). Гомогенат центрифугирова-
ли 5 мин при 4000 об./мин, супернатант отбирали, 
а осадок снова перемешивали со смесью метанол–
вода (1 : 1) и центрифугировали. Супернатанты 
объединяли и высушивали с использованием цен-
трифужного вакуумного концентратора Cenrivap 
(Labconco, США). Осадок досушивали в термо-
стате при температуре 70°C в течение 24 ч. Точные 
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значения сухих масс экстракта и осадка использо-
вали при расчетах суммарного содержания гидро-
фильных соединений и отдельных сахаров.

Анализ моно- и дисахаридов осуществляли ме-
тодом ВЭЖХ-ИДРС на приборе LicArt62 (Лаб-
концепт, Россия), оснащенном аминопропиль-
ной колонкой Pinnacle  II amino 150 × 4.6  мм 
(110 Å, 5 мкм). В качестве подвижной фазы “A” 
использовали смесь вода/ацетонитрил/муравьи-
ная кислота 95 : 5 : 0.1, “B” – ацетонитрил/вода/
муравьиная кислота 90 : 10 : 0.1. Разделение про-
водили в изократическом режиме элюирования 
в объемном отношении 20 “A” : 80 “B” при ско-
рости потока 0.5 мл/мин и температуре колонки 
40°C в течение 20 мин. Объем инжекции 5 мкл. 
Скорость потока газа-носителя (азот) 2.5 л/мин, 
температура испарения 60°C. Идентификацию 
моно- и дисахаридов проводили путем сопостав-
ления времен удерживания полученных пиков 
с пиками стандартов. Количественный расчет 
производили по калибровочному графику зави-
симости площади хроматографических пиков 
от концентрации стандарта соответствующего 
углевода. Далее концентрацию сахаров в экстрак-
те нормировали на сухую массу осадка.

Данные, полученные после статистической 
обработки эксперимента, проведенного в трех-
кратной биологической повторности (n  = 3), 
представлены в виде М ± σM, где М – средняя 
арифметическая; σM – отклонение от  средней 
арифметической. Достоверность различий оце-
нивали по критерию Стьюдента при доверитель-
ном уровне значимости P1 = 95%. В статье обсуж-
даются только статистически значимые различия. 
Статистический анализ проводили с помощью 
Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И О БСУЖДЕНИЕ
Для общего представления об изменениях ме-

таболизма в листьях H. sosnowskyi в процессе ве-
гетации (от момента отрастания побегов до цве-
тения) было определено суммарное содержание 
липофильных и гидрофильных соединений, по-
лученных после экстракции образцов смесями 
растворителей разной полярности. Для выде-
ления фракции липофильных соединений ис-
пользовали смесь хлороформ–метанол (1 : 2) с 
последующим разделением экстракта на  две 
несмешивающиеся фазы и выделением нижней 
хлороформной, для гидрофильных – смесь ме-

танол–вода (1 : 1). В данных условиях (состав экс-
трагента и процедура экстракции) липофильную 
фракцию составляли полярные липиды хлоро-
пластных и внехлоропластных мембран, резерв-
ные триглицериды и другие нейтральные липиды, 
пигменты фотосинтетического аппарата (хлоро-
филлы и каротиноиды), некоторые специализи-
рованные метаболиты (флавоноиды, фураноку-
марины, терпены и др.). Гидрофильная фракция 
была представлена преимущественно моно- и ди-
сахаридами, органическими, амино- и нуклеино-
выми кислотами, различными группами белков. 
Показано, что суммарное содержание всех пере-
численных выше липофильных и гидрофильных 
соединений подвергалось значительным коле-
баниям, связанным, очевидно, в равной степени 
с внешними (температура, длина светового дня) 
и внутренними (реализация программы онтоге-
нетического развития) факторами.

Содержание липофильных соединений, вклю-
чая липиды, в листьях H. sosnowskyi изменялось 
в процессе наблюдений в пределах 35–90 мг/г су-
хой массы, достигая максимума в фазе вегетации 
V3 (начало июня). Средние значения этого по-
казателя приведены на рис. 1а. Можно заметить, 
что содержание липофильных веществ находилось 
в обратной зависимости от среднесуточной тем-
пературы (рис. 1b), что вполне закономерно при 
условии успешной адаптации растения к сниже-
нию температуры воздуха (Degenkolbe et al., 2012). 
Помимо внешних условий на состав и содержа-
ние липидов могут оказывать влияние внутренние 
факторы, регулирующие смену стадий онтогенеза 
(Kehelpannala et al., 2021).

Максимальное содержание гидрофильных со-
единений в листьях H. sosnowskyi, включая раз-
личные сахара, выявлено в фазе G (конец июня) 
(см. рис. 1а). Их концентрация значительно пре-
вышала содержание липофильных веществ и ко-
лебалась в пределах 300–450 мг/г сухой массы. 
В отличие от липофильной фракции мы не об-
наружили прямой корреляции содержания этой 
группы соединений с изменениями температу-
ры. По сравнению с липофильными соединени-
ями более активное накопление гидрофильных 
веществ началось позднее, одновременно с раз-
растанием и почти полным разворачиванием ли-
стовых пластинок, на фоне относительно невы-
соких дневных температур.

Далее нами были более детально изучены состав 
и содержание основных моно- и олигосахаридов, 
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в составе которых надежно определены глюко-
за, фруктоза и сахароза. Отмечено присутствие 
нескольких не идентифицированных минорных 
олигосахаридов (данные не представлены). Из-
вестно, что сахароза является основной транс-
портной молекулой для экспорта фотоассими-
лятов у большинства растений (Turgeon, 2010; 
Lemoine et al., 2013). Можно предположить, что 
в конце июня в цитоплазме клеток листа при уча-
стии фермента сахарозо‑6‑фосфатсинтазы акти-
вировался биосинтез сахарозы, обусловленный 
необходимостью транспорта фотоассимилятов 
от полностью сформированных листьев к фор-
мирующимся генеративным частям растения 
(рис. 2b). Этот процесс происходил на фоне уве-

личения длины светового дня до  максималь-
ных для региона значений (рис. 2b), а также сни-
жения суточной температуры вплоть до 4–8°C 
(см. рис. 1b), что для инвазионного H. sosnowskyi 
не  явилось препятствием для активной асси-
миляции углерода. Важно отметить, что макси-
мальное содержание глюкозы, напротив, при-
ходилось на начало вегетации и, по-видимому, 
связано с началом активного роста побегов и ли-
стьев. Известно, что молодые листья являются 
скорее потребителем фотосинтетических асси-
милятов, а не их источником, что связано с ак-
тивными биосинтетическими процессами в клет-
ках и ростом тканей (Lemoine et al., 2013). При 
этом основным источником гексоз на  этом 
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Рис. 1. (а) – динамика содержания суммарных липо- и гидрофильных соединений в листьях Heracleum sosnowskyi в 
процессе роста и развития. Эксперимент проведен в трех повторностях (n = 3), бары обозначают стандартное откло-
нение; (б) – график изменения дневных температур в месте сбора материала (по данным, предоставленным откры-
тым источником https://rp5.ru).

Fig. 1. (а) – the dynamics of lipophilic and hydrophilic compounds content during the growth and development of Heracleum 
sosnowskyi leaf. The experiments were performed in triplicate (n = 3), and error bars indicate standard deviations; (б) – graph 
of daily temperature changes at the site of material collection (based on data provided by open source https://rp5.ru).
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этапе является ранее запасенная в корне сахаро-
за и / или крахмал, который гидролизуется до са-
харозы (Zhu et al., 2018).

Помимо сахаров, содержание которых отра-
жает процессы ассимиляции, диссимиляции, 
транспорта и энергетического обмена, были де-
тально изучены изменения состава и содержа-
ния липидов, в том числе структурных (фосфо-, 
сфинго- и гликолипиды, стерины) и резервных 
(нейтральные глицеролипиды). В перечислен-
ных функциональных группах охарактеризова-
ны отдельные классы липидов, входящие в состав 
плазматической мембраны и внехлоропластных 
эндомембран (рис. 3а), мембран хлоропластов 
(рис. 3b), а также запасных липидных включе-

ний (рис. 3с). О распределении классов липидов 
по клеточным компартментам судили по много-
численным литературным данным, подтверждаю-
щим специфическую топологию липидных моле-
кул (Harayama, Riezman, 2018; Wilhelm et al., 2020; 
Guzha et al., 2023; Vogel et al., 2025; Yang et al., 
2025). В составе фосфолипидов внехлоропласт-
ных мембран идентифицированы два основных 
класса, включая фосфатидилхолины (ФХ) и фос-
фатидилэтаноламины (ФЭ), а также минорные 
фосфатидилинозиты (ФИ) и кардиолипины, яв-
ляющиеся хемомаркерами митохондрий. Так-
же во всех образцах в следовых количествах при-
сутствовали фосфатидилсерины и фосфатидные 
кислоты (данные не  представлены). Помимо 

Рис. 2. (а) – динамика содержания моно- и дисахаридов в листьях Heracleum sosnowskyi в процессе роста и развития. 
Эксперимент проведен в трех повторностях (n = 3), бары обозначают стандартное отклонение; (б) – график измене-
ния длины светового дня в месте сбора материала (по данным, предоставленным открытым источником https://rp5.ru).

Fig. 2. (а) – the dynamics of mono- and disaccharides content during the growth and development of Heracleum sosnowskyi leaf. 
The experiments were performed in triplicate (n = 3), and error bars indicate standard deviations; (б) – graph of the change in 
the length of daylight at the  site of material collection (according to data provided by open source https://rp5.ru).
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Рис. 3. Состав классов липидов Heracleum sosnowskyi в процессе роста и развития листа: (а) – состав внехлоропласт-
ных мембранных липидов; (б) – состав хлоропластных мембранных липидов; (в) – состав запасных липидов. КЛ – 
кардиолипины, 1,3 ДАГ – 1,3-диацилглицерины, ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерины, ГлЦер – гликоцерамиды, 
МГДГ – моногалактозилдиацилглицерины, СТ – стерины, СХДГ – сульфохиновозилдиацилглицерины, ФГ – фос-
фатидилглицерины, ФИ – фосфатидилинозиты, ФХ – фосфатидилхолины, ФЭ – фосфатидилэтаноламины. Экспе-
римент проведен в трех повторностях (n = 3), бары обозначают стандартное отклонение.

Fig. 3. Lipid class content of Heracleum sosnowskyi in the process of leaf growth and development: (а) – the content of nonchlo-
roplast membrane lipids; (б) – the content of chloroplast membrane lipids; (в) – the content of storage lipids. CL – cardiolipins, 
1,3-DAG – 1,3-diacylglycerols, DGDG – digalactosyldiacylglycerols, GlCer – glycoceramides, MGDG – monogalactosyl-
diacylglycerols, PC – phosphatidylcholines, PE – phosphatidilethanolamines, PG – phosphatidylglycerols, PI – phosphati-
dylinositols,  SQDG – sulfoquinovosyl diacylglycerols, ST – sterols, TAG – triacylglycerols. The experiments were performed 
in triplicate (n = 3), and error bars indicate standard deviations.

фосфолипидов на рис. 3а приведены значения 
содержания гликоцерамидов (ГлЦер) и стери-
нов (СТ), большая часть которых локализована 
в плазматической мембране, в том числе в ее наи-
более структурированных участках – липидных 
рафтах. Фенологическое исследование динами-
ки данных классов липидов продемонстрирова-
ло ряд закономерностей. В частности, было отме-

чено изменение соотношения основных классов 
фосфолипидов ФХ и ФЭ. В фазе V1 их содержа-
ние достоверно не отличалось, однако в процес-
се развития (фазы V2, V3, G) ФХ становились 
доминирующим классом липидов. У взрослых 
однолетних растений в фазе V4, когда рост ли-
стьев практически прекращался, количество ФХ 
и ФЭ также было одинаковым, как и у двулетних 
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(многолетних) в начале вегетации. Изменение со-
отношения ФХ/ФЭ является одним из способов 
регуляции физико-химических свойств мембран 
(de Mendoza, Pilon, 2019). Увеличение пропор-
ции ФХ снижает текучесть и стабилизирует мем-
бранные белки. Высокий уровень этого класса 
липидов часто наблюдается на ранних этапах он-
тогенеза, сопряженных с активным ростом, и по-
степенно снижается по мере развития. Подоб-
ную тенденцию выявляли при сравнении листьев 
Arbidopsis thaliana (L.) Heynh. разного возраста 
(Kehelpannala et al., 2021), а также в процессе 
развития культур базидиомицетов (Kotlova et al., 
2009 10; Senik et al., 2012 11), что может свидетель-
ствовать об универсальности этой реакции ре-
моделирования фосфолипидов в клетках живых 
организмов. Отмечены осцилляции соотноше-
ния ФХ/ФЭ, связанные с циркадными ритмами, 
а также с переходом в генеративную стадию раз-
вития (с увеличением уровня ФХ в начале цвете-
ния и снижением в конце) (Nakamura et al., 2014; 
Colin, Jaillais, 2020).

Другое наблюдение касается изменения соотно-
шения ГлЦер и СТ (см. рис. 3а). Как правило, со-
держание СТ в мембранах превышало количество 
ГлЦер в 2–3 раза. Однако в фазе V3, соответству-
ющей наиболее активному росту листьев и побе-
гов, а также, судя по литературным данным, вы-
сокой активности фотосинтетических процессов 
(Dalke et al., 2015), содержание ГлЦер значительно 
возрастало. Следует отметить, что данной феноло-
гической фазе соответствовало также резкое сни-
жение температуры (см. рис. 1а). Ранее, на приме-
ре Arabidopsis thaliana, было продемонстрировано 
участие ГлЦер в процессах акклимации растений 
к низким положительным температурам. Мутан-
ты A. thaliana по Δ8‑десатуразе сфингоидных ос-
нований, демонстрирующие 50% снижение со-
держания ГлЦер, значительно уступали растениям 
дикого типа в устойчивости к низкотемпературно-
му стрессу (Chen et al., 2012). Роль ГлЦер в адап-
тации связывают с участием этого класса липидов 
в стабилизации мембран, сигнальных процессах, 

10 Котлова Е.Р., Сеник С.В., Кюхер Т., Шаварда А.Л., Кияшко А.А., 
Псурцева Н.В., Синютина Н.Ф., Зубарев Р.А. 2009. Изменение 
состава мембранных глицеро- и сфинголипидов в ходе развития 
поверхностной культуры Flammulina velutipes. – Микробиология. 
78(2): 226–235. https://doi.org/10.1134/S002626170902009X
11 Сеник С.В., Котлова Е.Р., Новиков А.В., Шаварда А.Л., Псурцева Н.В. 
2012. Образование диацилглицерилтриметилгомосеринов в поверх-
ностной культуре базидиомицета Flammulina velutipes. – Микро-
биология. 81(5): 578–586. https://doi.org/10.1134/S0026261712040145

а также реакциях, направленных на поддержание 
гомеостаза фосфолипидов и СТ (Degenkolbe, 2012). 
Обнаруженное у борщевика резкое изменение со-
отношения ГлЦер/СТ в ходе вегетации заслужи-
вает большого внимания. Возможно, этот способ 
регуляции функциональной активности мембран 
является важным адаптивным признаком, кото-
рый может быть частью “инвазионного синдро-
ма” на уровне процессов метаболизма.

В  ходе фенологических наблюдений нами 
также выявлены значительные изменения в со-
отношении двух основных классов липидов 
хлоропластных мембран – моно- (МГДГ) и дига-
лактозилдиацилглицеринов (ДГДГ) (см. рис. 3b). 
В фазе V1 их содержание оказалось примерно 
одинаковым. Развитие листа и усиление фото-
синтетической активности в  фазах V2–V3 со-
провождались более интенсивным накоплением 
МГДГ. Дальнейшие функциональные преобра-
зования листа в фазе G, связанные с активным 
оттоком фотоассимилятов в растущий генера-
тивный побег и формирующиеся соцветия, при-
вели к перераспределению содержания основных 
липидов хлоропластов и доминированию ДГДГ. 
Данный процесс был неоднократно описан в ли-
тературе, выделены и охарактеризованы специ-
фические ДГДГ-синтазы, активность которых 
усиливается на генеративной стадии развития 
(Shimojima, Ohta, 2011). Продемонстрирована 
способность бесфосфорных ДГДГ молекул транс-
портироваться из хлоропласта в другие клеточ-
ные компартменты и замещать мембранные фос-
фолипиды (Li, Yu, 2018; Hölzl, Dörmann, 2019). 
Отмечено адаптивное значение этого явления 
в условиях метаболического дефицита фосфора, 
когда потоки данного элемента перераспределя-
ются на нужды энергозатратных процессов (адап-
тация к стрессовым воздействиям, формирование 
соцветий, созревание семян). Концентрацион-
ным колебаниям МГДГ и ДГДГ в процессе разви-
тия листьев H. sosnowskyi соответствовали изме-
нения, выявленные для резервных нейтральных 
липидов – 1,3‑диацил-(1,3-ДАГ) и триацилгли-
церинов (ТАГ) (см. рис. 3с). Максимальный уро-
вень этих липидов соответствовал фазе активного 
роста листьев и побегов (V3), когда интенсивный 
липидный обмен сопровождается депонировани-
ем синтезированных de novo жирных кислот.

Для основных классов мембранных липи-
дов проведен хромато-масс-спектрометриче-
ский анализ состава их молекулярных видов, т. е. 
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Рис. 4. Изменение молекулярного профиля фосфолипидов Heracleum sosnowskyi в процессе роста и развития листа: 
(а) – фосфатидилхолины; (б) – фосфатидилэтаноламины. Эксперимент проведен в трех повторностях (n = 3), бары 
обозначают стандартное отклонение.
Fig. 4. Changes in the molecular profile of Heracleum sosnowskyi phospholipids during leaf growth and development: (а) – phos-
phatidylcholines; (б) – phosphatidilethanolamines. The experiments were performed in triplicate (n = 3), and error bars indi-
cate standard deviations.

отдельных структур, этерифицированных опре-
деленным набором жирных кислот. Среди жир-
ных кислот, входящих в состав фосфолипидов, 
преобладали линолевая С18:212 и пальмитиновая 

(С16:0), другие кислоты С16 и С18 рядов при-
сутствовали в значительно меньшем количестве, 
нечетные и с длиной цепи С20–С26 – являлись 
минорными компонентами (рис. 4). Выявленное 

12В сокращенном названии жирной кислоты, например 18:2, 
первое значение (18) указывает на количество атомов углерода 

в ацильной цепи, второе (2) – на общее количество двойных 
связей.
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Таблица 1. Содержание фуранокумаринов в листьях Heracleum sosnowsky, находящихся на разных вегетативных 
фазах, мкг/г сухой массы
Table 1. Furanocoumarin content in Heracleum sosnowsky leaves at different vegetative phases, μg/g dry weight

Фенологическая фаза, 
дата / 

Phenological phase, 
date

ПСО /  
PSO

ИзоПСО / 
IsoPSO

КСА / 
XAN

БЕР / 
BER

ПИМ / 
PIM

ИзоПИМ / 
IsoPIM

Сумма / 
Total

V1
11.05.2025 0.6 ± 0.3 118 ± 68 93 ± 27 30 ± 5 22.7 ± 8.1 6.8 ± 2.4 271 ± 94

V2
28.05.2525 1.6 ± 0.9 65 ± 9 33 ± 4 11 ± 2 0.0 1.7 ± 0.7 111 ± 16

V3
6.06.2025 8.1 ± 1.8 150 ± 32 64 ± 15 22 ± 7 0.0 1.6 ± 0.7 246 ± 54

G
29.06.2025 15.9 ± 4.6 216 ± 15 138 ± 26 45 ± 7 0.0 6.0 ± 2.0 423 ± 54

V4
26.07.2025 7.5 ± 1.7 133 ± 52 96 ± 35 24 ± 6 0.0 9.7 ± 4.0 271 ± 93

Примечание: ПСО – псорален; изоПСО – изопсорален; КСА – ксантотоксин; БЕР – бергаптен; ПИМ – пимпинеллин; изоПИМ – 
изопимпинеллин. Описания фенологических фаз V1, V2, V3, G, V4 приведены в разделе “Материалы и методы”.

Note: PSO – psoralen; isoPSO – isopsoralen; XAN – xanthotoxin; BER – bergapten; PIM – pimpinellin; isoPIM – isopimpinellin. De-
scriptions of phenological phases V1, V2, V3, G, and V4 are given in the section “Materials and Methods”.

структурное разнообразие ацильных групп фос-
фолипидов соответствует данным других авторов, 
полученным в ходе анализа свободных жирных 
кислот H. sosnowskyi (Borska et al., 2025). Жирно-
кислотный профиль гликолипидов значитель-
но уступал фосфолипидам по  степени гетеро-
генности. В молекулах МГДГ на долю основных 
жирных кислот (С16:3, С18:3) приходилось более 
95%, в ДГДГ – более 60%. В ходе вегетации вы-
явлен ряд структурных перестроек исследован-
ных липидных классов. По мере роста листьев 
H. sosnowskyi происходило увеличение относитель-
ного содержания ФХ 16:0_18:313 и ФЭ 16:0_18:3 
на фоне снижения уровня 18:2_18:2 молекуляр-
ного вида в обоих классах липидов (см. рис. 4). 
Зависимые от стадии развития растения концен-
трационные тренды показаны для ДГДГ 18:3_18:3, 
ДГДГ 16:0_18:3 и ДГДГ 16:3_18:3 (рис. 5). Дру-
гой класс хлоропластных гликолипидов, МГДГ, 
оказался более стабильным. Изменение в соот-
ношении МГДГ 18:3_18:3 и МГДГ 16:3_18:3 за-
регистрировано только у собранных в июле одно-
летних растений H. sosnowskyi (см. рис. 5).

В  проанализированном нами растительном 
материале фуранокумарины H. sosnowskyi были 
представлены шестью соединениями: ангели-

цин, псорален, бергаптен, ксантотоксин, пим-
пинеллин и изопимпинеллин (табл. 1). При этом 
пимпинеллин содержался только в молодых ли-
стьях (фенологическая фаза V1), собранных в на-
чале мая, а псорален, напротив, накапливался 
по  мере развития листьев, достигая максиму-
ма в фазе цветения растений (фенологическая 
фаза G). Исследование динамики содержания 
других фуранокумаринов продемонстрировало 
наличие более сложных концентрационных из-
менений. Первый максимум выявлен в фазе V1, 
затем следовали резкое 2–3‑кратное снижение 
концентраций (фаза V2) и вторичное накопле-
ние с максимумом во время цветения (феноло-
гическая фаза G), где концентрация фураноку-
маринов была в 1.5–4.0 раза выше, чем на других 
фенологических фазах (см. табл. 1). Выявлен-
ный нами максимум содержания фуранокумари-
нов в листьях приходился на период с наиболь-
шей продолжительностью светового периода (см. 
рис. 2b), что, вероятно, подтверждает ранее сде-
ланные предположения о защитной функции фу-
ранокумаринов от избыточного светового излуче-
ния (Zobel, Brown, 1990; Zobel et al., 1994). Ранее 
исследования близкородственного вида борще-
вика H. mantegazzianum на территории Канады 

13В тексте и рисунках в сокращенном названии молекулярных 
видов липидов, содержащих две жирные кислоты, знак 
подчеркивания для разделения жирных кислот (например, ФХ 

16:0_18:2) означает, что их точное положение в глицериновой 
части молекулы не определено.
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Рис. 5. Изменение молекулярного профиля гликолипидов Heracleum sosnowsky в процессе роста и развития листа: 
(а) – моногалактозилдиацилглицерины; (б) – дигалактозилдиацилглицерины. Эксперимент проведен в трех повтор-
ностях (n = 3), бары обозначают стандартное отклонение. 

Fig. 5. Changes in the molecular profile of Heracleum sosnowskyi gliсolipids during leaf growth and development: (а) – mo-
nogalactosyldiacylglycerols; (б) – digalactosyldiacylglycerols. The experiments were performed in triplicate (n = 3), and error 
bars indicate standard deviations.
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и Италии также зафиксировали максимум содер-
жания фуранокумаринов в листьях в июне, что 
подтверждает предположение о связи фураноку-
маринов с длиной светового дня (Knudsen, 1983; 
Pira et al., 1989).

К  настоящему времени в  различных орга-
нах и тканях H. sosnowskyi найдено 22 соедине-
ния, относящихся к группе фуранокумаринов 

(Shtratnikova et al., 2025). При этом наиболее 
высокое содержание было отмечено для анге-
лицина (изопсоралена), псоралена, бергапте-
на и  ксантотоксина (Shtratnikova et al., 2025; 
Vickackaite et al., 2025). Предполагается, что ос-
новная экологическая роль фуранокумаринов 
заключается в  защите растения от  поедания 
за счет фототоксических свойств (Grzędzicka, 
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2022; Shtratnikova, 2023). Кроме того, фурано-
кумарины H. sosnowskyi проявляли инсектицид-
ную, фунгицидную и бактерицидную активность, 
что также может способствовать защите расте-
ния (Yajima, Munakata, 1979; Shtratnikova, 2023). 
На широком круге объектов продемонстрирова-
ны молекулярные механизмы токсичности фу-
ранокумаринов, которые связаны с поврежде-
нием клеточных экзо- и эндомембран, развитием 
апоптоза (Kulikov et al., 2022). Фуранокумари-
ны содержатся во всех надземных частях рас-
тения, но наибольшая концентрация найдена 
в листьях, где они локализованы на поверхности 
листа в трихомах и внешних клеточных стенках 
эпидермы (Weryszko-Chmielewska, Chwil, 2017; 
Shtratnikova et al., 2025).

В последние годы отмечают неуклонный рост 
популяций борщевика. Усиливается его агрессив-
ность и токсичность. Наблюдаемую трансформа-
цию инвазионных видов связывают, прежде все-
го, с изменениями условий природопользования 
(увеличение площадей заброшенных сельскохо-
зяйственных угодий) и климата (Pysek et al., 2020). 
Как было продемонстрировано, глобальные кли-
матические изменения могут менять фенологию 
местных видов и при этом создавать условия для 
более активного развития инвазионных за счет 
снижения конкуренции за территорию и ресур-
сы (Rysiak et al., 2021; Koldasbayeva et al., 2022). 
В связи с этим особую актуальность приобрета-
ют наблюдения за биосинтетическим потенциа-
лом инвазионных видов в весенне-летние перио-
ды с нетипичными погодными условиями. В год 
проведения исследования на территории Нов-
городской области наступила ранняя весна, ко-
торая сменилась аномально холодным июнем 
с  периодическим снижением среднесуточных 
температур до 10–14°C (см. рис. 1b). Эти погод-
ные условия стимулировали увеличение чис-
ленности растений в популяциях H. sosnowskyi 
и заставили усилить проведение мероприятий, 
направленных на борьбу с борщевиком. Прове-
денный нами анализ показал, что неблагоприят-
ные для местных видов погодные условия не ска-
зались негативно на физиологии и метаболизме 
H. sosnowskyi. На фоне низких положительных 
температур рост растений активно продолжал-
ся. К началу июня увеличилось содержание всех 
мембранных липидов. При этом хлоропластных 
липидов МГДГ и ДГДГ – вдвое, а ГлЦер, состав-
ляющих окружение многих интегральных мем-

браных белков, – втрое. Рост клеток и клеточных 
мембран сопровождался депонированием липи-
дов. Втрое увеличилось содержание резервных 
триглицеридов, которое в процессе вегетации 
оставалось стабильно высоким. Запасание липи-
дов коррелировало с восьмикратным увеличени-
ем концентрации сахарозы в листьях борщевика. 
При этом, как следует из литературы, основная 
часть сахаров, по-видимому, транспортирова-
лась в активно растущий генеративный побег. 
Неблагоприятные погодные условия, вероятно, 
не вызвали особых нарушений и во вторичном 
метаболизме H. sosnowskyi. Об этом свидетель-
ствуют данные по суммарному содержанию ли-
пофильных и гидрофильных соединений, а так-
же по фуранокумаринам, концентрация которых 
хотя и подверглась значительным колебаниям, 
весь период наблюдений оставалась высокой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В ходе проведенного исследования изучены 

особенности накопления основных групп пита-
тельных и токсичных веществ у инвазионного 

“растения-трансформера” Heracleum sosnowskyi, 
собранного на  территории Новгородской об-
ласти. Отдельные классы липидов, моно- и ди
сахариды, фуранокумарины проанализированы 
в листьях взрослых вегетативных и генератив-
ных растений на разных фенологических фазах. 
Максимальная аккумуляция липидов выявлена 
в фазе вегетации V3, характеризующейся наи-
более активным ростом побегов и близким к за-
вершению формированием листовых пластинок 
(начало июня), сахарозы и фуранокумаринов – 
в генеративной фазе (конец июня). Детальный 
анализ молекулярных видов липидов и фурано-
кумаринов, выполненный гибридными методами 
хромато-масс-спектрометрии, продемонстриро-
вал наличие специфики в накоплении отдель-
ных структур в процессе смены фенологических 
фаз. В частности, наблюдалось частичное заме-
щение 18:2_18:2 молекулярных видов фосфо-
липидов 16:0_18:3, 18:2_18:3 и 18:3_18:3 видами, 
а также замена ДГДГ 16:3_18:3 на ДГДГ 18:3_18:3. 
Эти изменения могут объясняться физиологи-
ческими перестройками растений, в клетках ко-
торых при смене фенологических фаз меняется 
биосинтез липидов: процессы с участием С18:2 
жирной кислоты (активны в эндоплазматическом 
ретикулуме) замещаются реакциями, включаю-
щими преимущественно 18:3 кислоту (активны 
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в хлоропластах). Из особенностей компонент-
ного состава фуранокумаринов важно отметить 
пимпинеллин, наличие которого показано толь-
ко в молодых листьях (начало мая).

Выявленная динамика сахаров и липидов кор-
релирует с активным оттоком фотоассимилятов 
(сахара и липиды) в растущий генеративный по-
бег и  формирующиеся соцветия. Максималь-
ное накопление фуранокумаринов, обнаружен-
ное у растений в генеративной фазе развития, 
с  одной стороны, является адаптивным отве-
том на максимальную длину светового периода, 
с другой – может служить дополнительной за-
щитой от поедания и инфекций в наиболее кри-
тический период развития растения. Для описа-
ния выявленных концентрационных флуктуаций 
отдельных классов и молекулярных видов липи-
дов, сахаров и фуранокумаринов как части инва-
зионного синдрома, позволяющего H. sosnowskyi 
успешно конкурировать с видами местной фло-
ры, требуется продолжение исследований. Более 
глубокому осмыслению адаптивной роли выяв-
ленных реакций может способствовать сравне-
ние концентрационной динамики метаболитов 
инвазионного и аборигенных видов Heracleum 
на протяжении всего периода онтогенетическо-
го развития, а также сравнение профилей мета-
болитов у борщевиков, подвергнутых стрессово-
му воздействию.

Полученные в данной работе результаты мо-
гут быть использованы для определения опти-

мальных сроков сбора обогащенного липидами 
и углеводами растительного сырья (побеги H. sos-
nowskyi) на территории Новгородской области, 
что будет весьма актуально при разработке про-
цесса биотехнологического производства поли-
гидроксиалканоатов. Также они будут полезны 
для понимания многообразия и функциональной 
значимости метаболических процессов, сопрово-
ждающих распространение борщевика за преде-
лами естественного ареала.
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The composition and content of the main classes of lipids, mono- and disaccharides, and secondary 
metabolism compounds (furanocoumarins) were studied, and a targeted lipidomics analysis of four 
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classes of membrane glycerolipids was performed in the invasive species Heracleum sosnowskyi Manden. 
growing in the Novgorod Region. A comprehensive study of biochemical parameters was performed 
for the plants in their second and third years of life. The plants were collected at different phenological 
phases, from spring regrowth of shoots (early May) to flowering (late June). The data obtained were 
compared with the results of the analysis of annual plants developing a rosette of leaves in their first year 
of life (late July). It was shown that the total content of lipophilic and hydrophilic compounds is subject to 
significant fluctuations associated with external (temperature, length of daylight) and internal (ontogenetic 
development programme) factors. The maximum accumulation of lipophilic compounds, including 
certain classes of lipids, was observed during the vegetative phase, characterised by intense shoot growth 
and almost fully formed leaves (early June), while hydrophilic compounds, including sucrose, were most 
abundant during the generative phase (late June). A detailed analysis of molecular types of lipids and 
furanocoumarins, performed using hybrid methods of chromatography-mass spectrometry, demonstrated 
the specificity in the accumulation of individual structures during the change of phenological phases. 
In particular, concentration fluctuations dependent on the phase of plant development were identified 
for phosphatidylcholine (PC) 18:2_18:2, PC 16:0_18:3, phosphatidylethanolamine (PE) 18:2_18:2, 
PE 16:0_18:3, digalactosyl diacylglycerol 16:3_18:3, as well as furanocoumarins, psoralen and pimpinellin. 
The data on changes in the composition and content of a large group of metabolites with different 
functions in H. sosnowskyi allowed us to discuss the identified reactions in terms of the characteristics of 
the development and adaptation of invasive species, as well as to recommend their use for determining the 
optimal timing for harvesting plant raw materials enriched with lipids and carbohydrates (H. sosnowskyi 
shoots) in the Novgorod Region.

Keywords: Heracleum sosnowskyi, invasive species, lipidomics, phospholipids, glycolipids, glycosylcer-
amides, sterols, monosaccharides, sucrose, furanocoumarins
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