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Аннотация. Гибридизация – важный компонент эволюции и видообразования растений. 
Межвидовые и внутривидовые скрещивания могут приводить к изменениям генома, тем 
самым влияя на морфологию, адаптацию, рост и развитие новых видов растений. Гибридо-
генный вид Echinops saksonovii Vasjukov происходит от интрогрессивной гибридизации 
E. ruthenicus M. Bieb. и E. sphaerocephalus L. На морфологическом уровне E. saksonovii от-
личался от родительских видов меньшими линейными размерами листьев и большей дли-
ной устьиц. Содержание зеленых пигментов и каротиноидов в листьях нотовида было в 2.0 
и 2.5 раза больше, но по их соотношению нотовид ближе к родительскому виду E. rutheni-
cus. В липидном комплексе E. saksonovii обнаружено повышенное содержание липидов, от-
ветственных за формирование тилакоидных и непластидных мембран. Среди вторичных со-
единений листья растений E. saksonovii накапливали больше флавоноидов и пролина. По 
количественному содержанию фенольных соединений и продуктов перекисного окисления 
E. saksonovii ближе к родительскому теневыносливому виду E. sphaerocephalus. Таким об-
разом, выявлены особенности структурно-функциональной организации и клеточного мета-
болизма в листьях гибридогенного вида E. saksonovii в сравнении с родительскими видами, 
что может способствовать лучшей приспособляемости и жизнеспособности E. saksonovii и, 
как следствие, к большей конкурентоспособности. 
Ключевые слова: абиотические факторы, антиоксидантный комплекс, гибридогенный так-
сон, липиды, межвидовая гибридизация, пигменты, структура листа 
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ВВЕДЕНИЕ 

В настоящее время нет сомнений в том, что гибридизация является частым и 
важным компонентом эволюции и видообразования растений (Papuga et al., 2019; 
Rodionov et al., 2019). Данные о встречающихся в природе гибридах растений до-
статочно многочисленны (Gross, Rieseberg, 2005; Whitney et al., 2010). Гибридиза-
ция имеет как полезные, так и вредные последствия, приводя в одних случаях к 
увеличению разнообразия, а в других – к возможному вымиранию популяций или 
видов (Mallet, 2005; Soltis, Soltis, 2009; López-Caamal, Tovar-Sánchez, 2014). Пола-
гают, что естественная гибридизация у растений происходит с разной частотой и в 
значительной степени определяется внутренними свойствами, а не условиями 
окружающей среды (Thompson et al., 2010; Whitney et al., 2006; 2010).  

Габитус растения и морфологические признаки используются для идентифи-
кации близкородственных видов или гибридных поколений (Bobowicz et al., 2000; 
Vasilyeva, 2021). В то же время гибридизация часто приводит к образованию уни-
кальных метаболитов или метаболических профилей (Kirk et al., 2005). Гибридное 
наследование отдельных классов метаболитов (например, флавоноидов, алкалои-
дов или терпеноидов) у многих видов хорошо изучено (Rieseberg et al., 1993; 
Orians, 2000). Однако широкий спектр первичных и вторичных метаболитов в со-
четании с морфологией и экологией вида исследован мало.    

Род Echinops L. (Asteraceae Dumort.) включает около 120 – 130 видов много-, 
реже однолетних травянистых растений, встречающихся в тропической Африке, в 
Средиземноморском регионе, умеренных районах Евразии, Средней Азии, Монго-
лии и северо-восточного Китая. Большее разнообразие видов зафиксировано на 
Кавказе и Ближнем Востоке (Bitew, Hymete, 2019). Важным диагностическим при-
знаком рода является строение общего соцветия – шаровидной формы, которое 
сохраняется от фазы бутонизации до полного отцветания. Соцветия локализуются 
одиночно на концах ветвей (Hedge, 1975; Bobrov, 1997; Sánchez-Jiménez et al., 2010).  

Для определения внутриродовых границ Echinops L. используют также диа-
гностические признаки строения гомогамных корзинок (Hedge, 1975; Bobrov, 
1997), различия в опушении листьев, длине покрытых волосков, характере строе-
ния стеблей (Somayeh et al., 2017; Knyazev, 2018). К решению таксономических 
задач привлекают молекулярно-филогенетические исследования: пластидную 
ДНК и ядерную рибосомную ДНК (Sánchez-Jiménez et al., 2010; Ali et al., 2015; 
Somayeh et al., 2017).  
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Описанный В. М. Васюковым (Vasjukov, Bondarevа, 2021) гибридогенный вид 
Echinops saksonovii Vasjukov является таксоном, происходящим от интрогрессив-
ной гибридизации Echinops ruthenicus M. Bieb. и E. sphaerocephalus L. Растения 
гибридогенного таксона отличаются от родительских видов высотой стебля, архи-
тектурой листа, размерами и цветом соцветий.  

Цель – изучить особенности структурно-функциональной организации листь-
ев и клеточного метаболизма гибридогенного таксона E. saksonovii в сравнении с 
родительскими видами. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования выбраны три вида рода Echinops (E. ruthenicus, 
E. sphaerocephalus и E. saksonovii). Представленные виды произрастали в двух ло-
кациях, расположенных в различных географических районах Приволжской воз-
вышенности: в Волгоградской области (49°71ʹ39ʺ с.ш., 44°36ʹ49ʺ в.д.) и Ульянов-
ской области (54°02ʹ06ʺ с.ш., 48°40ʹ01ʺ в.д.).  

Растения каждого вида отбирали во второй декаде июня 2020 и 2021 гг. в пе-
риод цветения растений на площадках размером 20×20 м. Одновременно отбирали 
образцы почвы методом конверта на глубине 10 – 15 см. Кислотность и влажность 
почвы определяли согласно рекомендациям (Arinushkina, 1970). Анализ минераль-
ного остатка почвенной вытяжки проводили в сертифицированной лаборатории 
ФГБУ САС «Самарская». 

Морфометрические показатели листьев определяли у 10 – 20 растений каждо-
го вида методами классической морфометрии, оперирующей линейными размера-
ми органов, а также современными методами геометрической морфометрии. Визу-
ализацию морфологических параметров осуществляли с помощью цифрового фо-
тоаппарата Nikon D-3200 (Nikon, Япония), для каждого вида растений делали 
8 фотографий. Обработку изображений проводили в программе JMicroVision-
v.1.3.4 (Nicolas Roduit, Швейцария). 

Из средней части зрелых свежесобранных листьев формировали общую био-
массу. Часть биомассы использовали для определения оводненности тканей после 
их высушивания при температуре 60°C до постоянного веса. Содержание воды 
рассчитывали после определения веса сырой и сухой массы (сыр. м. и сух. м.) и 
выражали в % от сыр. м.  

Из другой части общей биомассы отбирали по три параллельные пробы (0.1 – 
0.5 г) для каждого вида анализа и хранили в жидком азоте при температуре -196°C. 

Удельную плотность поверхности листа (УППЛ) определяли в 20 дисках 
площадью 1 см2, которые высушивали до постоянного веса. Расчет осуществляли 
по формуле: m / S, г/дм2, где m – количество сух. м., г; S – площадь поверхности 
листа, дм2.  

Подсчет устьиц проводили на продольных парадермальных срезах листьев, 
предварительно зафиксированных в 3.5% глутаровом альдегиде (рН 7.5), подсчи-
тывали число устьиц в 1 см2 на нижней поверхности листа, измеряли их длину в 
мкм. Для анализа использовали биологический микроскоп «OPTIKA» B-500TPL 
(OPTIKA, Италия). 
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Фотосинтетические пигменты экстрагировали холодным ацетоном (90%) из 
0.5 г свежезамороженных листьев. Содержание пигментов определяли в получен-
ном ацетоновом экстракте спектрофотометрически. Концентрацию хлорофиллов 
(Хл) а и b измеряли при длинах волн 662 и 645 нм соответственно, каротиноидов 
(Кар) – при 470 нм. Расчет концентрации выделенных пигментов производили по 
методу (Lichtenthaller, 1987).  

Содержание свободного пролина определяли кислым нингидриновым реакти-
вом по методу (Bates et al., 1973) и рассчитывали на 1 г сух. м.  

Интенсивность перекисного окисления липидов (ПОЛ) в листьях растений 
оценивали по накоплению малонового диальдегида (МДА) по реакции с тиобарби-
туровой кислотой (Uchiyama, Mihara, 1978). 

Липиды экстрагировали смесью хлороформ – метанол (1:2) с одновременным 
механическим разрушением тканей. Разделение липидов осуществляли методом 
тонкослойной хроматографии. Количество мембранных липидов определяли ден-
ситометрическим методом, используя программу «Денскан-04» (Россия). Хрома-
тограммы анализировали в режиме параболической аппроксимации по градуиро-
вочным зависимостям, используя фосфатидилхолин (ФХ), моногалактозилдиа-
цилглицерин (МГДГ) в качестве стандартов (Rozentsvet et al., 2014).  

Метанолиз жирных кислот (ЖК) осуществляли их кипячением в 2.5% раство-
ре HCl в метаноле. Полученные эфиры анализировали на хроматографе «Хроматэк 
Кристалл 5000.1» («Хроматэк», Россия) в изотермическом режиме с использова-
нием капиллярной колонки, длиной 105 м и диаметром 0.25 мм «RESTEK» 
(США). Температура колонки 180°С, испарителя и детектора – 260°С, скорость 
тока газаносителя (гелий) – 2 мл/мин. 

Общее содержание фенольных соединений и флавоноидов устанавливали по 
методу T. Swain, W. E. Hillis (1959) и выражали в мг/г сух. м. в эквиваленте галло-
вой кислоты. Общее содержание флавоноидов выражали в мг/г сух. м. в эквива-
ленте рутина. 

Для определения концентрации пигментов, свободного пролина, ПОЛ исполь-
зовали спектрофотометр «ПЭ-3000 УФ» («ПромЭкоЛаб», Россия). 

Анализ каждого компонента проводили трижды в каждой параллельной про-
бе. Результаты представлены в виде средних значений параметра и их стандартных 
ошибок. В отдельных случаях дополнительно показаны минимальные и макси-
мальные значения. Сравнение количественных характеристик данных проводили с 
помощью дисперсионного анализа (One-way ANOVA). Расчеты выполняли, ис-
пользуя программы Statistica 10.0 for Windows (StatSoft Inc, США), Past 3 (Oyvind 
Hammer, Норвегия), Microsoft Excel 2007 (Miсrosoft, США). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследованные виды рода Echinops (E. ruthenicus, E. sphaerocephalus и E. sak-
sonovii) представляют собой стержнекорневые травянистые многолетники. По 
экологическому режиму, обусловленному увлажнением, растения считают ксеро-
фитами. Однако E. ruthenicus является восточноевропейско-западноазиатским ви-
дом, который произрастает на каменистых склонах, известняковых и меловых об-
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нажениях, в степях (Knyazev, 2018). E. sphaerocephalus – европейско-западноазиат-
ский вид, растёт на лесных полянах и опушках, степных склонах, среди кустарни-
ков, у дорог (Rakov et al., 2014). В свою очередь, E. saksonovii предпочитает песча-
ные степи и боровые пески лесостепной зоны Европейской России (Vasjukov, 
Bondarevа, 2021). Следовательно, прослеживается существенная разница в эколо-
гических предпочтениях как родительских видов, так и гибридогенного вида.  

Почвы, на которых произрастали три исследуемых вида, оцениваются как ще-
лочные. Влажность почвенного покрова, на котором произрастал E. saksonovii, 
была на 5% больше, чем та, на которой произрастали E. ruthenicus и E. sphaeroce-
phalus. Показано, что в почве места произрастания гибридогенного таксона суще-
ственно ниже концентрации ионов, особенно ионов кальция, чем у родительских 
видов (табл. 1). Можно предположить, что E. saksonovii более требователен к 
обеспеченности почвы влагой и обладает меньшей физиологической потребно-
стью в кальциевом компоненте. 
 
Таблица 1. Характеристика почвы в местах произрастания видов рода Echinops L. 
Table 1. Soil characteristics in the habitats of species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Влажность почвы, % / 
Soil moisture, % 

14.20±1.16 11.1 
0.03 

14.20±2.11 8.4 
0.044 

19.10±2.04 

рН 8.00 – 8.00 – 8.30 
Катионы / Cations 

Ca2+ 1.20±0.11 185.4 
0.0001 

1.20±0.15 108.3 
0.0001 

0.25±0.05 

К+ 0.14±0.04 – 0.14±0.05 – 0.05±0 

Na+ 0.07±0.01 6.0 
0.07 

0.07±0.02 2.4 
0.19 

0.05±0.01 

Mg2+ 0.10±0.01 0.0 
1.0 

0.10±0.03 0.0 
1.0 

0.10±0.01 

Анионы/ Anions 
HCO3

- 0.96±0.10 112.7 
0.003 

0.96±0.13 70.6 
0.008 

0.30±0.04 

Cl- 0.06±0 1.5 
0.28 

0.06±0.01 4.0 
0.13 

0.05±0.01 

SO4
2- 0.50±0.03 0.0 

1.0 
0.50±0.05 0.0 

1.0 
0.50±0.02 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between the 
hybridogenic and parental species is shown in bold. 
 

Отметим, что температурный режим в районах произрастания исследованных 
видов также существенно различался. Так, в Волгоградской области в период мас-
сового цветения растений среднесуточная температура воздуха составляла 23.7°С, 
а средняя дневная температура – 26.6°С. В Ульяновской области температурные 
значения были на уровне 22.5°С и 17.7°С соответственно. 
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Морфометрические показатели листьев исследованных видов измеряли в двух 
разных географических районах. Линейные размеры листьев родительских видов 
варьировали в очень широких пределах – от 52 до 276 мм в длине и от 25 до 79 мм 
в ширине. В отличие от родительских видов у растений гибридогенного таксона 
длина и ширина листьев была ниже как по средним значениям (в 5 – 6 раз), так и в 
сравнении с минимальными и максимальными значениями линейных размеров 
листьев (в 4.5 – 7 раз). При этом значения толщины листовой пластины у гибридо-
генного вида менялись в тех же пределах, как и у родительских видов (табл. 2). 
Листья гибридогенного вида отличались также по характеру организации устьич-
ного аппарата. Так, длина устьиц у E. saksonovii в 4 раза больше, а их число вдвое 
ниже, чем у родительских видов. Листья его более оводнены: содержание воды в 
них в 1.2 раза больше, чем у родительских видов. Различия в содержании воды в 
листьях отразились на таком показателе, как удельная поверхностная плотность 
листа, у гибридогенного вида он почти втрое ниже в сравнении с E. ruthe-nicus и 
вдвое ниже в сравнении с E. sphaerocephalus. Таким образом, очевидно, что струк-
турная организация листа наряду с другими морфологическими параметрами яв-
ляется отличительным признаком E. saksonovii. 

 
Таблица 2. Морфометрические показатели листьев и содержание воды в листьях видов 
рода Echinops L. 
Table 2. Morphometric parameters and water content in the leaves of species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Длина листа, мм / Leaf length, mm 52.0 – 276.0 
148.0±12.5 

291.0 
0.003 

64.0 – 253.0 
156.0±13.4 

287.8 
0.003 

14.0 – 39.0 
23.0±2.2 

Ширина листа, мм / Leaf width, mm 25.0 – 79.0 
47.0±3.9 

233.5 
0.002 

42.0 – 84.0 
62.0±5.4 

255.5 
0.002 

6.0 – 19.0 
11.0±1.2 

Толщина листа, мм / Leaf thickness, mm 0.18 – 0.34 
0.25±0.03 

0.0 
1.0 

0.20 – 0.55 
0.30±0.04 

3.7 
0.15 

0.12 – 0.48 
0.25±0.2 

Удельная поверхностная плотность 
листа, г/дм2 / Specific surface density of 
a leaf, g/dm2 

2.18 – 2.37 
2.27±0.05 

2917.0 
0.0002 

1.07 – 2.40 
1.73±0.26 

48.8 
0.019 

0.41 – 0.95 
0.68±0.01 

Число устьиц, тыс. шт. / см2 листа / Num-
ber of stomata, thousand pcs/cm2 of a leaf 

20.0 – 130.1 
85.2±7.5 

136.9 
0.007 

40.1 – 100.3 
70.0±7.4 

68.9 
0.01 

34.0 – 35.1 
34.5±0.3 

Длина устьиц, мкм / Stomata length, µm 6.0 – 8.0 
7.0±0.8 

3535.0 
0.0002 

8.0 – 9.0 
8.5±0.0 

1014 
0.0002 

34.0 – 35.0 
34.5±0.0 

Оводненность, % от сыр. м. / Water 
content, % of crude mass 

66.0 – 54.0 
60±0.02 

760.5 
0.0001 

56.0 – 63.0 
60±0.02 

760.5 
0.0001 

72.0 – 74.0 
73.0±0.02 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. F – Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between 
the hybridogenic and parental species is shown in bold. 
 

Оводненность листьев, диффузия СО2 через устьичный аппарат и содержание 
пигментов в совокупности обеспечивают эффективность фотосинтеза. Содержание 
зеленых пигментов в листьях E. saksonovii было в 2 раза больше, чем в листьях 
E. ruthenicus и E. sphaerocephalus, независимо от места произрастания, что говорит 
о большей фотосинтетической активности гибридогенного вида (табл. 3). Для всех 
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видов характерен стабильный параметр соотношения Хл / Кар. Однако большее в 
2.5 раза содержание Кар (мощного липофильного антиоксиданта) указывает на то, 
что E. saksonovii более устойчив к свободнорадикальным процессам (Maslova et al., 
2021). 
 
Таблица 3. Содержание и соотношение фотосинтетических пигментов видов рода Echinops L. 
Table 3. Content and ratio of photosynthetic pigments in species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Хл а, мг/г сух. м. / Chlorophylls a, 
mg/g fresh weight 

2.2– 3.3 
2.7±0.4 

73.5 
0.001 

1.5– 2.2 
1.9±0.3 

155.0 
0.0003 

4.3–6.6 
5.5±0.4 

Хл b, мг/г сух. м. / Chlorophylls b, 
mg/g fresh weight 

0.7–1.3 
0.9±0.1 

24.0 
0.008 

0.7–0.8 
0.7±0.1 

54.0 
0.001 

1.3–2.2 
1.3±0.1 

Каротиноиды, мг/г сух. м. / Carote-
noids, mg/g fresh weight 

0.7–0.9 
0.7±0.1 

60.0 
0.004 

0.5–0.5 
0.6±0.1 

72.6 
0.003 

1.3–1.8 
1.7±0.2 

 пигментов, мг/г сух. м. /  pig-
ments, mg/g fresh weight 

4.5±0.6 
62.3 
0.01 3.3±0.5 

118.2 
0.0006 8.7±0.7 

Хл а / Хл b / Chl a / b 3.0 – 2.7 – 4.2 
Хл / Кар / Chlorophylls / Carotenoids 4.7 – 4.5 – 4.6 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. F – Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between 
the hybridogenic and parental species is shown in bold. 

 
Пигменты, интегрированные в мембраны тилакоидов хлоропластов и связан-

ные с липидами и белками, представляют собой продукты первичного метаболиз-
ма (Ben-Shem et al., 2003). В липидном комплексе трех видов рода Echinops выяв-
лена заметная разница между концентрациями мембранных липидов. Повышенное 
содержание галактолипидов (МГДГ и ДГДГ), а также сульфолипида (СХДГ) и 
фосфатидилглицерина (ФГ), ответственных за формирование отдельных субъеди-
ниц фотосинтетического аппарата, свидетельствуют о различиях структуры листь-
ев родительских видов и их гибридогенного таксона на субклеточном и мембран-
ном уровнях организации (рис. 1, а). Известно, что МГДГ и ДГДГ являются глав-
ными мембранообразующими компонентами тилакоидов, а ФГ принимает участие 
в сборке светособирающего комплекса фотосистемы II (Wada, Murata 2007). СХДГ 
обеспечивает электростатическое взаимодействие с аминокислотными остатками 
белков тилакоидной мембраны. Этим создается прочное закрепление белков в 
мембране, что препятствует слипанию мембран и позволяет хранить регулярно 
уложенные мембраны (Jones, 2007; Kobayashi et al., 2016; Rocha et al., 2018). Мож-
но полагать, что повышенное содержание МГДГ, ДГДГ, ФГ и СХДГ говорит о 
большей протяженности мембран и устойчивости тилакоидов E. saksonovii, в ко-
торые интегрированы хлорофилл-белковые комплексы фотосинтетического аппа-
рата. 

Содержание строительных структурных единиц непластидных мембран также 
было выше в листьях E. saksonovii. В частности, содержание двух классов липидов 
фосфатидилхолина (ФХ) и фосфатидилэтаноламина (ФЭ), которые считают ос-
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новными в мембранах клетки, в 2 – 3 раза превосходило их содержание в липидах 
родительских видов. Изменение соотношения между ними является одним из ме-
ханизмов поддержания физико-химических свойств мембраны при действии раз-
личных стрессовых факторов, а именно большее значение соотношения ФХ / ФЭ 
говорит о меньшей проницаемости мембран (Wu, 2020). Этот показатель также 
почти в 1.5 раза ниже у E. saksonovii, чем у родительских видов. 

Функциональные свойства мембран, такие как целостность и текучесть, зави-
сят в том числе от состава ЖК. У всех исследуемых видов наибольшее количество 
в пуле ЖК составляют пальмитиновая, линолевая и линоленовая кислоты. Содер-
жание стеариновой и олеиновой кислот в листьях гибридогенного вида было в 
1.5 – 2 раза меньше, чем в листьях родительских видов (см. рис. 1, б). 

Среди соединений, относящихся к группе вторичных метаболитов, исследо-
вано содержание аминокислоты пролина, фенольных соединений и флавоноидов. 
Вместе с этим проанализировано содержание продуктов пероксидации липидов 
как индикатора стресса (рис. 2, а – г). Вторичные метаболиты не только защищают 
клетки растений от неблагоприятных воздействий ультрафиолетовых лучей и низ-
ких температур, но и участвуют в репродукции, а также выполняют сигнальную 
функцию (Kennedy, Wightman, 2011; Martínez-Lüscher et al., 2014). 
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Рис. 1. Липидный комплекс видов рода Echinops: а – полярные липиды (МГДГ – монога-
лактозилдиациглицерин, ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерин, СХДГ – сульфохиновозил-
диацилглицерин, ФХ – фосфатидилхолин, ФЭ – фосфатидилэтаноламин, ФГ – фосфатидиг-
лицерин), б – жирные кислоты (16:0 – пальмитиновая, 16:1 – пальмитоолеиновая, 18:0 –
стеариновая; 18:1 – олеиновая, 18:2 – линолевая, 18:3 – линоленовая). * – достоверные раз-
личия (р < 0.05) между гибридогенным  и родительскими видами 
Fig. 1. Lipid complex of species from the genus Echinops: a – polar lipids (MGDG, monogalacto-
syldiacyglycerol; DGDG, digalactosyldiacylglycerol; SQDG, sulfoquinovosyldiacylglycerol; PC,
phosphatidylcholine; PE, phosphatidylethanolamine; PG, phosphatidiglycerol), b – fatty acids
(16:0 – palmitic, 16:1 – palmitooleic, 18:0 – stearic; 18:1 – oleic, 18:2 – linoleic, 18:3 – linolenic
acid); * – significant differences (p < 0.05) between the hybridogenic and parental species 
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Рис. 2. Содержание пролина (а), фенольных соединений (б), 
флавоноидов (в) и продуктов ПОЛ (г) в листьях представи-
телей рода Echinops: E. r. – E. ruthenicus, E. sp. – E. sphaero-
cephalus, E. s. – E. saksonovii. * – достоверные различия 
(р < 0.05) между гибридогенным и родительскими видами 
Fig. 2. Contents of proline (a), phenolic compounds (b), flavo-
noids (c) and lipid peroxidation products (d) in the leaves of 
species from the genus Echinops: E. r. – E. ruthenicus, E. sp. – 
E. sphaerocephalus, E. s. – E. saksonovii. * – significant differ-
rences (p < 0.05) between the hybridogenic and parental species                             г / d 

 
Наибольшие различия в количественном содержании этих соединений выяв-

лены для пролина и ПОЛ, между которыми установлены реципрокные отношения. 
По-видимому, накопление пролина, выполняющего антиоксидантную функцию, 
ограничивает развитие окислительных процессов в клетках листьев E. saksonovii. 
Пролин, кроме антиокисдантных свойств, проявляет себя как эффективный осмо-
литик. Его накопление приводит к увеличению клеточной осмолярности, что вы-
зывает приток воды в клетки или снижает ее отток, обеспечивая при этом водный 
потенциал, необходимый для поддержания тургора в условиях недостатка воды 
(Kolupaev et al., 2019). 

В листьях E. saksonovii обнаружено и большее накопление флавоноидов, од-
ной из наиболее заметных функций которых является их участие в защите расте-
ний от окислительного стресса благодаря выраженной антиоксидантной активно-
сти. Антиоксидантное действие флавоноидов связано также с их способностью 
влиять на экспрессию таких антиокислительных ферментов, как каталаза, суперок-
сиддисмутаза, глутатионпероксидаза и др. (Gould, Lister, 2006). Повышенное 
накопление пролина и флавоноидов в листьях гибридогенного вида также отлича-
ет его от родительских видов. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, на основании исследования комплекса морфометрических, 
физиологических и биохимических параметров выявлены особенности структур-
но-функциональной организации и клеточного метаболизма в листьях гибридо-
генного вида E. saksonovii в сравнении с родительскими видами. Отличительными 
особенностями гибридогенного вида являются уменьшение линейных размеров 
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листьев, увеличение оводненности тканей, повышенное содержание фотосинтети-
ческих пигментов, антиоксидантов пролина и флавоноидов, а также изменение 
ультраструктуры фотосинтетических мембран по сравнению с родительскими ви-
дами. Специфичность структурной организации и метаболизма могут привести к 
лучшей приспособляемости и жизнеспособности E. saksonovii и, как следствие, к 
большей конкурентоспособности.  

Авторы приносят благодарность кандидату биологических наук В. М. Васю-
кову за определение видов и ценные замечания в процессе подготовки статьи. 
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Abstract. Hybridization is an important component of plant evolution and speciation. Interspecific 
and intraspecific crossings may lead to changes in the genome, thereby affecting the morphology, 
adaptation, growth and development of new plant species. The hybridogenic species Echinops sak-
sonovii Vasjukov originates from the introgressive hybridization of E. ruthenicus M. Bieb. and 
E. sphaerocephalus L. At the morphological level, E. saksonovii differed from its parent species in 
smaller linear dimensions of the leaves and a longer length of the stomata. The content of green 
pigments and carotenoids in the leaves of the hybridogenic species was 2.0 and 2.5 times higher, 
respectively. However, in terms of the ratio of pigments, E. saksonovii is closer to its parent spe-
cies E. ruthenicus. An increased content of lipids responsible for the formation of thylakoid and 
non-plastid membranes was found in the lipid complex of E. saksonovii. Among secondary com-
pounds, E. saksonovii leaves accumulated more flavonoids and proline. In terms of the quantitative 
content of phenolic compounds and peroxidation products, E. saksonovii is closer to its parent 
shade-tolerant species E. sphaerocephalus. Thus, some features of the structural and functional or-
ganization and cellular metabolism in the leaves of the hybridogenic species E. saksonovii in com-
parison with its parent species have been revealed, which may contribute to better adaptability and 
viability of E. saksonovii and, as a consequence, to greater competitiveness. 
Keywords: abiotic factors, antioxidant complex, hybridogenic taxon, lipids, interspecific hybridi-
zation, pigments, leaf structure 

 

Funding. The work was performed within the framework of the state assignment of the Institute of 
Ecology of the Volga Basin of the Russian Academy of Sciences, a branch of the Samara Scien-
tific Center of the Russian Academy of Sciences (No. 1021060107217-0-1.6.19). 

 
Ethics approval and consent to participate: This work does not contain any studies involving human and animal 
subjects. 

 
Competing interests: The authors have declared that no competing interests exist. 

 
For citation: Rozentsvet O. A., Bogdanova E. S., Rozentsvet V. A., Sablina N. A., Grebenkina T. M. 
Features of the structural and functional organization of leaves and cellular metabolism of the hybrido-
genic taxon Echinops saksonovii (Asteraceae, Asterales) compared with its parental species. Povolzhskiy 
Journal of Ecology, 2024, no. 4, pp. 487–499 (in Russian). https://doi.org/10.35885/1684-7318-2024-
4-487-499 

 
 Corresponding author. Laboratory Ecosystem research of Institute of Ecology of the Volga River Basin of 

Russian Academy of Sciences, Russia. 

ORCID and e-mail addresses: Olga A. Rozentsvet: https://orcid.org/0000-0001-6312-3620, olgarozen55@mail.ru; 
Elena S. Bogdanova: https://orcid.org/0000-0002-2445-1952, cornales@mail.ru; Viktor A. Rozentsvet: 
https://orcid.org/0000-0002-1826-9636, rozensvet@mail.ru; Nelly A. Sablina: https://orcid.org/0000-0003-1588-
8367, nellitlt@mail.ru; Tatyana M. Grebenkina: https://orcid.org/0000-0003-2567-774X, matane4ka@yandex.ru. 


	Розенцвет_1
	Розенцвет_2


<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


