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ОТ РЕДАКТОРА

История издания «Труды Карельского научного центра РАН» ведется с 1947 г., когда вышел пер-

вый выпуск «Известий Карело-Финской научно-исследовательской базы Академии наук СССР». В 

1954 г. они были переименованы в «Труды Карело-Финского филиала Академии наук СССР», затем 

в «Труды Карельского филиала АН СССР». Всего вышло 40 выпусков. В 1999 г. после длительного 

перерыва в Карельском научном центре РАН было решено возобновить издание «Трудов Карель-

ского научного центра РАН». До 2008 г. были подготовлены 14 выпусков. В 2009 г. издание было пе-

реведено из формы продолжающегося научного издания в периодическое и утверждены редкол-

легии регулярных серий «Биогеография» и «Экспериментальная биология». 

Представляем Вашему вниманию первый выпуск серии «Экспериментальная биология» пери-

одического научного издания «Труды КарНЦ РАН» и приглашаем опубликовать статьи, отражаю-

щие результаты фундаментальных и прикладных исследований механизмов жизнедеятельности 

растений и животных. К публикации также принимаются описания оригинальных методов и прибо-

ров, открывающих новые возможности для получения и анализа экспериментальных результатов, 

сообщения о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях и др.), персоналии (юбилеи и 

даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые работы должны содержать новые, 

ранее не публиковавшиеся данные. Все статьи, поступающие в редакцию, подлежат обязательно-

му рецензированию. Комплектация выпусков серии происходит по мере поступления статей. Оче-

редность публикации статей определяется регистрационной датой их поступления в редакцию.

Ответственный редактор

чл.-корр. РАН,  д. б. н. Н. Н. Немова

Ознакомиться с требованиями к оформлению материалов можно на сайте издания:

http://transactions.krc.karelia.ru. 

Адрес редакции:

185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская 11, редакция Трудов КарНЦ РАН, 

серия «Экспериментальная биология». Электронный адрес: trudy@krc.karelia.ru.
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В условиях интенсификации животновод-

ства усиливается негативное влияние стресс-

факторов различной природы, сопровождаю-

щееся заболеваниями животных и снижением 

их продуктивности. В защитных реакциях ор-

ганизма существенное значение имеют гумо-

ральные факторы: лизоцим, бета-лизины, ком-

племент, которые наряду с пропердином и фа-

гоцитозом относятся к неспецифическому зве-

ну иммунной системы организма. 

Литературные данные, освещающие состо-

яние гуморального звена иммунной системы 

при заболеваниях пушных зверей, немногочис-

ленны. Куликов и Тютюнник [1978] изучали со-

стояние неспецифических факторов иммуните-

та при экспериментальной железодефицитной 

анемии норок. В течение месяца норки получали 

рацион, содержащий отходы минтая, при этом 

у подопытных животных развивалась железо-

дефицитная анемия. Авторы обнаружили в на-

чале опыта снижение активности бета-лизинов 

и увеличение активности комплемента. В даль-

нейшем показатели лизоцима и комплемента 

превысили уровень контроля, а бета-лизинов 

имели тенденцию к повышению. В конце экспе-

римента все показатели были выше, чем в кон-

троле. Малинина и Берестов [1978] определя-

ли неспецифический иммунитет при алеутской 

Труды Карельского научного центра РАН

№ 3. Петрозаводск, 2009. С. 4–7
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РОЛЬ ГУМОРАЛЬНЫХ ФАКТОРОВ 

ЕСТЕСТВЕННОЙ ЗАЩИТЫ 

ПРИ ТОКСАСКАРИДОЗЕ ПЕСЦОВ

Л. В. Аникиева, Н. Н. Тютюнник, В. С. Аниканова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучены факторы естественной защиты организма – комплемента, лизоцима и 

бета-лизинов – при экспериментальном токсаскаридозе песцов. Щенки в возрасте 

трех месяцев были заражены градуально повышающимися дозами яиц нематоды 

Toxascaris leonina Leiper 1907: первой группе задано 10 яиц, второй – 100 яиц, тре-

тьей – 1000 яиц. Установлены различия в активности отдельных компонентов гумо-

ральных факторов. Показано, что наибольшие колебания свойственны бета-лизину 

и комплементу. Выраженное воздействие на хозяина оказывают личиночные ста-

дии T. leonina в период миграции и линьки. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  гуморальные факторы (комплемент, лизоцим, бета-лизин), 

песцы, нематода Toxascaris leonina, доза заражения хозяина, стадия развития гельминта.

L. V. Anikieva, N. N. Tyutyunnik, V. S. Anikanova. NON-SPECIFIC 

FACTORS OF IMMUNITY IN ARCTIC FOXES (ALOPEX LAGOPUS L.) WITH 

TOXASCARIDOSIS

The effect of the host infestation doze of 10, 100 and 1000 eggs and developmental stages 

of the nematode Toxascaris leonina Leiper 1907 on non-specific factors of immunity in 

arctic fox was studied experimentally.

K e y  w o r d s :  humoral factors (complement, lysozyme, beta-lysine), arctic foxes, 

nematode Toxascaris leonina, host infestation dose, helminth developmental stage.
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болезни норок. Анализ состояния гуморальной 

защитной системы у норок различных геноти-

пов при вирусном плазмоцитозе дал интерес-

ные результаты. В большинстве случаев актив-

ность сывороточного лизоцима и комплемента 

при заболевании была повышена. Бета-лизины 

характеризовались широкими колебаниями ак-

тивности. Куликов и Аникиева [1977] экспери-

ментально заражали песцов (щенков и взрос-

лых зверей) плероцеркоидами лентеца широ-

кого. Авторы установили, что уровень активно-

сти гуморальных факторов при дифиллоботри-

озе песцов зависит от возраста животного и 

дозы заражения. 

Токсаскаридоз – широко распространен-

ное хроническое заболевание пушных зверей 

клеточного содержания. В песцовых хозяй-

ствах оно имеет повсеместное распростране-

ние [Дубницкий, 1967; Токсаскаридоз песцов, 

1984]. Возбудитель заболевания – нематода 

Toxascaris leonina Leiper 1907 – паразит хищ-

ных млекопитающих семейства собачьих и ко-

шачьих, космополит. Нематода развивается 

по аскаридиоидному типу: яйца дозревают во 

внешней среде, из проглоченных яиц в двенад-

цатиперстной кишке выходят личинки, которые 

внедряются в слизистую оболочку, дважды ли-

няют, а затем выходят в просвет кишечника и 

там достигают половой зрелости [Мозговой, 

1953]. Личиночные стадии нематоды облада-

ют высокой выживаемостью и устойчивостью 

к неблагоприятным факторам внешней сре-

ды [Аникиева, Аниканова, 2004]. Установлено, 

что в регуляции паразито-хозяинных отноше-

ний при токсаскаридозе песцов ведущую роль 

играет хозяин, который ограничивает чис-

ленность нематод, замедляет или прекраща-

ет развитие мигрирующих личинок [Аникиева 

и др., 1990]. Защитные реакции зависят от 

физиологического состояния и возраста пес-

цов, а активность отдельных компонентов не-

специфических факторов иммунитета имеет 

разную направленность [Токсаскаридоз пес-

цов, 1984]. 

Данная работа продолжает изучение не-

специфических факторов иммунитета – ком-

племента, лизоцима и бета-лизинов при токса-

скаридозе песцов. В задачу исследования вхо-

дило изучение активности гуморальных факто-

ров при разных дозах заражения хозяина и ста-

диях развития нематоды T. leonina. 

Материал и методы

В эксперименте участвовало 40 щенков голу-

бых песцов в возрасте трех месяцев. Щенки на-

ходились на общехозяйственном рационе и со-

держались индивидуально в условиях, исключа-

ющих возможность спонтанной инвазии. Были 

сформированы 4 группы животных. Первой груп-

пе щенков было задано по 10 инвазионных яиц 

нематоды, второй – по 100, третьей – по 1 тыс., 

четвертая группа служила контролем. Кровь 

получали из планарной вены утром до кормле-

ния животных непосредственно перед зараже-

нием зверей, а затем на 3, 7, 14, 30 и 60 день 

после него соответственно основным стади-

ям развития нематоды: 3–14 дни – личиноч-

ный, 15–30 – достижение половозрелости, 

60 день – продуцирование яиц. Активность ли-

зоцима определялась по Дорофейчук [1968], 

лизинов – по Бухарину и др. [1972], комплемен-

та – по Вагнеру в модификации Густова [1971]. 

Результаты

В результате проведенных исследований 

было установлено, что при первой и третьей до-

зах заражения щенков яйцами нематоды (10 и 

1000 яиц) динамика активности лизоцима была 

сходной: наиболее высокие показатели обнару-

жены на 7-й день после заражения, низкие – на 

30-й день. При дозе заражения в 100 яиц подъ-

ем активности был более продолжителен и ме-

нее выражен, а ее спад отмечен на 60-й день 

после заражения. Диапазон изменения пока-

зателей по сравнению с контрольными значе-

ниями варьировал от +9 % до –10 % в первой 

группе щенков, от +5 % до –11 % во второй и от 

+12 % до –12 % в третьей (рис. 1). Суммарное 

отклонение от контроля составило в первой 

группе 27 %, во второй – 29 %, третьей – 31 %.
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Рис. 1. Динамика активности лизоцима при токса-

скаридозе песцов (в % от контроля)

Бета-литическая активность сыворотки кро-

ви щенков при всех трех дозах заражения из-

менялась сходным образом: показатели сни-

жались на 3–7-й день после заражения, по-

вышались на 14-й день и стабилизировались 

в течение 30–60-го дня. Уровень отклонения 

показателей от нормы (контроля) зависел 
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от дозы заражения: при заражении щенков 

10 яйцами нематоды диапазон варьирования 

бета-лизинов был минимален, при дозе 1000 

яиц – максимален. При заражении щенков 100 

яйцами показатели бета-лизинов занимали про-

межуточное положение. Бета-литическая ак-

тивность в первой группе щенков по сравнению 

с контролем изменялась от +59 % до –26 %, во 

второй – от +70 % до –50 %, в третьей – от +4 % 

до –64 % (рис. 2). Суммарное отклонение от 

контроля составило в первой группе 109 %, во 

второй – 154 %, третьей – 125 %. 

Рис. 2. Активность бета-лизинов при токсаскаридозе 

песцов (в % от контроля)

Для комплемента установлено увеличение 

активности к 14-му дню после заражения щен-

ков и снижение показателей к 30–60-му дню. 

Максимальный уровень комплемента наблю-

дался у щенков с минимальной дозой зараже-

ния (10 яиц), минимальный – у щенков с дозой 

заражения 100 яиц. Показатели комплемента у 

щенков с дозой 1 тыс. яиц занимали промежу-

точное положение. У первой группы щенков ак-

тивность комплемента изменялась от +1 % до 

+ 24 %, во второй группе – от +7 % до –4 %, тре-

тьей – от +11 % до –7 % (рис. 3). Суммарное от-

клонение активности комплемента от контроля 

составило в первой группе щенков 48 %, во вто-

рой – 16 %, третьей – 25 %. 

Рис. 3. Активность комплемента при токсаскаридозе 

песцов (в % от контроля)

Обсуждение

Известно, что иммунитет при гельминтозах 

отличается от иммунитета при инфекционных и 

протозойных заболеваниях и имеет ряд суще-

ственных особенностей, обусловленных свой-

ствами гельминтов. К их числу относят отсут-

ствие у большинства гельминтов способности 

к размножению в теле хозяина, крупные раз-

меры, препятствующие тесному контакту с им-

мунокомпетентными клетками хозяина, слож-

ность морфологической организации, слож-

ность и относительную длительность онтоге-

неза гельминтов. Хозяин и паразит находятся 

в антагонистических отношениях, напряжен-

ность которых зависит как от врожденного им-

мунитета – естественной резистентности ор-

ганизма хозяина, так и от специфики парази-

та. В силу указанных особенностей иммуни-

тет при гельминтозах характеризуется много-

образием и многофазностью проявлений, сла-

бой напряженностью и низкой специфичностью 

[Астафьев, 1998; Бекиш, Бекиш, 2008].

Проведенные нами исследования показали 

важную роль факторов естественной защиты при 

токсаскаридозе песцов. Нами установлены раз-

личия в активности отдельных компонентов гумо-

ральных факторов. Наибольшие колебания свой-

ственны бета-лизину и комплементу. Динамика 

бета-лизина у щенков при всех трех дозах зара-

жения изменяется сходным образом: показатели 

снижаются на 3–7-й день после заражения, по-

вышаются на 14-й день и стабилизируются в те-

чение 30–60-го дня. Уровень отклонения показа-

телей от нормы (контроля) зависит от дозы зара-

жения: при заражении щенков 10 яйцами нема-

тоды диапазон варьирования бета-лизинов ми-

нимален, при дозе 1000 яиц – максимален. При 

заражении щенков 100 яйцами показатели бета-

лизинов занимают промежуточное положение. 

Полученные нами материалы согласуются с дан-

ными о высокой чувствительности и лабильности 

данного фактора резистентности при ряде ин-

фекционных заболеваний [Малинина, Берестов, 

1978]. Нами установлено увеличение активности 

комплемента к 14-му дню после заражения щен-

ков и снижение его показателей на 30–60-й день. 

Максимальный уровень комплемента наблюда-

ется у щенков с минимальной дозой заражения 

(10 яиц), минимальный – у щенков с дозой зара-

жения 100 яиц. Показатели комплемента у щен-

ков с дозой 1 тыс. яиц занимают промежуточ-

ное положение. Минимальные отклонения в по-

казателях активности при токсаскаридозе харак-

терны для лизоцима. При низкой и высокой до-

зах заражения щенков яйцами нематоды (10 и 

1000 яиц) динамика активности лизоцима сход-
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на: наиболее высокие показатели обнаружива-

ются на 7-й день после заражения, низкие – на 

30-й день. При дозе заражения в 100 яиц подъ-

ем активности более продолжителен и менее вы-

ражен, а ее спад отмечен на 60-й день после за-

ражения.

Таким образом, нами показано, что меха-

низм формирования иммунитета при токсаска-

ридозе песцов связан с изменением активно-

сти гуморальных факторов. Они создают опре-

деленный уровень резистентности, направлен-

ный на поддержание гомеостатического рав-

новесия организма. В защитных реакциях пес-

цов при токсаскаридозе участвуют все изучае-

мые нами компоненты неспецифического зве-

на иммунитета, что подтверждает важную роль 

гуморальных факторов при заболеваниях жи-

вотных. Активность гуморальных факторов за-

висит  как от дозы заражения хозяина, так и от 

стадии развития гельминта. Выраженное воз-

действие на хозяина оказывают личиночные 

стадии T. leonina в период миграции и линьки. 

Авторы благодарят В. А. Куликова за предо-

ставленные материалы и помощь в работе.
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Проблема устойчивости организма, его 

адаптации к изменяющимся условиям сре-

ды остается одной из ключевых проблем био-

логии. Несмотря на то что приспособительные 

возможности живых систем проявляются на 

всех уровнях биологической организации – от 

Труды Карельского научного центра РАН

№ 3. Петрозаводск, 2009. С. 8–19

УДК 597.2/5:577.151.04

ГЛУТАТИОН-S-ТРАНСФЕРАЗЫ РЫБ – 

ПОТЕНЦИАЛЬНЫЕ ЭКОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ 

ИНДИКАТОРЫ АНТРОПОГЕННОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ 

НА ВОДНУЮ СРЕДУ (ОБЗОР)

Е. В. Борвинская, Л. П. Смирнов, Н. Н. Немова

Институт биологии Карельского научного центра РАН

В обзоре дана оценка изученности проблемы влияния разных типов антропогенного 
загрязнения водной среды: тяжелых металлов, полихлорированных бифенилов, 
полиароматических соединений, комплексного загрязнения – на активность глута-
тион-S-трансфераз (GST), ферментов фазы II биотрансформации ксенобиотиков у 
различных видов рыб. Показана их эколого-биохимическая роль в развитии ответных 
реакций на воздействие токсикантов, подчеркивается необходимость детального 
исследования изоферментного состава GST в связи с отсутствием единого мнения 
о целесообразности использования этого фермента как биомаркера загрязнения 
водной среды из-за противоречивости получаемых результатов. Одной из причин 
такой ситуации является чрезвычайно слабая изученность изоферментного состава 
и группового распределения представителей семейства GST, выявленных у рыб. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  глутатион-S-трансфераза, рыбы, тяжелые металлы, полихло-

рированные бифенилы, полиароматические углеводороды, смешанное загрязнение. 

E. V. Borvinskaya, L. P. Smirnov, N. N. Nemova. GLUTATHIONE-S-

TRANSFERASES IN FISH – INDICATORS OF HUMAN IMPACT ON THE 

AQUATIC ENVIRONMENT (REVIEW)

The review evaluates how well the problem of the effect of various types of anthropogenic 
water pollution (heavy metals, PCBs, PAH, mixed pollution) on the activity of glutathione-
S-transferase (GST), and enzymes at phase II of xenobiotic biotransformation in different 
fish species has been studied. Their ecological-biochemical role in development of 
responses to toxic impact is demonstrated. We stress the need for detailed research 
into GST isoenzyme composition since there is no agreement as to expediency of using 
this enzyme as a biomarker of water pollution because the results obtained are rather 
contradictory. One of the reasons for that is very poor knowledge of the isoenzyme 
composition and group distribution of GST family representatives in fish.

K e y  w o r d s :  glutathione-S-transferase, fish, heavy metals, polychlorinated biphenyls, 

polyaromatic hydrocarbons, mixed pollution.
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молекулярного до биоценотического, перси-

стенция того или иного вида в конечном счете 

определяется адаптационными возможностя-

ми каждой отдельной особи, реализующимися 

на биохимическом уровне. 

В настоящее время мир живого сталкивается 

и вынужден адаптироваться к постоянному ро-

сту в окружающей среде уровня и разнообразия 

чужеродных химических соединений техноген-

ного происхождения, не встречающихся в при-

роде. Известно, что обезвреживание и выведе-

ние ксенобиотиков различного типа у животных 

осуществляется путем метаболических превра-

щений через фазы I и II биотрансформации. В 

реакциях детоксикации задействован большой 

спектр энзимов, тем не менее в мониторинго-

вых исследованиях наиболее часто использу-

ются ферменты первой фазы биотрансформа-

ции – этоксирезоруфин О-деэтилаза (EROD) 

и цитохром P450 (CYP1A) [Whyte et al., 2000]. 

Кроме этого, предприняты неоднократные по-

пытки использовать для этих целей глутатион-

S-трансферазы (GST, E.C.2.5.1.18) – предста-

вителей каскада ферментов фазы II биотранс-

формации ксенобиотиков [Burgeot et al., 1996; 

Gallagher et al., 2001]. GST активно участвуют в 

обезвреживании токсичных поллютантов, таких 

как различные полиароматические углеводоро-

ды, хлорированные бифенилы, тяжелые метал-

лы и др. [Padrós et al., 2003; Ahmad et al., 2006; 

Cazenave et al., 2006]. Кроме того, глутатион-S-

трансферазы, наряду с такими типичными ан-

тиоксидантными ферментами, как каталаза, су-

пероксиддисмутаза и глутатион пероксидаза, 

принимают участие в защите клетки от послед-

ствий окислительного стресса.

Состояние водных экосистем в большей сте-

пени, чем наземных, зависит от факторов сре-

ды, потому что гидробионты особо чувствитель-

ны к нарушению ее химического состава. Рыбы, 

в отличие от других представителей обширной 

группы обитателей водных пространств, явля-

ются наиболее удобными объектами в исследо-

ваниях, позволяющих установить степень влия-

ния на живой организм различных факторов, в 

том числе обладающих токсическими свойства-

ми [Немова, Высоцкая, 2004]. Они интегрируют 

неблагоприятные эффекты комплекса различ-

ных воздействий, имеют достаточно большие 

размеры и продолжительность жизни, облада-

ют резистентностью к сублетальным воздей-

ствиям различных веществ, могут быть исполь-

зованы для прогноза изменений в водных сре-

дах [Кашулин, 2000; Немова, 2005]. 

В настоящее время непрерывно растет спи-

сок работ по изучению влияния различных фак-

торов среды, главным образом антропогенного 

происхождения, на активность GST у гидроби-

онтов. Тем не менее в научном сообществе до 

сих пор не выработано единого мнения и ведет-

ся активная дискуссия о целесообразности ис-

пользования GST как биомаркера загрязнения 

водной среды [Stephensen et al., 2000; Mdegela 

et al., 2006a, b]. Это связано с тем, что в неко-

торых экспериментах по воздействию ксено-

биотиков на гидробионтов не было отмечено 

достоверных изменений активности фермен-

та или полученные результаты были противо-

речивы [Filho et al., 2001; Porte et al., 2002; van 

der Oost et al., 2003; Sanchez et al., 2005; Krca 

et al., 2007]. C другой стороны, свойства, изо-

ферментный состав и принадлежность к той 

или иной группе у представителей семейства 

GST, выявленных у рыб, до сих пор практически 

не изучены, хотя исследования в этой области 

могли бы внести вклад в разрешение споров о 

применимости GST как биомаркера и понима-

ние причин противоречивости получаемых раз-

ными авторами результатов [Blanchette et al., 

2007; Vieira et al., 2008].

Цель представленного обзора литерату-

ры – обобщить накопленные данные по влиянию 

различных антропогенных загрязнителей на ак-

тивность глутатион-S-трансфераз рыб и оце-

нить возможность применения этих ферментов 

как показателей экологического благополучия 

организмов при эколого-биохимическом мони-

торинге и тестировании.

Влияние тяжелых металлов 

на активность GST

Среди загрязнителей, способных индуциро-

вать сильнейший окислительный стресс, осо-

бое внимание привлекают тяжелые металлы 

(ТМ) благодаря их способности аккумулиро-

ваться в организмах и накапливаться в пище-

вой цепи [Fernandes et al., 2008].

Одним из патогенных эффектов, который 

обнаруживают многие ТМ, является их моди-

фицирующее воздействие на стабильность 

клеточных мембран, от которых зависит жиз-

неспособность клетки в целом. Они способны 

как напрямую связываться с липидными моле-

кулами, изменяя их заряд и внутреннюю кон-

формацию, так и действовать опосредован-

но, запуская процесс образования свободных 

радикалов [Cvec, 1990]. Токсичность ТМ чаще 

всего обусловлена их переходной валентно-

стью, которая позволяет вовлекать ионы метал-

лов в окислительно-восстановительные циклы. 

Например, восстановление меди, железа и хро-

ма сопряжено с распадом перекиси водорода 

и образованием гидроксильных радикалов, 



10

которые в свою очередь могут непосредствен-

но взаимодействовать с макромолекулами и 

инициировать каскад перекисного окисления 

липидов [Kehrer, 2000; Chapman et al., 2004; 

Moriwaki et al., 2008]. 

Участие GST в элиминации последствий воз-

действия продуктов металл-индуцированного 

окислительного стресса было показано у мно-

гих видов. Инъекция 200 μг/кг хлорида кадмия 

привела к быстрой, но кратковременной индук-

ции активности EROD в печени морского карася 

(Sparus aurata), тогда как активация GST наступа-

ла позже и сохранялась в течение всего периода 

воздействия (до 48 часов) [Bouraoui et al., 2008]. 

Аналогичный эффект получили Ким и соав-

торы [Kim et al., 2009] при изучении экспрес-

сии глутатион-S-трансферазы у иглобрюха 

(Takifugu obscurus), содержавшегося в воде с 

хлоридом кадмия в концентрации 0,005 мг/л. 

Из выделенных четырех субъединиц GST две 

(GST микросом и GST класса μ) демонстри-

ровали времязависимое изменение экспрес-

сии с максимумом содержания транскриптов 

через 24 часа воздействия, еще одна (класса 

θ) – кратковременные пики активации синте-

за на 6 и 48-й час. В то же время отсутствовала 

экспрессия субъединицы GST класса α, в зна-

чительном количестве представленной в ки-

шечнике и печени T. оbscurus. 

Положительная корреляция была выявлена 

между количеством транскриптов GST класса 

θ и концентрацией цинка (0,001–0,1 мM) в пер-

вичной культуре клеток изолированного эпи-

телия жабр радужной форели (Oncorhynchus 

mykiss) [Walker et al., 2007]. Неравномерная 

экспрессия субъединиц GST после инъекции 25 

μг/кг оксида хрома (VI) наблюдалась в печени 

зимней камбалы (Pseudopleuronectes america-

nus) [Chapman et al., 2004]. 

Кривые зависимости активности GST от кон-

центрации металла имеют выраженную колоко-

лообразную форму, когда при увеличении дозы 

металла активность фермента сначала нарас-

тает, а затем начинает снижаться. Такие ре-

зультаты были, например, получены при ис-

кусственном хроническом воздействии ионов 

меди на карася (Carassius auratus) в среде с ди-

апазоном концентраций загрязнителя от 0,0025 

до 0,25 мг/л. Максимум активности GST наблю-

дался при концентрации CuSO
4
 – 0,005 мг/мл 

[Liu et al., 2006]. Значительная редукция актив-

ности GST была отмечена в жабрах молоди кар-

па (Cyprinus carpio) после воздействия хлорида 

цинка в концентрации 0,1 мM в течение 48 ча-

сов [Franco et al., 2008], а воздействие 20 μМ 

(0,003 г/л) и 500 μМ сульфата железа приво-

дит к дозозависимой супрессии GST в гепато-

панкреасе и почках карася (Carassius auratus) 

[Bagnyukova et al., 2006]. Подавляющее влия-

ние на активность GST высоких концентраций 

хрома (1 мM) обнаружено в почках угря (Anguilla 

anguilla) [Ahmad et al., 2006]. 

В печени ельца (Leuciscus alburnoides) из во-

доема, расположенного в зоне медного рудни-

ка и загрязненного медью (60–110 нМ) и селе-

ном (200 нМ), обнаружена более высокая актив-

ность GST по сравнению с рыбами из экологи-

чески чистой зоны [Lopes et al., 2001].

Выявлена отрицательная коррелятив-

ная связь между активностью GST и перекис-

ным окислением липидов в печени остроно-

са (Liza saliens) из залива Esmoriz-Paramos 

(Португалия) [Fernandes et al., 2008]. Сен и 

Семиз [Sen, Semiz, 2007] показали, что ак-

тивность GST в цитозольной фракции печени 

L. saliens подавляется ТМ, которые по степени 

ингибирующего действия расположены в сле-

дующем порядке: Hg (0,1 мM) > Sb (0,1 мM) > 

Cd (0,1 мM) > Cu (0,1 мM) > Zn (0,1 мM) > Fe3+ 

(1 мM) > Co (1 мM) > Fe2+ (1 мM), что согласу-

ется с результатами, полученными для гомо-

генатов жабр радужной форели (Oncorhynchus 

mykiss) [Arabi, Alaeddini, 2005]. Эффект инги-

бирования можно частично уменьшить, увели-

чивая количество глутатиона в инкубационной 

смеси [Sen, Semiz, 2007]. 

У мраморного клариаса (Clarias gariepinus), 

выловленного вблизи шести крупных промыш-

ленных предприятий на реке Огун (Нигерия), 

накоплению металлов соответствовало значи-

тельное увеличение активности GST и уровня 

восстановленного глутатиона во всех органах, 

кроме жабр, где наблюдалось падение активно-

сти GST и содержания восстановленного глута-

тиона (GSH) [Farombi et al., 2007].

В водной среде тяжелые металлы обычно 

присутствуют в достаточно низких концентра-

циях, и, как правило, обитатели водоемов стал-

киваются либо со смесью нескольких металлов, 

либо с металлом в комбинации с органическими 

загрязнителями [Eckwert et al., 1997]. Пандей с 

соавторами [Pandey et al., 2008], проводя в те-

чение 30 дней аквариальный эксперимент по 

действию смеси металлов CuCl
2 

(50 μg/l), CdCl
2 

(80 μg/l), FeCl
2 
(750 μg/l) и NiCl

2 
(150 μg/l) на пят-

нистого змееголова (Channa punctata), наблю-

дали снижение в тканях активности GST и уров-

ня восстановленного глутатиона. 

Как происходит ингибирование активности 

GST тяжелыми металлами, до сих пор не выяс-

нено. Некоторые исследователи полагают, что 

этот эффект связан с истощением клеточных 

запасов восстановленного глутатиона [Stacey, 

Klaassen, 1981]. Сульфгидрильные группы низ-
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комолекулярных тиолов, таких как глутатион, 

обладают высокой афинностью к катионам ТМ 

и в первую очередь участвуют в их инактивации, 

определяя такой важный параметр устойчиво-

сти клетки, как металл-связывающая емкость 

цитоплазмы [Rabestein et al., 1985]. Кроме того, 

защитный эффект глутатиона обусловливается 

его способностью нейтрализовать свободные 

радикалы и таким образом блокировать пере-

кисное окисление липидов. Истощение запасов 

восстановленного глутатиона подвергает риску 

многие аспекты обеспечения жизнедеятельно-

сти клетки, и в том числе саму антиоксидантную 

систему [Wu et al., 2007].

Существует мнение, что снижение активно-

сти GST может быть связано с взаимодействи-

ем ТМ с сульфгидрильными группами самого 

фермента [Iscan et al., 1995; Coban et al., 1996; 

Sen, Semiz, 2007]. 

Еще один механизм подавления металлами 

активности GST, вероятно, осуществляется че-

рез регуляцию экспрессии фермента. В част-

ности, Cr (VI) и его восстановленный продукт Cr 

(III) ингибируют связывание ядерного фактора 

транскрипции каппа-B (NF-kB) с промотором 

генов супероксиддисмутазы, ксантин оксидазы 

и GST. Ингибирование NF-kB не дает возмож-

ности защитной системе клеток, в том числе 

связанной с GST класса π, блокировать актив-

ные формы кислорода, индуцирующие апоптоз 

[Chapman et al., 2004].

Таким образом, воздействие как низких, так 

и высоких концентраций ТМ способно модули-

ровать активность GST, что отражает важную 

роль фермента в преодолении последствий 

токсического воздействия. Индукция GST мо-

жет считаться адаптацией, позволяющей био-

логическим системам частично или полностью 

преодолевать окислительный стресс, вызван-

ный ТМ [Liu et al., 2006]. Однако из-за большо-

го реакционного потенциала, которым обла-

дают многие ТМ, в высоких концентрациях они 

способны подавлять защитные ферментные си-

стемы клетки, ставя под вопрос ее дальнейшее 

выживание в неблагоприятных условиях среды 

[Bouraoui et al., 2008]. 

Влияние полихлорбифенилов 

на активность GST

Полихлорированные бифенилы (PCB), диок-

сины и ртуть называют «суперэкотоксикантами 

XXI века» из-за их чрезвычайной устойчивости в 

природе и способности к циркуляции по пище-

вой цепи и максимальной аккумуляции у видов, 

стоящих на верхних ступенях трофической пи-

рамиды. 

Многочисленные эксперименты по воздей-

ствию различных доз (до 70 мг/кг или до 22 мг/л) 

РСВ на GST лосося (Salmo salar), радужной фо-

рели (Oncorhynchus mykiss), угря (Anguilla an-

guilla) и карпа (Cyprinus carpio) показывают 

стойкий длительный эффект (до 9 недель) дозо- 

и времязависимой индукции [Pérez-López et al., 

2002а, b; Schmidt et al., 2004; Arukwe, Nordbo, 

2008]. При этом было показано, что процесс ин-

дукции ассоциирован преимущественно с GST 

класса π, что позволяет использовать эти изо-

зимы как специфические биомаркеры воздей-

ствия РСВ [Pérez-López et al., 2002b; Arukwe, 

Nordbo, 2008]. Наряду с GST под воздействи-

ем хлорированных бифенилов происходит ак-

тивация и других компонентов системы деток-

сикации, в том числе CYP1A1 [Arukwe, Nordbo, 

2008]. Зачастую ответная реакция GST разви-

вается с задержкой относительно ферментов 

фазы I биотрансформации, что подтверждает 

независимость их активации. Так, при воздей-

ствии смеси РСВ «Clophen A40» на самок кам-

балы (Pleuronectes platessa) реакция развива-

лась лишь на 16-й день, но не на 10-й, как в слу-

чае с CYP1A1 [Boon et al., 1992].

Активность GST в печени американского кар-

ликового сомика (Ameiurus nebulosus), пойман-

ного в загрязненной зоне реки Сент-Лоуренс 

(Канада), была в 3 раза выше, чем в контро-

ле. Еще более высокие значения обнаружены 

в мышцах и почках. При этом содержание РСВ 

в мышцах было в 22 раза выше по сравнению с 

рыбами из чистой зоны [Otto, Moon, 1996]. 

Анализ экспрессии GST в печени и поч-

ках угря (Anguilla anguilla) в ответ на токсиче-

ский стресс, вызванный смесью РСВ, показал, 

что GST в этих органах существует в виде трех 

изоформ, значительно отличающихся по своим 

свойствам. Однократная инъекция РСВ в дозе 

25 мг/кг приводила к значительной индукции 

всех изоформ GST в печени, тогда как в почках 

уровень экспрессии энзима оставался без из-

менений [Pérez-López et al., 2002а].

Однако не все хлорзамещенные соединения 

бифенилов оказывают индуцирующее действие 

на GST. Так, планарный 3,3',4,4',5-пентахлорби-

фенил, который также называют «антиэстроге-

ном» (PCB-105), скармливали с пищей двум ви-

дам рыб в течение 4 дней до достижения общей 

дозы ксенобиотика, равной 10 мг/кг. Через 17 

дней у форели (Oncorhynchus mykiss) была отме-

чена значительная индукция EROD и CYP1A1, тог-

да как активность GST была существенно сниже-

на. А у трески (Gadus morhua) активность GST не 

показала изменений относительно контроля, не-

смотря на то что содержание PCB в тканях вырос-

ло в 1000 раз [Bernhoft et al., 1994]. 
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Влияние полиароматических углеводородов

Наиболее известным и одним из самых 

опасных представителей группы полиарома-

тических углеводородов (ПАУ) считается бенз-

пирен (БП) – мощный канцероген, образую-

щийся при сгорании углеводородного топли-

ва. Особенностью метаболизма бензпирена 

является то, что он активируется ферментами 

фазы I биотрансформации ксенобиотиков, ко-

торые превращают его в истинный канцероген – 

дигидроксиэпоксид, способный встраиваться 

в молекулы ДНК и стимулировать как мутаге-

нез, так и канцерогенез. Исправление ошибок 

первой фазы биотрансформации происходит 

за счет ферментов фазы II, в том числе GST, ко-

торые катализируют связывание электрофиль-

ной функциональной группы активированного 

метаболита с восстановленным глутатионом и 

тем самым дезактивируют его. В связи с этим 

предполагают, что этот фермент играет боль-

шую роль в устойчивости организмов к индуци-

рованному канцерогенезу [Varanasi et al., 1987; 

Stalker et al., 1991]. 

В пользу этой гипотезы свидетельствуют 

данные по различной восприимчивости к ПАУ-

индуцированному раку печени, отмеченной у 

двух близкородственных видов сем. Ictaluridae: 

относительно нечувствительного канального 

сома (Ictalurus punctatus) и более чувствитель-

ного карликового сомика (Ameiurus nebulosus). 

Однократная инъекция бензпирена в дозе 10 

мг/кг не вызывала индукции GST в печени рыб, 

однако базовый уровень активности GST, отме-

ченный у I. рunctatus, был в 1–2 раза выше, чем 

у A. nebulosus [Willett et al., 2000]. У двух видов 

камбал – морского языка (Parophrys vetulus), 

чувствительного к индуцированной неопла-

зии печени, и звездчатой камбалы (Platichthys 

stellatus), более устойчивой к новообразовани-

ям в печени, обнаружен слабый ответ GST на 

воздействие БП и комплекса загрязнителей, 

выделенного из осадков в промышленных рай-

онах. Однако изучение экспрессии изозимов 

GST показало наличие у P. stellatus двух высо-

коактивных в отношении оксидов ПАУ изоформ 

GST, которых нет у P. vetulus [Collier et al., 1992]. 

Авторы предполагают, что именно эти изофор-

мы стимулируют конъюгацию GSH с интермеди-

атами БП (например, BP-4,5-oxide) у P. stellatus. 

При введении обеим рыбам равных доз бензпи-

рена у P. stellatus обнаружен более низкий, чем 

у P. vetulus, уровень метаболитов БП, способ-

ных связываться с ДНК. 

Данные литературы свидетельствуют о зна-

чительных различиях в действии БП на актив-

ность GST у различных видов рыб. Так, отсут-

ствие реакции GST на БП в концентрации 2 и 50 

мг/кг наблюдалось у лиманды (Limanda limanda) 

в течение 8 дней после перорального введе-

ния [van Schanke et al., 2001] и при внутрибрю-

шинном введении 5 мг/кг у морского языка (P. 

vetulus) [Collier, Varanasi, 1991]. В последнем слу-

чае также отсутствовала реакция GST на такие 

характерные индукторы, как фенобарбитал (100 

мг/кг), транс-стилбеноксид (500 мг/кг) и смесь 

полихлорбифенилов Aroclor 1254 (100 мг/кг). 

Отсутствие значительных изменений GST 

печени было отмечено у мраморного морского 

ерша (Sebasticus marmoratus) после инъекции 

БП в дозе 10 мг/кг [Wang et al., 2006]. В то же 

время Ву с соавторами [Wu et al., 2007], изучая 

влияние наиболее часто встречающихся в во-

дной среде концентраций БП (до 1000 нг/л), вы-

явили существенный рост активности GST в се-

лезенке S. marmoratus на 7 день после исполь-

зования токсиканта в дозе 10, 100 и 1000 нг/л, 

что говорит о высокой чувствительности данно-

го вида рыб к органическому загрязнению. При 

концентрациях 10 и 100 нг/л индукция сохраня-

лась до 25 дней, а при 1000 нг/л в конце экспе-

римента произошло снижение активности GST, 

возможно, из-за истощения запасов восста-

новленного глутатиона в клетке.

Содержание мраморного клариаса (Clarias 

gariepinus) в воде с небольшими концентраци-

ями БП (до 5 мг/кг) показало отсутствие в пе-

чени активации EROD и GST, тогда как при дозе 

5 мг/кг значительное увеличение активности 

EROD развивалось уже на первый, а GST – на 

третий день воздействия. При этом более вы-

раженный ответ был отмечен у самок по срав-

нению с самцами, что, возможно, свидетель-

ствует об их большей устойчивости к загрязне-

нию ПАУ [Mdegela et al., 2006a, b].

У арктического гольца (Salvelinus alpinus) 

было зафиксировано усиление ответа на вось-

мой день после двукратных инъекций БП в дозе 

3 мг/кг [Padrós et al., 2003]. У молоди морского 

карася (Sparus aurata) при однократной внутри-

брюшинной инъекции 20 мг/кг БП была отме-

чена тенденция к повышению активности GST, 

усиление которой стало значимым через 48 ча-

сов [Banni et al., 2008]. Активность GST у мор-

ского леща (Rhabdosargus sarba) значительно 

увеличивалась на третий день после инъекции 

35 мг/кг БП, тогда как активность EROD остава-

лась неизменной [Xu et al., 2001]. 

К другим наиболее часто встречающимся в 

водоемах ароматическим токсикантам относят-

ся различные галогензамещенные производные 

бензола (ХБ). Продукты хлорирования бензо-

ла широко применяются в промышленности для 

производства полимеров, резины, лакокрасоч-
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ных изделий, пестицидов и др. Значительная 

часть их попадает в окружающую среду в соста-

ве отходов целлюлозно-бумажных, сталелитей-

ных и нефтеперерабатывающих предприятий и 

в активи  рованном осадке водоочистительных 

объектов [Qian et al., 2004]. 

Активация GST была показана при внутрибрю-

шинной инъекции хлорбензола (до 2,0 мг/кг), 

1,3-дихлорбензола (до 0,8 мг/кг), 1,4-дихлор-

бензола (до 0,63 мг/кг) и п-хлорметилбензола 

(до 0,75 мг/кг) карасям (Carassius auratus) в тече-

ние 30 дней [Qian et al., 2004]. Кратковременное 

воздействие 1,2-дихлорбензола в концентра-

циях до 10 мг/л и 1,4-дихлорбензола до 5 мг/л 

на дженинзию (Jenynsia multidentata) не повлия-

ло на активность GST в печени, однако в жабрах 

и в мозгу активация GST была зафиксирована 

при 0,5 мг/л 1,2-дихлорбензола [Monferran et al., 

2008]. Предполагается, что отсутствие актива-

ции GST в печени J. multidentata говорит о том, 

что детоксикация ХБ может происходить не как 

у карася путем образования конъюгатов с глута-

тионом, а, например, через формирование суль-

фатов и глюкуронидов. 

Снижение активности GST в мозге у моло-

ди карпа (Cyprinus carpio) вызывало действие 

всех концентраций (до 0,2 мг/л) водного рас-

твора гексахлорбензола в течение 20 дней на 

фоне уменьшения доли восстановленного глу-

татиона. Возможно, это связано с большой по-

вреждающей способностью гексахлорбензола, 

так как известно, что токсичность ХБ значитель-

но увеличивается с повышением количества га-

логенных групп [Song et al., 2006]. 

В составе жидкого топлива и в продуктах 

его деградации присутствует смесь различ-

ных ПАУ, которая может вызвать токсический 

эффект, уровень которого отличается от тако-

вого составляющих. Проведенные экспери-

менты свидетельствуют об участии фермен-

та в нейтрализации токсического действия 

компонентов нефти. Так, мраморного бубы-

ря (Pomatoschistus microps) в течение 96 часов 

подвергали действию 15 и 30%-й водной фрак-

ции топливного масла #4 WAF, симулируя раз-

лив нефти. Уровень индукции GST, вызванной 

#4 WAF, почти в два раза был выше такового, вы-

званного бензпиреном [Vieira et al., 2008]. Такой 

же результат был получен в другом токсиколо-

гическом тесте, где молодь савало (Prochilodus 

lineatus) в течение 15 дней была подвержена 

действию растворенной в воде фракции ди-

зельного топлива [Simonato et al., 2008].

Данные, полученные на рыбах, пойманных 

в загрязненных зонах, свидетельствуют о воз-

можности использования GST как биомарке-

ра токсического стресса при нефтяном загряз-

нении. Например, у камбалы (Lepidorhombus 

boscii), отловленной в зоне Иберийского шель-

фа, обнаружен повышенный уровень GST спу-

стя пять месяцев после массированного раз-

лива нефти [Martínez-Gómez et al., 2006]. У 

бентофагов Solea senegalensis, подвергших-

ся действию хронического загрязнения (бухта 

Альхесирос) либо сильного разлива нефти (по-

бережье Галиции) у берегов Испании, GST по-

казала сильную положительную корреляцию с 

содержанием ПАУ в грунте и маркерами гисто-

патологии [Jiménez-Tenorio et al., 2008]. У осо-

бей одного из видов эквадорских тетр, кото-

рых содержали в воде, взятой из реки Barigui 

(Бразилия) в зоне, где пять лет назад произо-

шел разлив нефти, выявлена повышенная ак-

тивность GST. Этот факт может свидетельство-

вать о том, что влияние компонентов нефти на 

биоту носит долговременный характер и может 

продолжаться в течение нескольких лет после 

ликвидации загрязнения [Silva et al., 2009]. 

Влияние эндокринных деструкторов 

(ксеноэстрогенов)

Некоторые поллютанты представляют опас-

ность для организмов из-за способности свя-

зываться с гормональными рецепторами и вы-

зывать нарушения эндокринной регуляции. Их 

называют гормональными деструкторами или 

ксеноэстрогенами. К гормональным деструк-

торам, попадающим в окружающую среду, пре-

жде всего относят различные фенольные про-

изводные. Одним из самых распространен-

ных ксеноэстрогенов является 4-нонилфенол 

(NP). Это вещество входит в состав некоторых 

поверхностно-активных веществ (ПАВ), а также 

применяется для производства смазочных ма-

сел и смол.

Естественные эстрогены – это гормональ-

ные регуляторы ответных реакций организма на 

стресс [Andersson, Forlin, 1992]. Типичным отве-

том на воздействие эстрогенов является пода-

вление активности монооксигеназной систе-

мы, что приводит к снижению способности к де-

токсикации [Ricci et al., 1999; Arukwe et al., 2000; 

Navas, Segner, 2000; Solе et al., 2000; Elskus, 

2004]. Поэтому поступление синтетических 

эстрогеноподобных веществ в окружающую 

среду может представлять серьезную угрозу 

здоровью людей и животных. Как было показа-

но, NP, подобно эстрогенам, способен модули-

ровать экспрессию CYP1A и EROD у многих во-

дных видов, в том числе у рыб. Однако данные 

по его воздействию на GST противоречивы. Так, 

обработка самцов лаврака (Dicentrarchus labrax) 

природным эстрогеном 17β-эстрадиолом в 
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концентрациях до 5,0 мг/кг и NP в концентра-

ции 50 мг/кг приводила к время- и дозозави-

симому ингибированию активности EROD и 

GST [Hughes et al., 2004; Vaccaro et al., 2005]. 

17β-эстрадиол, введенный морскому карасю 

(Sparus auratus) в концентрации 10 мг/кг, так-

же вызывал снижение активности EROD, ката-

лазы и GST, в то время как NP (до 200 мг/кг) ак-

тивировал GST [Carrera et al., 2007]. Увеличение 

активности GST, которое затем сменилось вре-

мязависимым снижением, было зафиксирова-

но у молоди радужной форели (Oncorhynchus 

mykiss) после воздействия NP в дозе до 2,2 мг/л 

в течение недели [Uguz et al., 2003]. Также не-

большое увеличение активности GST под воз-

действием NP наблюдалось у атлантической 

трески (Gadus morhua) [Sturve et al., 2006]. 

В последние годы все больше исследова-

ний GST морских видов начинает фокусиро-

ваться на выяснении биомаркерных особен-

ностей отдельных изоэнзимов [Mdegela et al., 

2006b; Blanchette et al., 2007]. Например, спе-

цифичность ответа была показана для субъеди-

ницы GST класса μ в гонадах мраморного риву-

луса (Kryptolebias marmoratus). Воздействие NP 

приводило к снижению ее экспрессии, тогда как 

другие синтетические эстрогены – бифенол A и 

октилфенол – оказывали противоположный эф-

фект [Yu et al., 2008].

Неоднозначность реакции GST на воздей-

ствие как эстрогеноподобных соединений, так и 

самих биологических эстрогенов на различные 

виды рыб подтверждает необходимость изуче-

ния особенностей функционирования фермен-

та. Однако слабая изученность изофермент-

ных профилей GST водных организмов созда-

ет трудности в определении детоксикацион-

ной и биомаркерной роли отдельных изоформ 

[Blanchette et al., 2007]. 

Влияние комплексного загрязнения

Поллютанты обычно присутствуют в окружа-

ющей среде в виде сложной смеси, компоненты 

которой могут либо усиливать, либо подавлять 

действие друга друга [Fernandes et al., 2008]. 

GST часто используется в экологическом мони-

торинге как показатель общего антропогенного 

загрязнения, вызванного промышленными, бы-

товыми и сельскохозяйственными отходами. 

Наибольшая чувствительность GST как инди-

катора неспецифического водного загрязнения 

выявлена у радужной форели (Oncorhynchus 

mykiss), окуня (Perca fluviatilis) и плотвы (Rutilus 

rutilus), выловленных в зоне фабрики по произ-

водству сланцевого масла, тогда как индукция 

CYP1A отсутствовала [Tuvikene et al., 1999]. 

Повышение активности GST, наряду с дру-

гими ферментами детоксикации, по сравне-

нию с контрольными рыбами из чистых зон 

также было показано у тиляпии (Oreochromis 

niloticus) [Pathiratne et al., 2008], морского оку-

ня (Dicentrarchus labrax) [Stien et al., 1998], 

мраморного бубыря (Pomatoschistus microps) 

[Monteiro et al., 2007] и карпа (Cyprinus carpio) 

[Huang et al., 2007].

С. А. Ирейкина (2008), исследуя актив-

ность GST полосатой камбалы (Liopsetta pinni-

fasciata), отловленной в разных по уровню ан-

тропогенного загрязнения зонах залива Петра 

Великого в Японском море, обнаружила более 

высокие значения активности GST у рыб из ак-

ватории, сильно загрязненной хлорорганиче-

скими пестицидами, нефтепродуктами и тя-

желыми металлами по сравнению с таковыми 

из чистой зоны. Стоит отметить, что индукция 

фермента у камбалы отличалась слабой инди-

видуальной, половой и возрастной вариабель-

ностью, что подтверждает применимость GST 

как показателя, объективно отражающего эко-

логическое состояние морских экосистем.

У окуней (Dicentrarchus labrax), помещен-

ных в аквариум с водой, представляющей со-

бой 1%-й раствор вторично обработанных 

промышленно-городских стоков г. Авейру 

(Португалия), наблюдали рост активности GST 

уже через 4 часа, который затем снижался в 

течение 96 часов после обработки [Gravato, 

Santos, 2003]. 

Воздействие осадков загрязненного озера 

Ya-Er (Китай) на серебряного карася (Carassius 

auratus gibelio) в течение 4 недель вызывало 

слабую индукцию GST (в 1,4 раза по сравнению 

с контролем) [Chen et al., 1998]. Слабая реакция 

GST на промышленное загрязнение была пока-

зана для речной камбалы (Platichthys flesus) по-

сле шестидневного воздействия осадков, со-

бранных из импактных областей побережья 

Италии [Viganò et al., 2001]. 

Заключение

Как показал анализ имеющейся в на-

шем распоряжении литературы, глутатион-S-

трансферазы являются незаменимыми ком-

понентами развития биохимической адап-

тации клеток к воздействию широкого круга 

всевозможных токсических веществ антропо-

генного происхождения. Модифицирующее 

действие на активность GST таких опасных 

загрязнителей, как галогенированные ПАУ, 

бифенилы, бензпирен, эстрогеноподобные со-

единения и тяжелые металлы, подтверждено 

многочисленными лабораторными и полевыми 
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исследованиями. Значительная чувствитель-

ность GST к большому диапазону химических 

загрязнений оправдывает применение этих 

ферментов в качестве биомаркеров для оцен-

ки общего антропогенного загрязнения водо-

емов. Однако высокая чувствительность энзи-

мов соседствует с низкой специфичностью, что 

создает множество трудностей для исследова-

телей. Некоторые авторы отмечают неубеди-

тельность GST как биоиндикатора того или ино-

го вида загрязнения, так как в ряде случаев от-

вет фермента может быть противоречивым или 

отсутствовать. 

По нашему мнению, успешное использова-

ние биомаркеров для эколого-биохимического 

мониторинга окружающей среды требует чет-

кого понимания механизмов, лежащих в основе 

той или иной адаптивной реакции. Однако, учи-

тывая недостаточное количество работ, посвя-

щенных особенностям функционирования GST 

у рыб, становится понятным, почему многие ис-

следователи испытывают затруднения в интер-

претации полученных результатов. Ситуация 

усложняется еще и тем, что необходимо иметь 

в виду влияние на активность GST абиотиче-

ских факторов среды (температура воды, соле-

ность, концентрация кислорода). Кроме того, 

вариабельность показателей может быть обу-

словлена таксономической принадлежностью, 

органной спецификой, физиологическими из-

менениями, связанными с годовым циклом, по-

лом, возрастом. Также стоит обратить внима-

ние и на субстратную специфичность GST, ко-

торая, вероятнее всего, обусловлена разно-

образием классов и изоформ ферментов. Тем 

не менее эти моменты обычно не учитывают-

ся при проведении экологических эксперимен-

тов [Ruus et al., 2002; Napierska, Podolska, 2005; 

Napierska et al., 2006; Kopecka, Pempkowiak, 

2008]. Некоторую «турбулентность» в обсуж-

даемую проблему также вносит мнение о том, 

что невозможно создать эмпирическую модель 

загрязнения в лабораторных экспериментах, 

основанных на воздействии отдельного токси-

канта, поскольку окончательный ответ организ-

ма на воздействие поллютантов зависит от ре-

зультата химического взаимодействия между 

компонентами токсических смесей. Поэтому 

результаты тестирования объектов, добытых в 

природных водоемах, всегда дают возможность 

более реалистичной оценки стрессового отве-

та организма, чем острые лабораторные опыты 

[Fernandes et al., 2008; Pandey et al., 2008]. 

Имеющиеся данные свидетельствуют о том, 

что наборы изоферментов GST рыб могут быть 

рассмотрены в качестве специфических био-

маркеров загрязнения и служить хорошим ин-

струментом для исследования окружающей 

среды. Также многие исследователи отмеча-

ют наличие у рыб механизмов генетической ре-

гуляции GST, независимых от системы фазы I 

биотрансформации ксенобиотиков. Это дела-

ет их уникальными биомаркерами воздействия 

вредных веществ и позволяет включить в систе-

му эколого-биохимического мониторинга.

Данная работа выполнена при поддержке 

гранта Президента РФ «Ведущие научные 

школы Российской Федерации» – 306.2008.4;  

программы Российской академии наук «Био-

логические Ресурсы 2009–2011», программы 

Российской академии наук «Биоразнообра-

зие-2009».
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Полиненасыщенные жирные кислоты 

(ПНЖК) мембран, богатая кислородом окружа-

ющая среда, а также гемоглобин делают эри-

троциты очень чувствительными к перекисно-

му повреждению. Инициировать его способны 

активные формы кислорода (АФК), в частности, 

супероксидный анион-радикал, который мо-

жет генерироваться клетками как эндогенно (в 

ходе нормального перехода оксигемоглобина в 

метгемоглобин), так и из экзогенных источни-
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ГЕМОЛИТИЧЕСКУЮ УСТОЙЧИВОСТЬ 
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Изучали зависимость гемолитической устойчивости эритроцитов у разводимых в 
неволе хищных млекопитающих (норка, лисица и песец) от состояния антиоксидантов 
и микроокружения (лейкоциты). Оценивали меж- и внутривидовые (на песцах) 
особенности термогемолиза эритроцитов. В ходе исследования было выявлено, что 
увеличение количества лейкоцитов и нейтрофилов сопровождается снижением, а 
повышение активности супероксиддисмутазы (СОД) в клетках и уровня токоферола 
в плазме крови  увеличением гемолитической устойчивости эритроцитов у изученных 
видов хищных млекопитающих. Показана возможность применения оценки тер-
моустойчивости эритроцитов для тестирования их функционального состояния.
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IN MAMMALS

Dependence of haemolytic stability of erythrocytes on antioxidant level and the 
microenvironment was studied in farm-reared carnivorous mammals (mink, red fox, 
arctic fox). Inter- and intraspecific (arctic fox) patterns in erythrocytes’ thermohemolysis 
were determined. The results obtained suggest that increased leukocyte and neutrophil 
quantities lead to a decrease in erythrocytes’ haemolytic stability, whereas increased 
SOD activity and elevated tocopherol level lead to increased stability. It is demonstrated 
that heat resistance of erythrocytes can be used in assessment of their functional state.
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ков (лекарства, активированные нейтрофилы) 

[Misra, Fridovich, 1972]. Его ферментативная 

или спонтанная дисмутация приводит к образо-

ванию перекиси водорода, взаимодействие ко-

торой с супероксидным анион-радикалом при-

водит к образованию высоко реакционноспо-

собного гидроксильного радикала в реакции 

Хабера-Вейса или Фентона. Также АФК способ-

ны непосредственно взаимодействовать с мем-

браной эритроцитов и вызывать нарушения как 

в липидном бислое, так и в структуре мембран-

ных белков, что в конечном счете приводит к ге-

молизу. Несмотря на то, что эритроциты уязви-

мы к окислительным повреждениям, в норме 

они устойчивы к перекисному окислению ли-

пидов (ПОЛ), что связано со структурной ком-

партментализацией, а также с наличием низко-

молекулярных и ферментативных антиоксидан-

тов. Различные компоненты антиоксидантной 

системы (АОС), с которой обычно связывают 

гемолитическую устойчивость эритроцитов, от-

вечают за детоксикацию АФК и за восстановле-

ние поврежденных ими биомолекул. Так, напри-

мер, супероксиддисмутаза (СОД) катализирует 

превращение супероксидного анион-радикала 

в перекись водорода, которая затем разруша-

ется каталазой или сопряженной системой глу-

татионпероксидаза – глутатионредуктаза. Эти 

два фермента превращают перекись в воду в 

присутствии НАДФН, используя глутатион в ка-

честве донора электронов. Регенерация НАДФ 

в эритроцитах происходит благодаря гексозо-

монофосфатному шунту. Помимо антиокси-

дантных ферментов защиту от АФК обеспечи-

вают низкомолекулярные антиокислители кле-

точной мембраны, главным и наиболее изучен-

ным из которых является витамин Е.

Устойчивость эритроцитов к гемолизу явля-

ется интегральным показателем, характеризу-

ющим их целостность и жизнеспособность, а 

также критерием их физиологического состоя-

ния. Значительное количество работ по изуче-

нию влияния различных факторов на гемоли-

тическую устойчивость эритроцитов проведе-

но на лабораторных животных и человеке. В то 

же время информации о совместном действии 

комплекса факторов на защитные системы эри-

троцитов недостаточно. Целью нашего иссле-

дования явилось изучение зависимости гемо-

литической устойчивости эритроцитов у разво-

димых в неволе хищных млекопитающих от со-

стояния АОС и микроокружения (лейкоциты).

Материал и методы

Объектами исследования являлись хищные 

млекопитающие – песец Alopex lagopus L. (сем. 

Canidae), лисица Vulpes vulpes L. (сем. Canidae) 

и норка Neovison vison Shr. (сем. Mustelidae), со-

державшиеся на ферме в стандартных услови-

ях. Всего исследовано 99 песцов, 10 норок и 9 

лисиц. Для оценки межвидовых особенностей 

сравнивали одновозрастных животных этих ви-

дов в сентябре, а при определении внутриви-

довых различий использовали песцов разного 

возраста (от 35 дней до 7 лет), а также песцов 

одного пола и возраста в различные биологиче-

ские периоды (физиологический покой, бере-

менность, лактация).

Кровь для анализа у норок получали по-

сле отсекания кончика хвоста, а у лисиц и пес-

цов – из плантарной вены с использованием в 

качестве антикоагулянта гепарина [Берестов, 

1971]. После центрифугирования при 3000 g 

отбирали 0,1 мл эритроцитов, гемолизирова-

ли в 0,9 мл 0,05 М фосфатного буфера (рН 7,0) 

и осаждали гемоглобин (с использованием 

0,25 мл спирта и 0,15 мл хлороформа) в тече-

ние 10 мин на холоде. После центрифугирова-

ния при 6000 g в течение 10 мин в супернатан-

те производили определение активности СОД 

по модифицированной адренохромной мето-

дике [Misra, Fridovich, 1975], которую выражали 

в условных единицах на 100 мкл эритроцитов.

Определение концентрации -токоферола 

в тканях проводили методом высокоэффек-

тивной жидкостной хроматографии [Скурихин, 

Двинская, 1989]. Хроматографическое раз-

деление осуществляли на микроколоночном 

хроматографе с ультрафиолетовым детекто-

ром. Элюентом служила смесь гексана с изо-

пропанолом. Для построения калибровочных 

кривых использовали стандартные растворы 

-токоферола («Sigma», США).

Лейкоцитарную формулу, количество лейко-

цитов и оценку других физиолого-биохимических 

показателей крови производили с помощью об-

щепринятых методов [Берестов, 1971; Кост, 

1975; Берестов, Кожевникова, 1981].

Термогемолиз изучали модифицирован-

ным нами равновесным методом [Ямайкина, 

Черницкий, 1989]. Суспензию клеток, находя-

щуюся в фосфатно-солевом буфере, инкуби-

ровали при 58 °С в течение времени ; гемолиз 

оценивали спектрофотометрически по выхо-

ду гемоглобина в среду. По данным о степени 

гемолиза строили кинетические кривые, из ко-

торых вычисляли среднюю константу скорости 

реакции k
50

 = 1/
50

 (мин-1), где 
50

 – время лизиcа 

50 % клеток суспензии.

Достоверность различий между группами 

оценивали с использованием непараметри-

ческого критерия Вилкоксона-Манна-Уитни и 

t-критерия Стьюдента [Зайцев, 1991].
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Результаты и обсуждение

Морфологические особенности эритроцитов, 

их количество и насыщенность гемоглобином 

являются видовой характеристикой и отражают 

экологические особенности и интенсивность ме-

таболических процессов [Клиорин, Тиунов, 1974; 

Леонова, 1987]. В ходе онтогенеза у хищников на-

блюдается характерное и для других видов мле-

копитающих постепенное увеличение количе-

ства эритроцитов и уровня гемоглобина (рис. 1). 

За исключением раннего постнатального онто-

генеза, когда происходит интенсивная элимина-

ция эритроцитов, содержащих фетальный гемо-

глобин, наблюдается обратная зависимость меж-

ду количеством эритроцитов и их устойчивостью 

к термогемолизу. При сравнении различных ви-

дов отмечается такая же зависимость.

Как отмечалось выше, переход оксигемогло-

бина в метгемоглобин сопровождается генера-

цией супероксидных анион-радикалов [Misra, 

Fridovich, 1972]. Активность метгемоглобинре-

дуктазы – фермента, участвующего в протека-

нии процесса восстановления метгемоглоби-

на в гемоглобин, – широко варьирует между ви-

дами и с возрастом [Power et al., 2007]. Дети, в 

отличие от взрослых, более подвержены риску 

метгемоглобинемии, что связано с пониженной 

активностью метгемоглобинредуктазы в эри-

троцитах новорожденных и с усиленной тен-

денцией фетального гемоглобина переходить в 

более стабильные состояния. 

Ранее нами было показано, что эритроциты 

позвоночных, содержащие менее подверженный 

автоокислению гемоглобин, имели бóльшую те-

плоустойчивость, чем те, в которых гемоглобин 

окислялся легче [Борисова, 2008]. Высказано 

предположение о том, что АФК, образующие-

ся в каскаде реакций автоокисления, индуциру-

ют процессы ПОЛ в мембранах, а также повреж-

дают мембраносвязанные белки, что и приводит 

в итоге к гемолизу эритроцитов. Поскольку сво-

боднорадикальное повреждение мембраны вы-

зывает гемолиз, то повышенная чувствитель-

ность клеток к нему может говорить о слабости 

антиоксидантной защиты и/или о повышенном 

уровне ПОЛ в мембранах. Эксперименты по тер-

могемолизу эритроцитов человека в интервале 

52–58 ºС, в которых гемоглобин был переведен в 

мет-состояние с помощью NaNO
2
, показали, что 

такие клетки оказались менее устойчивыми, чем 

интактные [Борисова, Горюнов, 1997]. При окис-

Рис. 1. Зависимость между гемолизом и количеством эритроцитов у 

разных видов (А), у молодых и старых песцов в период лактации (Б) и 

у песцов разного возраста без учета физиологического периода (В):

здесь и на рис. 2–5: на рис. А: ♦ – песец, ▲ – лисица, ○ – серебристо-голубые 

норки, ● – норки деми-буфф; на рис. Б: ♦ – 35 дней, ▲ – 60 дней, ■ – 540 дней
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лении гемоглобина в качестве промежуточного 

продукта выделяется перекись водорода, в эри-

троцитах параллельно происходят ПОЛ и глу-

бокие изменения в структуре плазматической 

мембраны, что приводит к ее ускоренному лизи-

су при повышении температуры.

У двух исследованных нами видов соба-

чьих (песец, лисица) отмечается четкая зави-

симость: чем выше количество лейкоцитов, тем 

больше константа скорости гемолиза и, соот-

ветственно, ниже устойчивость эритроцитов 

(рис. 2). Эта же закономерность наблюдается 

и в ходе онтогенеза у песцов. Начиная с полу-

торалетнего возраста уровень гемолитической 

устойчивости и количество лейкоцитов стаби-

лизируются на стационарном уровне. 

Рис. 2. Зависимость между гемолизом и количеством лейкоцитов у 

разных видов (А), у молодых и старых песцов  в период лактации (Б) и 

у песцов разного возраста без учета физиологического периода (В)

При этом сравнительно-видовой анализ 

(рис. 3) показал, что различные типы лейко-

цитов по-разному влияют на гемолитическую 

устойчивость эритроцитов. При более высоком 

относительном содержании лимфоцитов, мо-

ноцитов и эозинофилов наблюдается снижение 

константы скорости гемолиза, в то время как 

увеличение относительной доли сегментоядер-

ных нейтрофилов сопровождается ее увеличе-

нием. Аналогичная картина наблюдается и в от-

дельные периоды постнатального онтогенеза 

песцов (рис. 4).

Указанные зависимости могут быть связаны 

со способностью лейкоцитов, и особенно ак-

тивированных, генерировать АФК, являющие-

ся экзогенными по отношению к эритроцитам 

и способными повреждать их мембрану извне. 

В более ранних исследованиях было показано, 

что при инкубации нормальных эритроцитов с 

активированными нейтрофилами в клетках на-

блюдается увеличение количества метгемо-

глобина и усиление гемолиза, которые тормо-

зятся ловушками свободных радикалов [Weiss, 

1980, 1982]. Каждый активированный форбол-

миристат ацетатом нейтрофил, генерирующий 

супероксидные анион-радикалы, способен вы-

звать лизис около 10 эритроцитарных мембран 

[Weiss, 1980]. Этот процесс тормозится экзо-

генной СОД. Нейтрофилы также могут генери-

ровать перекись водорода, однако ни катала-

за, ни глутатионпероксидаза, участвующие в 

обезвреживании перекиси водорода, не инги-

бируют гемолиз. Этот процесс предотвраща-

ется при конверсии гемоглобина в карбоксиге-

моглобин, но его превращение в метгемогло-

бин с помощью нитритов не влияет на опосре-

дованный нейтрофилами гемолиз. При этом 

СОД, в отличие от каталазы, не защищает обра-

ботанные нитритом клетки, что свидетельству-

ет о потенциальной роли перекиси водорода и 
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метгемоглобина в цитотоксическом процессе. 

В качестве предполагаемого механизма авто-

ры указывают на возможность взаимодействия 

выделяемого нейтрофилами супероксида и ок-

сигемоглобина с образованием метгемоглоби-

на и перекиси водорода, в результате чего фор-

мируется цитотоксический комплекс, приводя-

щий к гемолизу эритроцитов.

В исследованиях in vitro [Claster et al., 1984] 

показано, что увеличение уровня ПОЛ в эритро-

цитах человека зависит от количества активи-

рованных нейтрофилов в инкубационной сме-

си, а СОД и каталаза частично предотвращают 

этот процесс. Перевод гемоглобина в карбок-

сигемоглобин увеличивает опосредованное ак-

тивированными нейтрофилами ПОЛ, в то время 

как перевод в метгемоглобин снижает. Таким 

образом, гемоглобин может выступать в каче-

стве электронной ловушки и защищать клет-

ки от перекисного разрушения. Присутствие 

нейтрофилов, особенно активированных, мо-

жет прямо или опосредованно влиять на де-

формируемость эритроцитов в цельной крови 

[Baskurt, Meiselman, 1998].

Важной особенностью перекиси водорода 

является ее способность свободно проникать 

через биологические мембраны. Как сравни-

тельно долгоживущая форма АФК, генерируе-

мая лейкоцитами, она может проникать внутрь 

эритроцитов и там взаимодействовать как с 

гемоглобином, так и с супероксидным анион-

радикалом. Однако основной мишенью пере-

киси водорода является эритроцитарная мем-

брана, в которой перед началом гемолиза про-

исходит разрушение фосфатидилэтанолами-

на [Jacob, Lux, 1968]. В то же время при пере-

кисном гемолизе не отмечается никаких изме-

нений внутриклеточных компонентов или мета-

болизма.

Исследование протекторных свойств СОД и 

каталазы позволило установить ведущую роль 

перекиси водорода как первичного экстра-

клеточного источника окислительного стресса 

[Brownlee et al., 1977]. Показано, что образую-

щиеся из перекиси водорода внутриклеточные 

гидроксильные радикалы также являются гемо-

литическими агентами, однако они не вызыва-

ют ПОЛ мембраны и образования метгемогло-

бина. Индуктором ПОЛ является синглетный 

кислород, который, как и гидроксильный ради-

кал, может образовываться внутриклеточно при 

взаимодействии имеющегося здесь суперок-

сидного анион-радикала и внеклеточной пере-

киси водорода.

Рис. 3. Зависимость между гемолизом и относительным содержанием лимфо-

цитов (А), моноцитов (Б), сегментоядерных нейтрофилов (В) и эозинофилов (Г) у 

разных видов животных 



25

Рис. 4. Зависимость между гемолизом и относительным содержанием 

лимфоцитов (А), сегментоядерных нейтрофилов (Б), моноцитов (В) и эози-

нофилов (Г) у песцов разного возраста 
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Выше уже отмечалась важная роль генери-

руемых внутри клетки и экзогенных АФК в про-

цессе гемолиза эритроцитов. Как на межвидо-

вом уровне, так и для одного вида в ходе онто-

генеза отмечается обратная зависимость меж-

ду гемолитической устойчивостью эритроци-

тов и их обеспеченностью низкомолекулярны-

ми и ферментативными антиоксидантами. Так, 

пониженная активность СОД и низкое содержа-

ние витамина Е приводят к усилению разруше-

ния эритроцитов при термогемолизе (рис. 5). 

Поскольку отмечается четкая обратная зависи-

мость между обеспеченностью организма мле-

копитающих токоферолом и гемолитической 

устойчивостью эритроцитов, гемолитический 

тест достаточно давно начали использовать для 

оценки обеспеченности токоферолом [Leonard, 

Losowsky, 1967].

Важно отметить, что в отличие от СОД, то-

коферол способен эффективно защищать эри-

троциты как от внутриклеточных, так и от экзо-

генных АФК. На перераспределение витамина 

Рис. 5. Зависимость между гемолизом и состоянием АОС – активностью СОД (А) и 

уровнем токоферола (Б) у разных видов и у песцов разного возраста (В, Г)
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Е между плазмой и эритроцитами влияет ряд 

факторов [Bieri et al., 1977]: чем выше гемато-

крит – тем выше уровень витамина в клетках; 

содержание токоферола в эритроцитах снижа-

ется при повышении концентрации липидов в 

клетках, но не зависит от концентрации само-

го витамина в плазме. Клетки способны нака-

пливать витамин Е в количестве, четырехкрат-

но превышающем его концентрацию в плаз-

ме. Следует отметить, что внеклеточная СОД 

составляет менее 5 % от регистрируемой вну-

три клетки, а в эритроцитах обнаруживается 

исключительно цитозольная форма фермента 

[Marklund et al., 1982; Kurata et al., 1993]. Кроме 

того, безъядерные эритроциты не способны к 

синтезу дополнительно необходимого им для 

защиты количества фермента.

Токоферол способен эффективно тормозить 

гемолиз эритроцитов [Bieri, Poukka, 1970]. Так, 

у крыс, по расчетам этих авторов, для уменьше-

ния на 10 % гемолиза, вызванного диалуровой 

кислотой, необходимо присутствие одной мо-

лекулы α-токоферола на 1100 молекул ПНЖК. 

При этом наблюдается сигмоидная зависи-

мость между концентрацией токоферола и сте-

пенью гемолиза: при увеличении концентрации 

витамина в плазме с 83 ± 15 μг/100 мл до 389 

± 46 μг/100 мл степень гемолитической устой-

чивости эритроцитов падает с 93 ± 3 до 8 ± 5%. 

В эритроцитах плазмы крови крыс содержание 

витамина составляет около 45 % от наблюдае-

мого, тогда как у человека это соотношение зна-

чительно ниже. Установлено усиление гемоли-

за у крыс, дефицитных по витамину Е, по срав-

нению с нормально обеспеченными токоферо-

лом [Brownlee et al., 1977]. У кроликов с экспе-

риментальным дефицитом витамина Е потре-

бление ПНЖК приводило к усилению гемоли-

за эритроцитов, вызванного диалуровой кис-

лотой, перекисью водорода или использовани-

ем перекись-генерирующей системы на основе 

глюкозо-оксидазы [Horn et al., 1974]. Дефицит 

витамина и нагрузка восстановленным глутати-

оном также приводят к увеличению содержания 

в эритроцитах метгемоглобина. Витамин Е ока-

зывает лишь незначительное влияние на про-

цесс диффузии перекиси внутрь клетки, одна-

ко, несомненно, взаимодействует с различны-

ми АФК, возникающими из перекиси внутри 

клетки, и, таким образом, предотвращает ПОЛ 

и сульфгидрильных групп – процесс, иницииру-

ющий гемолиз.

Одним из важных моментов, влияющих на 

устойчивость эритроцитарных мембран, явля-

ется способность токоферола модифицировать 

экстернализацию фосфатидилсерина у цирку-

лирующих в крови эритроцитов, что изменяет и 

их прокоагулянтные свойства [Klein et al., 2006]. 

Влияние витамина Е на устойчивость мембран 

может быть связано не только с его свойствами 

как антиоксиданта [Urano et al., 1992], но и с его 

способностью стабилизировать мембрану, вза-

имодействуя с метильными группами липидов 

и уменьшая подвижность мембраны.

Низкая активность антиоксидантных фер-

ментов в некоторых случаях даже необходима 

для более быстрой смены эритроцитов. Так, в 

период раннего онтогенеза у млекопитающих 

происходит интенсивная элиминация клеток, 

содержащих фетальный гемоглобин [Леонова, 

1987]. Однако высокая активность антиокси-

дантных ферментов или одного из них не яв-

ляется единственным и достаточным услови-

ем для высокой гемолитической устойчиво-

сти эритроцитов. У новорожденных телят [Imre 

et al., 2001], несмотря на высокую активность 

СОД в эритроцитах, наблюдается интенсивное 

автоокисление гемоглобина, накопление мет-

гемоглобина и перекисей липидов, что приво-

дит к нарушению реологических свойств, что, 

по мнению авторов, необходимо для более бы-

строй смены эритроцитов.

В выполненном на крысах исследовании 

[Oishi et al., 1999] по влиянию иммобилизаци-

онного стресса на гематологические показате-

ли было выявлено значительное увеличение ак-

тивности антиоксидантных ферментов в эри-

троцитах с параллельным уменьшением об-

щего количества клеток, что связывается авто-

рами с увеличением количества АФК, генери-

руемых активированными моноцитами и ней-

трофилами. Несмотря на увеличение активно-

сти СОД и каталазы в эритроцитах в процессе 

и после иммобилизационного стресса, в цель-

ной крови активность ферментов не измени-

лась, что авторы связывают со значительным 

сокращением количества эритроцитов. Одним 

из возможных механизмов таких изменений яв-

ляется лизис эритроцитов, имеющих низкую 

активность антиоксидантных ферментов, в ре-

зультате чего остаются только клетки с высокой 

активностью ферментов. Не исключена также 

возможность появления в кровотоке новых кле-

ток, более защищенных с помощью фермента-

тивных антиоксидантов.

Таким образом, сравнение особенностей 

термогемолиза у трех видов хищных млекопи-

тающих и в ходе постнатального онтогенеза у 

песцов позволило выявить ряд зависимостей 

между гемолитической устойчивостью и други-

ми параметрами крови – количеством эритро-

цитов и лейкоцитов, составом лейкоформулы и 

уровнем ферментативной и неферментативной 

антиоксидантной защиты клеток. Увеличение 
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количества лейкоцитов и нейтрофилов, основ-

ных источников АФК, сопровождается сниже-

нием, а повышение активности СОД в клетках и 

уровня токоферола в плазме крови – повыше-

нием гемолитической устойчивости эритроци-

тов. Обнаруженные закономерности соответ-

ствуют ранее выявленным при постановке мо-

дельных экспериментов. Различная темпера-

турная чувствительность клеток может быть 

следствием модификации физико-химических 

свойств мембраны, что отражает также прак-

тический аспект проблемы – возможность ис-

пользования определения термоустойчивости 

эритроцитов для тестирования функциональ-

ного состояния их и организма в целом, по-

скольку метод термогемолиза позволяет обна-

руживать скрытые повреждения в эритроцитах.

Выводы

1. Сравнение особенностей термогемоли-

за у трех видов хищных млекопитающих (норка, 

лисица, песец) и в ходе постнатального онтоге-

неза у песцов позволило выявить зависимость 

гемолитической устойчивости эритроцитов от 

состояния АОС и микроокружения.

2. Выявлено, что увеличение количества 

лейкоцитов и нейтрофилов (основных источни-

ков АФК) сопровождается снижением гемоли-

тической устойчивости эритроцитов.

3. Установлено, что повышение активности 

СОД в клетках и уровня токоферола в плазме 

крови увеличивает гемолитическую устойчи-

вость эритроцитов у изученных видов хищных 

млекопитающих.

4. Различная температурная чувствитель-

ность клеток может быть следствием модифи-

кации физико-химических свойств мембраны.

5. Выявлена возможность применения оцен-

ки термоустойчивости эритроцитов для тести-

рования их функционального состояния.

Работа выполнена при финансовой под-

держке Гранта Президента РФ НШ- 306.2008.4.
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МОРФОЛОГИЯ И АГРЕГАЦИЯ ЭРИТРОЦИТОВ 

В НАНОДИСПЕРСИЯХ УГЛЕРОДА
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Эффекты водных нанодисперсий шунгитового углерода в отношении морфологии 

и цитоархитектоники эритроцитов человека и норки исследовались методом 

сканирующей электронной микроскопии в образцах клеток, фиксированных 

глутаральдегидом с напылением углерода. Показано, что изменения формы 

эритроцитов в суспензии под действием нанодисперсного шунгитового углерода 

имели необратимый характер, тогда как изменения степени агрегации клеток были 

обратимыми и наблюдались только в присутствии наноуглерода. Обнаруженный 

эффект объясняется образованием комплексов наночастиц углерода с белками 

мембраны эритроцитов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  шунгитовый наноуглерод; наночастица; нанодисперсия; 

эритроцит; клеточная мембрана; белок; сканирующая электронная микроскопия.

A. S. Goryunov, A. G. Borisova, S. P. Rozhkov, G. A. Sukhanova, 

N. N. Rozhkova. MORPHOLOGY AND AGGREGATION OF ERYTHROCYTES 

IN CARBON NANODISPERSIONS

The effect of shungite carbon nanostructures on morphology and cytoarchitectonics 

of mink erythrocytes in samples representing cells treated with glutaraldehide and then 

sprayed with carbon, has been studied using scanning electron microscopy. Changes in 

the shape of erythrocytes on addition of shungite nanodispersion to the cell suspension 

and on further washing off of carbon nanoparticles appeared to be irreversible, whereas 

alterations in aggregation of erythrocytes were observed only in the presence of 

nanocarbon. The effect was assumed to be caused by formation of complexes of carbon 

nanoparticles with membrane proteins.

K e y  w o r d s :  shungite nanocarbon; nanoparticles; nanodispersion; erythrocyte; cell 

membrane; protein; scanning electron microscopy.

Введение

Все более широкое использование нанома-

териалов, в том числе наночастиц и нанодиспер-

сий, в производстве продукции бытового, гиги-

енического и промышленного назначения тре-

бует тщательной оценки возможных биологиче-

ских рисков [Bharali et al., 2005; Panessa-Warren 

et al., 2009]. Одной из наиболее распространен-

ных тест-систем для характеристики действия 

биологически активных соединений на клеточ-

ном и субклеточном уровне остаются эритроци-

ты. Цель настоящей работы состояла в обнару-

жении и характеристике эффектов нанострук-
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тур шунгитового углерода (ШУ) в отношении 

морфологии и цитоархитектоники эритроцитов 

in vitro на примере клеток человека и норки.

Материал и методы

В качестве объектов исследований исполь-

зовались эритроциты человека и американской 

норки (Mustela Neovison, ЗАО «Пряжинское», 

Республика Карелия). Для исследования влия-

ния углеродных наночастиц на состояние кле-

точной мембраны в суспензии эритроцитов че-

ловека и норки in vitro вводились дисперсии 

шунгитового наноуглерода в виде коллоидного 

раствора (ШК), приготовленного по методике 

Г. В. Андриевского [Andrievsky et al., 1995], раз-

работанной для фуллеренов. Влияние наноди-

сперсий углерода на морфологию эритроцитов 

изучали в диапазоне концентраций наночастиц 

от 3 до 50 мкг/мл.

Эритроциты суспендировались в физиоло-

гическом растворе, содержащем наночастицы 

в различных концентрациях. Контрольные и ис-

следуемые образцы инкубировались при ком-

натной температуре либо при повышенных тем-

пературах в течение определенного времени. 

Для исследования цитоархитектоники эритро-

цитов с помощью сканирующей электронной 

микроскопии препараты эритроцитов фикси-

ровались в 1% растворе глутарового альдеги-

да (Fluka) в течение 1 ч при комнатной темпера-

туре. Затем препарат отмывался водой. Взвесь 

клеток, нанесенная на стеклянные пластинки, 

высушивалась на воздухе и напылялась угле-

родом. Препараты просматривались с помо-

щью сканирующего электронного микроскопа 

Т-Scan (Чехия) при увеличении 2000–2500. Для 

получения количественной характеристики рас-

пределения морфологических форм эритро-

цитов в каждом препарате подсчет клеток про-

водился в процентах на 200–300 эритроцитов, 

среди которых выявлялись отдельные формы.

Для оценки формы клеток использовалась 

классификация Г. И. Козинца и соавт. [1977], 

согласно которой эритроциты здоровых до-

норов подразделяются на 10 типов. При этом 

дискоциты с одним или множественными вы-

ростами, дискоциты с гребнем, эритроциты в 

виде тутовой ягоды (эхиноциты) относят к обра-

тимо деформированным, т. е. способным спон-

танно восстанавливать свою форму, а куполо-

образные эритроциты, гладкие сфероциты, 

сфероциты с выростами и эритроциты в виде 

«спущенного мяча» (стоматоциты), а также де-

генеративные формы принято считать необра-

тимо деформированными, т. е. предгемолити-

ческими формами.

Результаты и обсуждение

Эритроциты человека в нанодисперсии шун-

гитового углерода. На рис. 1 приведена микро-

фотография контрольного образца эритроцитов 

человека. Видно, что основная масса этих клеток 

представлена дискоцитами. Кроме дискоцитов 

были выявлены и иные присутствующие в нор-

ме известные формы эритроцитов – эхиноциты, 

стоматоциты и некоторые другие.

Ранее нами было показано, что количествен-

ное распределение отдельных морфологиче-

ских форм красных клеток крови под влиянием 

дисперсии гидратированного фуллерена в кон-

центрации 3–6 мкг/мл менялось в зависимости 

от времени инкубации клеток [Borisova et al., 

2005]. Увеличение доли эхиноцитов в присут-

ствии фуллеренов указывает на эхиноцитоген-

ность последних. Вероятно, наночастицы фул-

лерена, будучи гидрофобными и отрицатель-

но заряженными, вызывают увеличение отри-

цательного заряда во внешнем монослое мем-

браны, что приводит к изменению формы эри-

троцита. Кроме того, при взаимодействии с 

мембраной эритроцита фуллерены, возможно, 

способны встраиваться в нее, перераспреде-

ляясь между внутренним и внешним моносло-

ями, и вызывать структурные изменения мем-

браны. Повышение доли эхиноцитов, видимо, 

связано с тем, что частицы накапливаются пре-

имущественно в наружном слое мембраны, тем 

самым расширяя его.

Водные дисперсии шунгитового углерода 

имеют средний радиус частиц по данным дина-

мического светорассеяния 95 нм, просвечива-

ющей электронной микроскопии и малоуглово-

го нейтронного рассеяния – 10–100 нм, атомно-

силовой микроскопии – 63 нм [Rozhkova et al., 

2007]. Шунгитовый углерод можно рассма-

тривать как наномасштабную двухуровневую 

структуру с фуллереноподобными элементами 

размером в десятки и сотни нанометров, по-

крытую базовыми элементами 0,5 нм (так на-

зываемые «чашки») [Рожкова и др., 2005]. Эти 

структуры образуют трехмерную сетку из нано-

частиц углерода в результате их метаморфизма 

в водной среде. 

Полученные данные позволяют предпола-

гать, что наночастицы углерода с различной эф-

фективностью способны вызывать трансфор-

мацию части эритроцитов из дискоидной фор-

мы в клетки с наружными выростами либо в сто-

матоциты. Данные рис. 1 и табл. 1 свидетель-

ствуют о том, что в концентрации 3 и 7 мкг/мл 

ШК лишь незначительно влиял на форму клеток 

после инкубации в течение 30 мин при комнат-

ной температуре.
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Таблица 1. Морфологический состав эритроцитов че-

ловека (%) в зависимости от концентрации наноча-

стиц шунгитового углерода (экспозиции: 30 мин, 22 °C)

Формы 

эритроцитов
Контроль

3 мкг/

мл ШН

7 мкг/

мл ШН

Дискоциты 68,5 ± 0,2 68,4 ± 0,2 67,3 ± 0,2

Со множествен-

ными выростами 

+ ребристые 9,6 ± 0,1 10,9 ± 0,1 12,9 ± 0,1

Стоматоциты + 

куполообразные 9,7 ± 0,1 11,0 ± 0,1 9,6 ± 0,1

Эхиноциты 1,7 ± 0,2 0,5 ± 0,2 0,5 ± 0,2

Вытянутые и 

плоские 10,5 ± 0,1 9,2 ± 0,1 9,7 ± 0,1

Примечание. Здесь и в табл. 2–3: ШН – шунгитовый нано-

углерод.

Заметна тенденция к увеличению доли кле-

ток со множественными выростами в зависи-

мости от концентрации шунгитового коллоида. 

Доля эхиноцитов при этом существенно снижа-

лась. Очевидно, ШК в отличие от фуллерена не 

проявляет эхиноцитогенности.

Вероятно, наночастицы шунгитового углеро-

да могут оказывать опосредованное действие. 

Будучи также гидрофобными и имея в своем 

составе базовый структурный элемент, несу-

щий дипольный момент, при сближении с мем-

браной они могут с ней взаимодействовать, вы-

зывая перераспределение липидов вдоль мем-

браны и структурные изменения. Появление 

множественных выростов может быть след-

ствием накопления частиц преимущественно у 

Рис. 1. Электронные микрофотографии эритро-

цитов человека: вверху слева – контроль, ввер-

ху справа – в присутствии 3 мкг/мл шунгитового 

наноуглерода в суспензии клеток; внизу – в при-

сутствии 7 мкг/мл шунгитового наноуглерода. 

Экспозиция: 22 °C, 30 мин
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наружного слоя мембраны и сопутствующего 

ему растяжения.

Микроизображения (рис. 1) позволяют так-

же обнаружить другую важную тенденцию из-

менения состояния эритроцитов в присут-

ствии углеродных наночастиц. Видно, что в об-

разцах, содержащих ШК, значительно более 

выражена агрегация дискоцитов. В образце с 

7 мкг/мл ШК почти все клетки находятся в со-

ставе более или менее крупных скоплений. Эти 

агрегаты не представляют собой обычные для 

эритроцитов в кровяном русле комплексы – 

«монетные столбики», т. е. не являются физио-

логическими агрегатами. Они имеют вид гроз-

дьев, и у них отсутствует определенная структу-

ра. Таким образом, этот результат показывает, 

что введение ШК в суспензию дискоцитов чело-

века вызывает агрегацию клеток по типу скучи-

вания.

В экспериментах по влиянию повышенных 

температур и концентраций ШК на цитоархи-

тектонику эритроцитов в суспензию клеток до-

бавляли 50 мкг/мл ШК, инкубировали при тем-

пературах 34, 37, 40, 43 и 47 °С также в течение 

30 мин, затем образцы фиксировали в растворе 

1% глутарового альдегида и дальнейшие про-

цедуры проводили, как описано выше. 

Результаты эксперимента представлены в 

табл. 2. На рис. 2 представлены микрофотогра-

фии эритроцитов при 37 и 47 °С. Эти данные по-

казывают, что при нагреве суспензии клеток со-

отношение различных форм эритроцитов меня-

ется как в контроле, так и в присутствии ШК. 

Так, в интервале 34–43 °С доля дискоцитов не-

сколько возрастает, а затем при повышении 

температуры до 47 °С существенно снижается 

(рис. 2). Доля дискоцитов со множественными 

выростами и ребристых, а также эхиноцитов в 

интервале 34–43 °С снижается, а затем в интер-

вале 43–47 °С резко возрастает (рис. 2). 

Известно, что при 43 °С наблюдается термоин-

дуцированный структурный переход в комплек-

се белков спектрин-актин цитоскелета эритро-

цита. Состояние спектринового цитоскелета 

определяет цитоархитектонику эритроцита и, в 

свою очередь, форму клетки. В связи с этим по-

лученные данные можно считать прямым указа-

нием на то, что температурные изменения мор-

фологии эритроцитов в диапазоне 34–47 °С 

обусловлены структурными термопереходами 

денатурационного характера белков цитоске-

лета эритроцита.

В результате исследования изменений ци-

тоархитектоники эритроцитов в зависимости 

от температуры, начиная с диапазона 37–39 °С, 

обнаружено резкое уменьшение содержания 

дискоцитов (от 90 ± 5 % до 65 ± 2 % при 47 °С) 

и увеличение числа других форм эритроци-

тов, среди которых доминировали эритроци-

ты со множественными выростами (рост с 4 %, 

соответственно, при температурах до 39 °С до 

16 % при температуре 47 °С). В присутствии ШК 

(50 мкг/мл) изменений в пропорциях различ-

ных форм при соответствующих температурах 

по сравнению с контролем не отмечено, за ис-

ключением эхиноцитов, доля которых в контро-

ле возросла с 1 до 7 % в диапазоне 39–47 °С, 

а в присутствии ШК осталась прежней в этом 

же температурном интервале. В интервале 34–

38 °С доля дискоцитов была больше в суспен-

зии, содержащей 50 мкг/мл ШК. Выше 43 °С на-

блюдался существенный рост количества эри-

троцитов со множественными выростами и ку-

полообразных клеток, при этом число дискоци-

тов снижалось. Присутствие 50 мкг/мл ШК в су-

спензии практически не влияло на направлен-

ность этих изменений, но, тем не менее, можно 

обнаружить возрастание доли эритроцитов со 

множественными выростами с 1 до 6 %, а так-

же уменьшение доли куполообразных клеток 

до 4,8 % при 37 °С по сравнению с контролем 

(8,5 %) при 37 °С (табл. 2). В контроле макси-

мальная доля стоматоцитов и куполообразных 

клеток наблюдалась при 37 °С, при дальнейшем 

нагреве она снижалась, но была заметно выше, 

чем при 34 °С.

Таблица 2. Морфологический состав эритроцитов человека (%) в присутствии шунгитового наноуглерода в зави-

симости от температуры (экспозиция: 30 мин)

Формы эритроцитов

Контроль 50 мкг/мл ШН 

Температура, ºС

34 37 40 43 47 34 37 40 43 47

Дискоциты (±0,2) 71,4 77,4 81,1 80,1 60,0 78,0 82,0 76,0 85,1 62,7

Дискоциты со множественными 

выростами + ребристые (±0,3) 12,5 1,6 2,7 3,7 19,6 8,7 7,0 4,4 2,9 16,9

Эхиноциты (±0,2) 0,5 0,2 0 0,7 7,1 1,2 0 0,6 0,5 5,3

Вытянутые + плоские (±0,1) 10,1 4,8 6,0 4,8 2,5 7,9 4,4 5,6 5,2 3,0

Стоматоциты + куполообразные 

(±0,2) 5,5 16 10,2 10,7 10,8 4,2 6,6 13,4 6,3 12,1
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Таким образом, характер изменений в соот-

ношении различных форм красных клеток кро-

ви в температурном интервале 34–47 °С в при-

сутствии наночастиц ШУ (концентрация 50 мкг/

мл, выдерживали 30 мин) оставался практиче-

ски одинаковым: с повышением температуры 

снижалась доля дискоцитов, увеличивалось 

количество эритроцитов со множественными 

выростами и куполообразных эритроцитов. 

Исключение составили эхиноциты (эритроци-

ты в форме тутовой ягоды) – в контроле их доля 

значительно увеличивалась при температуре 

выше 43 °С, а в присутствии частиц ШУ практи-

чески не менялась в исследуемом температур-

ном интервале.

Доля куполообразных клеток в контроле и в 

присутствии 50 мкг/мл ШК (табл. 2) возрастает 

в интервале 34–40 и 43–47 °С и резко снижает-

ся в интервале 40–43 °С. Это вновь указывает 

на то, что состояние спектринового цитоскеле-

та и его термопереход при 43 °С существенным 

образом влияют на морфологию эритроцитов. 

Из табл. 2 также видно, что при температурах 

ниже 43 °С дискоциты являются абсолютно 

преобладающими по сравнению с остальными 

формами. При температурах выше 43 °С значи-

тельной становится доля эритроцитов со мно-

жественными выростами и ребристых, а так-

же куполообразных клеток. Из рис. 2 следует, 

что при 37 °С введение ШК в суспензию сни-

Рис. 2. Электронные микрофотографии эритроцитов человека: вверху слева – контроль при 37 °С; 

вверху справа – 50 мкг/мл шунгитового наноуглерода в суспензии клеток при 37 °С; внизу слева – кон-

троль при 47 °С; внизу справа – 50 мкг/мл шунгитового наноуглерода при 47 °С. Экспозиция: 30 мин
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жает агрегацию клеток, при 37 °С это главным 

образом дискоциты. При 47 °С, напротив, вве-

дение ШК приводит к усилению агрегации, в 

этом случае – разных форм.

Все это позволяет предположить, что на-

ночастицы по-разному воздействуют на 

агрегацию клеток с различным структур-

ным состоянием спектринового цитоскелета. 

Воздействие ШК на клетки с нативным актин-

спектриновым комплексом (при физиологиче-

ской температуре 37 °С) ослабляет их агрега-

цию. При повышенных температурах 47 °С, ког-

да спектрин денатурировал, ШК способствует 

агрегации клеток. Можно допустить, что влия-

ние наночастиц различно также и в отношении 

разных форм: они ослабляют агрегацию дис-

коцитов, но способствуют агрегации эритро-

цитов с выростами. Поскольку известно, что 

форма эритроцитов в значительной степени 

зависит от жесткости белковой сети цитоске-

лета, то можно предположить, что определен-

ные количественные различия в соотношении 

морфологических форм этих клеток в присут-

ствии ШУ (в исследованном температурном 

интервале) могут быть связаны с влиянием на-

ночастиц углерода на белок-белковые взаимо-

действия в цитоскелете.

Эритроциты норки в нанодисперсии шун-

гитового углерода. Суспензию эритроцитов 

норки инкубировали в течение 3 ч при комнат-

ной температуре с 10 мкг/мл ШК. В резуль-

тате доля дискоцитов несколько возрастала, 

а число клеток со множественными выроста-

ми и куполообразных эритроцитов снижалось 

(табл. 3). Для выяснения степени обратимо-

сти изменений морфологии клетки отмывали 

от шунгитового коллоида физиологическим 

раствором (трехкратное центрифугирова-

ние при 3000 об/мин в течение 10 мин). Это 

приводило к значительному возрастанию 

доли куполообразных клеток – до 28 % (в кон-

троле – 4 %) и плоских форм – до 13 % (против 

4 % в контроле), т. е. изменения формы клеток 

оказались не только необратимыми, но и оче-

видно связанными с модификацией свойств 

мембраны: ее организации и/или проницае-

мости.

На рис. 3 представлены микрофотографии 

эритроцитов норки. Видно, что в исходной су-

спензии абсолютно преобладают дискоци-

ты. Введение нанодисперсии ШК в суспензию 

клеток, как и в случае эритроцитов человека, 

приводит к образованию агрегатов из диско-

цитов. Эти агрегаты тоже имеют вид скопле-

ний, гроздьев, и у них отсутствует определен-

ная структура. Видно также, что при отмывании 

клеток от ШК происходит дезагрегация. В от-

мытом состоянии после взаимодействия с на-

нодисперсией клетки изменяют свою форму: 

они представлены преимущественно стома-

тоцитами. Последние же образуют небольшое 

количество агрегатов уже физиологическо-

го типа, имеющих вид «монетных столбиков». 

Эти микроизображения эритроцитов норки по-

зволяют обнаружить несколько новых обстоя-

тельств. Во-первых, дезагрегация в результа-

те отмывки означает, что агрегация под дей-

ствием наночастиц обратима. Во-вторых, об-

ратимость агрегации указывает на то, что вза-

имодействие наночастиц с клетками представ-

ляет собой непрочную физическую адсорбцию 

на поверхности и не состоит во встраивании в 

мембрану на уровне бислоя; иначе эффект не 

был бы таким нестойким, т. е. связывание нано-

частиц с клетками также обратимо. В-третьих, 

эффект, вероятно, не связан с таким явлением, 

как автоокисление гемоглобина, которое воз-

можно в присутствии наночастиц как анти/про-

оксиданта, поскольку такое автоокисление не-

обратимо.

Таким образом, воздействие наночастиц 

на поведение клеток состоит во влиянии на их 

агрегацию, так же как и в случае белковых ма-

кромолекул в растворе. Очевидно, и механизм 

воздействия состоит во влиянии на поверхност-

ные белки эритроцитов, которые, агрегируя в 

присутствии наночастиц, вызывают и агрега-

цию самих клеток. Происходящие под действи-

ем молекул гидратированных углеродных нано-

частиц морфологические изменения эритроци-

тов, которые состоят в увеличении доли отли-

чающихся устойчивостью к различным физико-

химическим воздействиям деформированных 

форм, имели второстепенный характер. Исхо-

дя из приведенных данных можно полагать, что 

углеродные наночастицы способны значитель-

но модифицировать состояние эритроцитов, 

причем проявление этого действия зависит от 

концентрации наночастиц и температуры, при 

которой инкубируются клетки.

Таблица 3. Морфологический состав эритроцитов 

норки (%) под влиянием шунгитового наноуглерода 

(экспозиция: 3 ч, 22 °C)

Формы 

эритроцитов
Контроль

10 мкг/мл 

ШН

10 мкг/мл ШН 

(отмытые)

Дискоциты 75,6 ± 0,2 81,5 ± 0,2 56,6 ± 0,2

С одиночными и 

множественными 

выростамии 

и с гребнем 14,2 ± 0,2 10,5 ± 0,2 0,3 ± 0,2

Стоматоциты + 

куполообразные 
5,3 ± 0,1 2,6 ± 0,1 30,1 ± 0,1

Эхиноциты 0,5 ± 0,1 1,3 ± 0,1 0 ± 0,1

Плоские 4,4 ± 0,1 4,1 ± 0,1 13,0 ± 0,2
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ГЕНЕТИЧЕСКИЕ И МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 

ОСОБЕННОСТИ СЕВЕРНЫХ ПРИРОДНЫХ 

ПОПУЛЯЦИЙ ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. 

М. В. Грицких, Т. С. Николаевская, Л. В. Топчиева, 

О. М. Федоренко

Институт биологии Карельского научного центра РАН

Проведена оценка уровня генетического и морфофизиологического разнообра-

зия природных популяций Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., произрастающего в 

северной части его ареала (Карелия). Изучена вариабельность 12 мор-

фофизиологических признаков и 100 RAPD-локусов в двух островных и четы-

рех континентальных популяциях. Выявлено не характерное для самоопыляю-

щихся видов растений значительное генетическое разнообразие (P = 45,96 %; 

H
exp

= 0,138). Показано, что на межпопуляционную изменчивость приходится 

немалая часть (39,4 %) общего генетического разнообразия, что является 

типичным для самоопылителей. Уровень внутрипопуляционного и межпопуля-

ционного разнообразия морфофизиологических признаков также оказался 

достаточно высоким, причем наиболее существенны различия между группами 

континентальных и островных популяций. Предполагается, что высокий 

популяционный полиморфизм арабидопсиса в Карелии может быть связан с 

экстремальными условиями произрастания на северной границе ареала вида.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; природные популяции; ге-

нетическое разнообразие; RAPD-маркеры; морфофизиологическое разнообразие. 

M. V. Gritskikh, T. S. Nikolaevskaya, L. V. Topchieva, O. M. Fedorenko. 

GENETIC AND MORPHOPHYSIOLOGICAL FEATURES OF NATURAL 

NORTHERN POPULATIONS OF ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. 

In natural populations of Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., occupying northern limits of 

the species range (Karelia), the level of genetic and morphophysiological diversity was 

evaluated. Variability of 12 morphophysiological quantitative traits and 100 RAPD loci was 

tested in two insular and four mainland populations. The considerable genetic diversity 

revealed (P = 45.96%; H
exp

= 0.138) was not typical of self-pollinating plant species. It 

was demonstrated that genetic differentiation among the populations was rather high 

(39.4 %), as expected of self-pollinating species. The level of within- and among-

population variation of morphophysiological traits was high too, the most essential 

differences being between insular and mainland populations. It was suggested that the 

high level of Arabidopsis population polymorphism in Karelia could be associated with 

extreme growing conditions at the northern limits of the species range.

K e y  w o r d s :  Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; natural populations; genetic diversity; 

RAPD-markers; morphophysiological diversity.
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Введение

Проблема биоразнообразия живой природы 

тесно связана с резервами внутрипопуляцион-

ной изменчивости видов. Генетическое разно-

образие природных популяций несет важный 

биологический смысл, являясь, с одной сторо-

ны, основой адаптивных и эволюционных изме-

нений, а с другой – одним из важнейших меха-

низмов их устойчивости. 

Понимание генетических и экологических 

механизмов формирования внутривидового 

полиморфизма, распределение его внутри и 

между популяциями – одна из важнейших про-

блем, стоящих перед популяционной генети-

кой. Эти характеристики часто связаны с таки-

ми факторами, как величина ареала и систе-

ма воспроизведения видов. Тип размножения 

вида является главной детерминантой в рас-

пределении генетической изменчивости вну-

три- и между популяциями [Allard et al., 1968] и, 

таким образом, влияет на большинство эволю-

ционных процессов.

Для решения фундаментальных задач популя-

ционной генетики наиболее информативны ис-

следования, проводимые на модельных организ-

мах. Одним из самых изученных объектов гене-

тики растений является Arabidopsis thaliana (L.) 

Heynh. (Brassicaceae). Это один из лучших объ-

ектов для исследований среди высших растений 

благодаря короткому жизненному циклу, малому 

размеру генома, высокой плодовитости, неболь-

шому габитусу. Тем не менее о природных попу-

ляциях этого вида известно не так много.

Резушка Таля (A. thaliana) – высокосамо-

фертильная модельная система. У таких видов 

уровень панмиксии и, соответственно, генети-

ческого разнообразия значительно снижен по 

сравнению с аутбредными видами, при этом 

большая часть его приходится на долю межпо-

пуляционного разнообразия. Предполагается, 

что самоопыление снижает нуклеотидное раз-

нообразие, по крайней мере, наполовину от 

величины, получаемой при случайном скрещи-

вании, увеличивая, таким образом, относи-

тельную долю межпопуляционного разнообра-

зия (F
ST

) [Allard et al., 1968]. Тем не менее ши-

рокое распространение и процветание многих 

видов самоопыляющихся растений подтверж-

дает устоявшееся к настоящему времени мне-

ние, что они имеют свои оригинальные спосо-

бы поддержания генетической гетерогенно-

сти. Отбор и ограничение рекомбинации у са-

моопылителей способствуют организации ге-

нотипа у них на основе коадаптированных ком-

плексов генов [Weir et al., 1972; Животовский, 

1984]. 

A. thaliana имеет обширный ареал распро-

странения. Территория Карелии принадлежит к 

крайней северной границе ареала вида. Самые 

северные популяции обнаружены в Карелии на 

широте 62°54´. В таких приграничных районах 

популяции испытывают давление неблагопри-

ятных для вида экологических условий. В ре-

зультате селективных процессов происходят 

индуцированные сдвиги в распределениях ал-

лельных частот за счет изменения приспосо-

бленностей генотипов и популяции приобрета-

ют генетическое своеобразие. 

Ранее с использованием аллозимного анали-

за было показано, что континентальные карель-

ские популяции арабидопсиса имеют повышен-

ный ферментный полиморфизм [Федоренко и 

др., 2001]. В современном мире для изучения 

генетического разнообразия популяций широ-

кое распространение получили молекулярно-

генетические методы. Они дают более точные 

и объективные представления о генетической 

структуре популяций по сравнению с аллозим-

ным анализом. Один из таких методов – метод 

полимеразной цепной реакции с участием про-

извольных праймеров (RAPD-анализ) позволя-

ет выявлять полиморфные состояния в боль-

шом числе локусов, сканируя весь геном в це-

лом, а также анализировать и некодирующие 

последовательности ДНК.

Северные условия произрастания растений 

на границе ареала вида являются жесткими и 

зачастую экстремальными (резкие колебания 

температур и пониженная инсоляция). Развитие 

растений в существенной степени зависит как от 

интенсивности, так и от качества световой энер-

гии, что напрямую связано с широтой и клима-

тическими условиями региона их распростране-

ния. Фотоморфогенез у высших растений вклю-

чает процессы развития и дифференцировки, в 

том числе и оптимизацию структуры растений, 

обеспечивающей максимальное использова-

ние света в фотосинтезе. Под контролем генов 

фитохромов формируются морфофизиологи-

ческие особенности растений, определяющие 

такие признаки, как прорастание семян, время 

цветения, количество розеточных листьев, уд-

линение генеративного побега, увеличение пло-

щади листа и другие. В связи с этим фенотипи-

ческие особенности, сформировавшиеся в ходе 

эволюции у растений северных краевых популя-

ций, являются характерными и отражают свое-

образие генетической структуры. 

Изолированные популяции арабидопси-

са, произрастающие на островах Онежского 

озера, представляют собой удобную модель 

для изучения микроэволюционных процес-

сов и возможных путей адаптивной эволюции. 
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Особенности этих процессов в островных попу-

ляциях (уменьшение скорости миграции генов, 

усиление роли дрейфа генов и др.) способству-

ют снижению уровня панмиксии и генетиче-

ского разнообразия, изменению соотношения 

внутри- и межпопуляционных компонент разно-

образия. Подобные исследования расширяют 

представления о значении потока генов в эво-

люции видов [Хедрик, 2005].

В этой связи целью нашей работы было 

изучить генетическую структуру двух островных 

и четырех континентальных природных популя-

ций Arabidopsis thaliana (L.) с использованием 

RAPD-анализа и оценить особенности морфо-

физиологических признаков этих популяций.

Материал и методы 

Семена арабидопсиса были собраны в ше-

сти популяциях во время экспедиции 2005 г. по 

Карелии. Популяции Радколье (62°00´ с. ш., 35°11´ 
в. д.) и Климецкий (61°49´ с. ш., 35°10´ в. д.) произ-

растают на островах Онежского озера. Остальные 

исследованные нами популяции – континенталь-

ные, названы в соответствии с близлежащими 

населенными пунктами: Шуйская (62°00´ с. ш., 

34°07´ в. д.), Царевичи (62°01´ с. ш., 34°07´ в. д.), 

Косалма (62°01´ с. ш., 34°07´ в. д.) и Кончезеро 

(62°08´ с. ш., 34°01´ в. д.).

Собранные семена проращивали в чашках 

Петри на агаризованной питательной среде по 

Гихнеру-Велеминскому [Иванов и др., 1966] под 

люминесцентными лампами. Затем пророст-

ки пересаживали в почву (смесь земли и песка, 

2 : 1) и выращивали при температуре 21 °С в 

люминостате. Анализировали по 30 растений, 

случайно выбранных из каждой популяции. Для 

изучения физиологических признаков – энер-

гии прорастания и всхожести семян – семена 

проращивали в четырех повторностях в чашках 

Петри по 50 штук. Количество семян, взошедших 

на пятый день, составило энергию прорастания, 

а на десятый день – всхожесть семян. Учет мор-

фологических признаков проводили по семьям: 

у четырех потомков каждого из 30 материнских 

растений измеряли диаметр розетки, количество 

розеточных листьев, длину и ширину листа, длину 

черешка, а также вычисляли индекс листа (отно-

шение ширины к длине листа). 

Выделение ДНК из листьев 30 взрослых рас-

тений каждой популяции (в вегетативной фазе) 

проводили по протоколу Мёллера c соавторами 

[Möller et al., 1992]. Полимеразную цепную реак-

цию осуществляли в термоциклере Robocycler® 

(«Stratagene», США). Амплификация ДНК шла 

в реакционной смеси объемом 30 мкл, содер-

жащей 2,5 мкл 10 × Taq буфера, 0,2 мМ каждого 

dNTP, 1 ед. Taq полимеразы («Силекс», Россия), 

соответствующий праймер 100 пМ и 50 нг ге-

номной ДНК. Для RAPD-анализа использовали 

следующие олигонуклеотидные праймеры 

(«Синтол», Россия): № 2 (5’-GTGTCGAGTC-3’), № 4 

(5’-AGGTCTGACG-3’), № 8 (5’-СGAGCCGATC-3’), 

№ ОРС-5 (5’-GATGACCGCC-3’), № P-01D 

(5’-AGCAGCGTCG-3’). ПЦР проводили по следую-

щей программе: первичная денатурация – 2 мин 

при 94 °С; далее 35 циклов: денатурация – 1 мин 

при 94 °С, отжиг – 40 с при 35 °С, синтез – 40 с при 

72 °С; достраивание фрагментов – 10 мин при 

72 °С. Продукты амплификации выявляли мето-

дом электрофореза в 2%-м агарозном геле в TBE 

буферном растворе с добавлением бромистого 

этидия и фотографировали в УФ-свете. Анализ 

молекулярной массы фрагментов осуществляли 

относительно маркера молекулярной массы (100 

bp – 1 Kb) («Силекс», Россия). 

Cтатистическую обработку полученных ре-

зультатов проводили, используя стандарт-

ные подходы, принятые в популяционно-

генетических исследованиях [Животовский, 

1983], и пакеты программ POPGENE [Yeh, 

Boyle, 1997] и PHYLIP (http://evolution.genetics.

washington.edu). Для определения частот фраг-

ментов ДНК были составлены бинарные ма-

трицы, в которых присутствие или отсутствие 

в спектре одинаковых фрагментов обознача-

ли как «1» или «0». Для определения уровня ге-

нетического разнообразия популяций вычис-

ляли показатели генетического разнообразия: 

долю полиморфных локусов при 95%-м крите-

рии (P
95%

) и ожидаемую гетерозиготность (Н
exp

). 

Генетическую подразделенность характеризо-

вали с помощью статистик генного разнообра-

зия Нея [Nei, 1973]. Генетическую дифференци-

ацию популяций определяли по коэффициен-

там генетического сходства (I
N
) и генетической 

дистанции Нея (D
N
) [Nei, 1972]. Кластерный ана-

лиз с формированием ветвей дендрограммы 

производили невзвешенным парно-групповым 

методом UPGMA (пакет программ PHYLIP).

Результаты и обсуждение

Анализ жизнеспособности и выживаемости 

растений (энергия прорастания и всхожесть) 

показал, что их значения колебались у изучен-

ных популяций в пределах 60–95 и 74–95 % со-

ответственно. Это является достаточно вы-

соким уровнем для природных популяций. 

Островные популяции по сравнению с конти-

нентальными отличались более высокой жиз-

неспособностью и выживаемостью растений, 

что характеризует более высокую их приспосо-

бленность (табл. 1).
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Фенотипические особенности континен-

тальных и островных популяций проявились в 

разной величине морфологических признаков. 

Выделены три группы признаков (табл. 1). В 

одной значения показателей у растений остров-

ных популяций выше, чем у континентальных. 

Это диаметр розетки, длина листа и черешка. 

Другая группа, наоборот, показывает большие 

значения показателей у континентальных (ко-

личество розеточных листьев и индекс листа). 

В третьей группе признаков те и другие популя-

ции не различались (ширина листа, высота рас-

тений, длина соцветия и стручка). Сравнение 

отдельных популяций позволило выявить, что 

у двух континентальных популяций (Шуйская 

и Царевичи) величина морфологических при-

знаков, как правило, меньше, чем у островных 

популяций (Климецкий и Радколье). В дру-

гих континентальных популяциях (Косалма и 

Кончезеро) величина признаков была несколь-

ко больше или на том же уровне. 

Континентальные популяции отличаются 

друг от друга почти по всем морфологиче-

ским признакам, однако популяции Шуйская 

и Царевичи наиболее схожи между собой. 

Растения островных популяций значимо отли-

чались между собой лишь по трем признакам: 

диаметр розетки и длина листа (крупнее в по-

пуляции Климецкий), индекс листа (выше в по-

пуляции Радколье) (табл. 1). Возможно, выяв-

ленные различия по степени развития морфо-

логических признаков связаны с микроклима-

тическими особенностями мест произрастания 

растений исследуемых популяций. 

Уровень варьирования признаков во всех 

популяциях оказался высоким. Значения ко-

эффициентов вариации находятся в пределах 

13–29 %, за исключением популяции Царевичи, 

проявившей наибольший уровень варьирова-

ния (25 < V > 43 %).

Действие естественного отбора (стабилизи-

рующая форма) на экспрессию морфофизиоло-

гических признаков, выраженное в виде откло-

нений их значений от средней арифметической, 

было одинаково сильным и в островных, и в кон-

тинентальных популяциях. Исключение состави-

ла популяция Царевичи, где оно наименее вы-

ражено, вследствие того что здесь оказался вы-

соким уровень фенотипического разнообразия 

изученных признаков (рис. 1). В этой популяции 

выявлен и высокий уровень отклонений развития 

(карликовость, многорозеточность, положитель-

ный геотропизм, этиолированные проростки, 

пигментные мутации, потенциальные летали).

Таким образом, в карельских природных попу-

ляциях арабидопсиса выявлен достаточно высо-

кий уровень внутрипопуляционного и межпопуля-

ционного разнообразия морфофизиологических 

признаков, а также повышенное фенотипическое 

разнообразие в одной из континентальных попу-

ляций – Царевичи. Как представляется, формиро-

вание морфофизиологических признаков связано 

с особенностями экологических условий (свето-

вых и температурных) произрастания растений на 

северной границе ареала вида и условиями мест 

обитания (континентальные – островные).

В предварительных экспериментах на ДНК 

A. thaliana из 15 проанализированных праймеров 

было отобрано пять, позволяющих воспроизво-

дить наиболее полиморфные RAPD-спектры в 

исследуемых популяциях. В результате были 

получены амплифицированные фрагменты 

ДНК, число которых варьировало от 18 до 22 на 

праймер и от 68 до 87 на популяцию. Популяции 

различались по относительному количеству по-

лиморфных фрагментов ДНК (P
95%

) от 25,25 до 

69,70 %. Достоверность различий популяций по 

частотам RAPD-фрагментов подтверждена ста-

тистически с помощью 2-критерия (2 = 521,96, 

d.f. = 260, p < 0,001). 

Таблица 1. Изменчивость морфофизиологических признаков у растений природных (островных и континен-

тальных) популяций A. thaliana (L.)

Морфофизиологические признаки

Популяции

Островные Континентальные

x ± s
x

V x ± s
x

V

Диаметр розетки, мм 70,25 ± 0,86 19,8 60,83 ± 0,79 18,18

Количество розеточных листьев 18 ± 0,31 18,81 19 ± 0,36 18,95

Длина листа, мм 25,68 ± 0,73 44,85 22,42 ± 0,39 24,51

Ширина листа, мм 10,11 ± 0,16 23,84 10,33 ± 0,15 20,01

Индекс листа 0,42 ± 0,01 20,79 0,48 ± 0,01 20,90

Длина черешка, мм 13,35 ± 0,23 26,85 10,55 ± 0,21 28,63

Высота растений, мм 109,61 ± 7,06 40,69 110,34 ± 6,87 40,22

Длина соцветия, мм 56,27 ± 4,39 49,32 57,04 ± 3,84 47,44

Длина стручка, мм 8,54 ± 0,24 24,93 9,03 ± 0,21 18,79

Плодовитость 22,98 ± 2,05 55,91 17,32 ± 1,58 54,74

Энергия прорастания семян, % 94,94 ± 0,84 9,62 73,69 ± 2,27 32,76

Всхожесть семян, % 95,96 ± 0,72 8,25 85,92 ± 1,52 19,11

Примечание. Плодовитость – количество стручков на одно растение.
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В табл. 2 представлены значения показате-

лей, характеризующих уровень генетического 

разнообразия проанализированных популяций. 

Карельские популяции показали значитель-

ный уровень генетического разнообразия, не 

свойственный самоопыляющимся видам рас-

тений. Средние популяционные характеристи-

ки инбредных видов растений, полученные с 

использованием аллозимного анализа, соста-

вили P
95%

 = 18,3 %, H
obs 

= 0,001 [Gottlieb, 1981]. 

Правомерность подобных сравнений основа-

на на анализе данных литературы [Torres et al., 

2003; Артюкова и др., 2004], в которых показано, 

что аллозимный и RAPD-анализы дают сходные 

результаты в отношении генетической структу-

ры и уровня генетического разнообразия по-

пуляций. Полученные данные согласуются с 

представлениями Левонтина о популяционно-

генетической структуре краевых популяций. Он 

подчеркивал временную неустойчивость усло-

вий существования на периферии ареала, в 

связи с чем отбор благоприятствует разным ге-

нотипам и генетическое разнообразие поддер-

живается на высоком уровне [Левонтин, 1978].

Таблица 2. Показатели генетической изменчивости в 

карельских популяциях A. thaliana 

Популяция
Количество поли-

морфных фрагментов 
P

95%
, % H

exp

Радколье 69 69,70 0,214 ± 0,019

Климецкий 46 46,46 0,152 ± 0,019

Царевичи 52 52,53 0,161 ± 0,018

Шуйская 46 46,46 0,144 ± 0,019

Косалма 35 35,35 0,103 ± 0,017

Кончезеро 25 25,25 0,052 ± 0,012

Среднее  45,96 0,138 ± 0,017

Примечание. Р
95%

 – доля полиморфных локусов при 95% 
критерии, H

exp
 – средняя ожидаемая гетерозиготность по 

всем локусам.

В среднем островные популяции оказались 

более полиморфными по сравнению с конти-

нентальными: доля полиморфных локусов со-

ставила 58,08 % и 39,89 %; ожидаемая гете-

розиготность – 0,183 и 0,115 соответствен-

но. Неожиданно высокое генное разнообра-

зие было выявлено в островной популяции 

Радколье. Доля полиморфных локусов в этой 

популяции оказалась самой высокой из всех 
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Рис. 1. Морфофизиологические признаки в популяциях A. thaliana в форме ранжированных отклонений от 

средней арифметической:

популяции: ◊ – Климецкий, □ – Радколье, Δ – Царевичи, × – Шуйская, o – Косалма, * – Кончезеро. По оси ординат – значения 
признаков, по оси абсцисс – количество исследованных образцов 
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исследованных популяций и составила 69,70 %; 

ожидаемая гетерозиготность (Н
exp

) также самая 

высокая – 0,214 (табл. 2). Повышенное разно-

образие островных популяций не укладывает-

ся в традиционные представления о генетиче-

ской структуре изолированных популяций, в ко-

торых важными факторами распределения ча-

стот аллелей являются изолированность и слу-

чайный дрейф генов. Ослабление миграцион-

ных процессов, дрейф генов и в некоторых слу-

чаях малая численность популяций способству-

ют снижению уровня генетического разнообра-

зия и способны привести к формированию уни-

кальных особенностей генофонда таких попу-

ляций [Хедрик, 2005]. По-видимому, природ-

ные условия настолько сложны и многогранны, 

что популяционно-генетические характеристи-

ки видов не всегда укладываются в рамки уста-

новленных закономерностей. Поэтому необхо-

димо проведение независимого исследования 

каждого вида в конкретных условиях среды его 

обитания [Torres et al., 2003].

Остров Радколье небольшой (~0,5 га) и рас-

положен вблизи побережья Заонежского полу-

острова. По всей вероятности, полной изоля-

ции популяции Радколье нет. Остров характе-

ризуется уникальными природными особенно-

стями и образован скальным блоком с выхода-

ми коренных пород на поверхность и с широ-

ким распространением шунгитовых сланцев. В 

результате процессов выветривания такие по-

роды обогащают почвы калием и различными 

микроэлементами, такими, как ванадий, мо-

либден, медь, никель, бор, вольфрам, мышьяк, 

иногда кобальт и др. [Соколов, 1956]. Северо-

восточный берег острова высотой 6–8 м, поч-

ти вертикально обрывается в озеро. Почвенный 

покров маломощный и сильнокаменистый. 

Наличие скальных обнажений и шунгитовых по-

род обусловили своеобразие микроклимати-

ческих и почвенных условий острова Радколье. 

Вероятно, вследствие этого флора здесь пред-

ставлена очень большим числом видов расте-

ний – 125, в том числе целым рядом редких для 

территории Карелии видов [Кузнецов, 1993].

На основе частот RAPD-фрагментов ДНК 

определены значения генетического сход-

ства (I
N
) и генетических расстояний (D

N
) ис-

следованных популяций по коэффициентам 

Нея [Nei, 1972]. Результаты вычислений пред-

ставлены в табл. 3. Наибольшее генетическое 

сходство проявили две островные популяции 

Климецкий и Радколье: I
N 

= 0,939, D
N 

= 0,080. 

Существенное сходство у пары континенталь-

ных популяций Царевичи и Шуйская: I
N 

= 0,924, 

D
N 

= 0,093. Средняя генетическая идентич-

ность между всеми парами популяций оказа-

лась равной 0,898, а среднее генетическое 

расстояние – 0,128. Полученные данные со-

гласуются с популяционными характеристи-

ками генетической идентичности британских 

популяций арабидопсиса – I
N 

= 0,897 [Abbott, 

Gomes, 1989], однако ниже средних значений 

этого показателя для популяций самоопылите-

лей: I
N 

= 0,975 [Gottlieb, 1981]. 

Для характеристики генетических взаимоот-

ношений карельских популяций был проведен 

кластерный анализ методом UPGMA на основе 

значений дистанций Нея (D
N
) (рис. 2). На ден-

дрограмме четко выделяются два основных 

кластера. Популяции, проявившие наимень-

шее генетическое разнообразие – Косалма и 

Кончезеро, образуют самостоятельный кла-

стер. Остальные популяции, группирующиеся 

вместе, в свою очередь подразделяются на два 

подкластера. Один из них включает две остров-

ные популяции, а другой – две континенталь-

ные. То, что островные популяции Радколье и 

Климецкий, имеющие наибольшую величину 

I
N
, формируют отдельный кластер, свидетель-

ствует о сходстве их генетической структуры. 

Таким образом, генетические различия се-

верных природных популяций связаны, по-

видимому, с условиями мест произрастания 

растений на островах и материке и, следова-

тельно, с особенностями микроэволюционных 

процессов в них. 

Оценка степени генной дифференциации 

внутри и между исследуемыми популяциями, 

произведенная с помощью статистик генно-

го разнообразия Нея [Nei, 1973], показала, что 

распределение разнообразия внутри и меж-

ду изученными популяциями типично для са-

моопылителей: на межпопуляционную измен-

чивость приходится значительная доля общего 

генетического разнообразия – 39,4 % (табл. 4).

Таблица 3. Генетическое сходство (I
N
) и генетические расстояния (D

N
) между карельскими популяциями A. thaliana

Популяция Климецкий Радколье Царевичи Шуйская Косалма Кончезеро

Климецкий – 0,939 0,901 0,900 0,880 0,887

Радколье 0,080 – 0,905 0,925 0,894 0,897

Царевичи 0,130 0,123 – 0,924 0,862 0,874

Шуйская 0,130 0,095 0,093 – 0,872 0,903

Косалма 0,154 0,132 0,170 0,157 – 0,907

Кончезеро 0,142 0,126 0,154 0,117 0,110 –

Примечание. I
N
 – верхняя часть матрицы над диагональю, D

N
 – нижняя часть матрицы под диагональю.
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Таблица 4. Показатели генного разнообразия (стати-

стики Нея) в популяциях A. thaliana 

Праймер H
Т
  H

S
 D

ST
G

ST
 

2 0,218 0,098 0,119 0,548
4 0,177 0,104 0,073 0,413
8 0,239 0,165 0,074 0,310
OPC-5 0,249 0,147 0,102 0,410
P-01D 0,241 0,171 0,069 0,289

Среднее 0,225 0,137 0,087 0,394

Примечание. H
Т
 – общее генное разнообразие, H

S
 – внутри-

популяционное разнообразие, D
ST

 – генное разнообразие 
между популяциями, G

ST
 – относительная величина межпо-

пуляционной дифференциации.

Таким образом, в северных природных попу-

ляциях A. thaliana выявлен высокий уровень ге-

нетического и морфофизиологического разно-

образия, не характерный для самоопылителей. 

Предполагается, что высокий популяционный 

полиморфизм арабидопсиса в Карелии может 

быть связан с экстремальными условиями про-

израстания на северной границе ареала вида. 

Особенности микроэволюционных процессов в 

островных популяциях – ослабление миграци-

онного потока генов, усиление роли дрейфа ге-

нов – обусловили своеобразие их генетической 

и морфофизиологической структуры.
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Введение

Важную роль в селекционно-генетических 

исследованиях формового разнообразия сосны 

обыкновенной (Pinus sylvestris L.) играет оценка 

посевных качеств семян [Ефремов и др., 2007]. В 

природе семена попадают в самые разнообраз-

ные условия, представляющие собой комплекс 

многочисленных тесно взаимосвязанных кли-

матических и почвенных факторов. Они могут 

определяться географическим разнообразием 

территорий, сезонными колебаниями клима-

та, а также микроклиматическими и почвенны-

ми особенностями, в том числе и кислотностью 

почвы. Кислотность почвенной среды как эко-

логический фактор роста и развития растений 

Труды Карельского научного центра РАН

№ 3. Петрозаводск, 2009. С. 46–49
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Проведено исследование по изучению влияния кислотности среды на энергию 

прорастания и всхожесть семян сосны обыкновенной разного географического 

происхождения и выявлены их различия по изученным показателям. По отношению 

к кислотности среды у семян из лесхозов Ковдозеро и Юшкозеро обнаружено два 
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может определять продуктивность и распреде-

ление древесных растений на широтном гра-

диенте [Морозов, 1962]. По данным А. Н. Ба-

лашова [1928], оптимальный диапазон кислот-

ности почвы для прорастания сосны – рН от 3,5 

до 8,0, для развития проростков – 5,0, по 

Д. Н. Прянишникову [1934] этот диапазон 

составляет от 4,0 до 8,2. При этом нижняя гра-

ница роста может смещаться до рН 2,8. Однако 

Вангелисти [Vangelisti et al., 1995] утверждает, 

что оптимальной кислотностью среды для всхо-

жести семян сосны обыкновенной является рН 

почвы 6–8. По данным других авторов, этот по-

казатель сдвинут в более кислую сторону, и 

наиболее благоприятной реакцией среды для 

прорастания и развития проростков сосны яв-

ляются условия с рН 3,5–5,0 [Левкина, 1964; 

Иванов и др., 1966]. Как отмечают А. Я. Орлов, 

С. П. Кошельков [1971], хорошие древостои 

встречаются и на весьма кислых почвах рН 

3,0–3,5, хотя сосна способна расти и на 

почвах со щелочной реакцией. Данные лите-

ратуры дают основание считать, что кислот-

ность среды может быть одним из факторов, ко-

торые участвуют в формировании экотипов у 

этого вида по трансекте широтного градиента 

от Мурманской обл. до Карелии. 

Целью исследования было определение 

энергии прорастания и всхожести семян сосны 

обыкновенной разного географического про-

исхождения при разных значениях кислотности 

среды.

Материал и методы

Для опыта были использованы стандарт-

ные семена сосны обыкновенной, полученные 

из лесосеменных станций лесхозов: Ковдозе-

ро (Мурманская обл.), Поросозеро (Карелия), 

Юшкозеро (Карелия) (табл. 1). Каждая точка 

сбора соответствует определенной климати-

ческой зоне. Чистые семена по 100 шт. в трех-

кратной повторности проращивали в чашках 

Петри на влажной фильтровальной бумаге при 

температуре 22 °С на свету 10 клк в течение 15 

дней. Всего было проведено 72 опыта. Учет эта-

пов роста и развития семян проводился еже-

дневно в одно время суток. Проросшими счита-

лись семена, длина ростка которых составляла 

не менее длины семени [Справочник…, 1978]. 

Опыты проводили при кислотности: рН 3,5; 4,0; 

4,5; 5,0; 5,5; 6,0; 6,5; 7, которая достигалась пу-

тем добавления к дистиллированной воде сер-

ной кислоты или гидроксида кальция. Значения 

кислотности измеряли и контролировали рН-

метром (Hanna 213). Биометрические измере-

ния проводили линейкой.

По результатам проращивания рассчиты-

вали энергию прорастания (всхожесть за пер-

вые 7 дней) и абсолютную всхожесть (через 15 

дней). Значения выражали в процентах от об-

щего числа посеянных семян. Для обработки 

данных был использован регрессионный ана-

лиз [Стрижов, 2008]. 

Результаты исследований

Энергия прорастания (ЭП) – способность 

семян быстро и дружно прорастать [ГОСТ 

13056.6-97]. Сравнение значений энергии про-

растания у семян разного происхождения пока-

зало, что наибольшая средняя ЭП отмечается у 

семян из лесхоза Юшкозеро (70 %), тогда как 

для семян более северного (лесхоз Ковдозеро) 

и более южного (лесхоз Поросозеро) проис-

хождения энергия прорастания была мень-

ше (37 % и 41 % соответственно) (табл. 2). 

Всхожесть семян (ВС) – способность семян да-

вать нормальные проростки за установленный 

срок при определенных условиях проращива-

ния [ГОСТ 13056.6-97]. Наибольшие значения 

всхожести семян были также выявлены у расте-

ний из лесхоза Юшкозеро (85 %), для осталь-

ных она оказалась ниже: из лесхоза Ковдозе-

ро – 51 %, а из лесхоза Поросозеро – 57 %. 

Для оценки влияния кислотности на энергию 

прорастания и всхожесть семян сосны разного 

географического происхождения по экспери-

ментальным данным были получены уравнения, 

общий вид которых: 

y = а
1
x3 + a

2
x2 – a

3
x + a

4
,

где у – энергия прорастания или всхожесть, 

х – значения кислотности, а
1
–а

4
 – расчетные 

коэффициенты.

На основании расчета по уравнению были 

построены графики (рис. 1, 2).

Таблица 1. Характеристика мест сбора семян сосны обыкновенной (Pinus sylvestris) на трансекте Мурманская 

обл. – Карелия

Место сбора 

семян

Географические координаты Природная 

зона

Таксационная характеристика насаждения

с. ш. в. д. Состав Бонитет Тип леса

Ковдозеро 6645'40'' 31о33'39'' Лесотундра 10С V Сосняк брусничный

Юшкозеро 6444'01'' 32о05'53'' Северная тайга 10С III Cосняк брусничный

Поросозеро 6243'05'' 32о45'37'' Средняя тайга 8С2Б III Cосняк брусничный

Примечание. С – сосна, Б – береза.
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Рис. 1. Влияние кислотности среды на энергию про-

растания семян сосны обыкновенной разного гео-

графического происхождения (Ковдозеро – R2 = 0,88; 

Юшкозеро – R2 = 0,54; Поросозеро – R2 = 0,78)

Используя полученные зависимости, можно 

вывести точки оптимума и максимума энергии 

прорастания и всхожести семян (табл. 2). Из та-

блицы видно, что семена лесхозов Ковдозеро и 

Юшкозеро имеют два максимума – один в об-

ласти высокой кислотности, второй – в ней-

тральной области значений рН. Семена из лес-

хоза Поросозеро показывают один максимум. 

Однако можно предположить, что второй мак-

симум у семян южного происхождения лежит за 

пределами исследуемого диапазона кислотно-

сти. Факт двух максимумов по кислотности был 

отмечен и в литературных данных [Манцевич, 

1930; Иванов и др., 1966]. Кроме того, ста-

новятся понятными их противоречивость 

[Прянишников, 1934; Сибирева, 1955; Левкина, 

1964; Иванов и др., 1966; Vangelisti et al., 1995] 

и широкая эврибионтность сосны к кислотно-

сти среды. Это может быть связано с различны-

ми механизмами, которые использует растение 

при адаптации к условиям разной кислотности, 

например, индукцию активности разных пере-

носчиков ионов [Алехина и др., 2005]. Однако 

выявленный нами эффект требует специально-

го изучения.

Рис. 2. Влияние кислотности среды на всхожесть се-

мян сосны обыкновенной разного географического 

происхождения (Ковдозеро – R2 = 0,56; Юшкозеро – 

R2 = 0,58; Поросозеро – R2 = 0,59)

Проведенное исследование показало, что 

кислотность среды может рассматриваться как 

фактор, участвующий в формировании экотипов 

сосны обыкновенной на Северо-Западе России. 

Авторы выражают благодарность Е. Ф. Мар-

ковской за помощь в написании статьи и 

М. И. Сысоевой за консультации по математи-

ческой обработке.
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ВЛИЯНИЕ ПРОМЫШЛЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ 

ПОЧВЫ ТЯЖЕЛЫМИ МЕТАЛЛАМИ 

НА МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ РАСТЕНИЙ 

PHLEUM PRATENSE L.

Н. М. Казнина, А. Ф. Титов, Г. Ф. Лайдинен, Ю. В. Батова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучали влияние промышленного загрязнения почвы тяжелыми металлами 

(цинком и свинцом) на основные морфологические признаки генеративного 

побега (высота побега, длина, ширина и площадь подфлагового листа, длина 

соцветия) тимофеевки луговой (Phleum prаtense L.). Установлено, что вблизи (на 

расстоянии 0,5 км) крупных промышленных предприятий (Онежского тракторного 

завода в г. Петрозаводске и горно-обогатительного комбината в г. Костомукше) 

абсолютные значения всех изученных показателей у растений уменьшаются 

(по сравнению с условно «чистым» районом). Уровень же внутрипопуляционной 

изменчивости большинства из них в этих условиях, наоборот, возрастает, что может 

рассматриваться в качестве адаптивной реакции, направленной в конечном счете на 

выживание ценопопуляции, находящейся в неблагоприятных для нее условиях. При 

удалении от источника загрязнения на расстояние 10 км у растений отмечено только 

уменьшение размеров листовой пластинки. Последнее указывает на возможность 

использования этого показателя в качестве одного из диагностических при 

оценке состояния ценопопуляций данного вида, произрастающих на территориях, 

загрязненных тяжелыми металлами. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Phleum prаtense L., морфологические признаки, промыш-

ленное загрязнение почвы, тяжелые металлы.

N. M. Kaznina, A. F. Titov, G. F. Laidinen, J. V. Batova. EFFECT OF 

INDUSTRIAL HEAVY METAL POLLUTION OF SOIL ON THE MORPHOLOGICAL 

CHARACTERISTICS OF PHLEUM PRATENSE L.

Effect of heavy metal (zinc and lead) industrial pollution of soil on the morphological 

characteristics of timothy (Phleum prаtense L.) was investigated. Absolute values of 

growth parameters were found to decrease near (0.5 km) industrial enterprises compared 

with relatively “clean” areas. At the same time, the level of within-population variation of 

most morphological characteristics increased under these conditions. This fact may be 

an adaptation directed at survival of the population under unfavorable soil conditions. At a 

distance of 10 km from the source of pollution plants demonstrated only a decrease in leaf 

dimensions, wherefore this parameter can be used as a diagnostic factor in assessment of 

the state of populations of the given species growing in areas with heavy metal pollution.

K e y  w o r d s :  Phleum prаtense L., morphological characteristics, soil industrial 

pollution, heavy metals.
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Введение

Среди многочисленных загрязнителей окру-

жающей среды наиболее токсичными для жи-

вых организмов, в том числе растений, явля-

ются тяжелые металлы. Естественные концен-

трации тяжелых металлов в природе, как пра-

вило, невелики. Значительное же повышение 

их содержания в почве связано главным об-

разом с хозяйственной деятельностью чело-

века, и, в первую очередь, с выбросами пред-

приятий горнодобывающей и металлургиче-

ской промышленности, а также машиностро-

ения [Merrington, Alloway, 1994; Снакин, 1998; 

Лянгузова, 2005]. Несмотря на то что техно-

генное загрязнение почв тяжелыми металлами 

имеет преимущественно локальный характер, 

определенная часть промышленных выбросов 

с пылью и в виде аэрозолей может переносить-

ся на большие расстояния, во много раз увели-

чивая площадь загрязненных ими территорий 

[Hovmand et al., 1983; Барсукова, 1997]. 

Известно, что увеличение концентрации тя-

желых металлов в почве оказывает сильное не-

гативное влияние на рост, развитие и продук-

тивность растений. В результате на участках 

вокруг промышленных предприятий происхо-

дит нарушение естественных фитоценозов, а 

в отдельных случаях наблюдается даже полная 

деградация растительного покрова [Яблоков, 

2007; Алексеев, 2008]. Вследствие этого оцен-

ка состояния растительных сообществ и от-

дельных видов растений, произрастающих на 

территориях с повышенным содержанием тя-

желых металлов, чрезвычайно важна, так как 

может выступать в качестве одного из способов 

контроля за экологической ситуацией. 

Поскольку наиболее распространенны-

ми критериями оценки состояния видов рас-

тений в сообществе являются изменения их 

морфологических показателей [Злобин, 1985; 

Фролова, 1998], задача настоящего исследова-

ния состояла в изучении влияния промышлен-

ного загрязнения почвы тяжелыми металлами 

на морфологические признаки генеративного 

побега тимофеевки луговой (Phleum prаtense 

L.) – одного из содоминирующих видов злаков, 

встречающегося во всех изученных нами травя-

нистых сообществах. 

Материал и методы

У растений тимофеевки луговой, произрас-

тающих на участках, расположенных на рассто-

янии 0,5 и 10 км от двух крупнейших в Карелии 

предприятий машиностроительной и горно-

добывающей промышленности – Онежского 

тракторного завода (ОТЗ) в г. Петрозаводске 

и горно-обогатительного комбината (ГОК) в 

г. Костомукше, изучали основные морфоло-

гические признаки генеративного побега. В 

качестве контроля использовали растения из 

условно «чистого» участка, находящегося на 

территории Агробиологической станции (АБС) 

Института биологии Карельского научного 

центра РАН, расположенной в окрестностях 

г. Петрозаводска. 

Для химического анализа почвы на каждом 

участке отбирали по две индивидуальные по-

чвенные пробы, из которых составляли один 

смешанный образец [Методические рекомен-

дации..., 1981]. Содержание цинка и свинца в 

каждом образце определяли в 3–5 аналитиче-

ских повторностях атомно-абсорбционным ме-

тодом, используя спектрофотометр АА-6800 

(Shimadzu, Япония). Оценку влияния промыш-

ленного загрязнения почвы на растения прово-

дили на основании изменения (по сравнению 

с контролем) следующих показателей генера-

тивного побега: высота побега, длина и шири-

на подфлагового листа, длина соцветия. Объем 

выборки в пределах одного участка составлял 

не менее 10 растений [Методические указа-

ния…, 1979]. Площадь листовой пластинки вы-

числяли по формуле S = 2/3ld, где l – длина, d – 

ширина листовой пластинки [Аникиев, Кутузов, 

1961]. Уровень внутрипопуляционной изменчи-

вости признаков оценивали по величине коэф-

фициента вариации (V, %). 

Результаты и обсуждение

Из ранее проведенных исследований из-

вестно, что почвы вокруг интересовавших нас 

промышленных предприятий в наибольшей сте-

пени загрязнены цинком и свинцом [Потахина и 

др., 1981; Федорец, Медведева, 2005; Derome, 

2008]. Поэтому определялось содержание в по-

чве именно этих элементов. Химический ана-

лиз показал, что в большей степени тяжелыми 

металлами загрязнены участки, расположен-

ные в непосредственной близости (0,5 км) от 

предприятий (табл. 1). В частности, концен-

трации цинка на них были в 2,5–3 раза, а свин-

ца – в 2,8–3,5 раза выше, чем в почве контроль-

ного участка. На участках, удаленных от пред-

приятий на расстояние 10 км, концентрации 

обоих металлов в почве лишь незначительно 

превышали контроль. 

Известно, что многие виды семейства 

Poaceae, в том числе и тимофеевка луговая, 

способны произрастать на почвах с доволь-

но высоким содержанием тяжелых металлов 

[Титов и др., 2007; Лайдинен и др., 2008]. Тем не 
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менее повышенные концентрации токсичных 

ионов в корнеобитаемой среде, как правило, 

приводят к различным изменениям физиологи-

ческих процессов у злаков, и, в первую очередь, 

к торможению их роста [Алексеева-Попова, 

1991; Prasad et al., 2001; Титов и др., 2002; 

Лайдинен и др., 2004; Атабаева, 2007 и др.]. 

Наши исследования показали, что при уве-

личении содержания тяжелых металлов в почве 

абсолютные значения всех изученных морфо-

логических признаков генеративного побега у 

тимофеевки луговой снижаются (по сравнению 

с контролем). Вместе с тем устойчивость раз-

ных показателей роста к почвенному загрязне-

нию оказалась неодинаковой. Наиболее устой-

чивыми из них явились высота побега и длина 

соцветия (табл. 2). Достоверное их уменьше-

ние (на 18–20 % и 20–25 % по сравнению с кон-

тролем, соответственно) наблюдалось только 

у растений, произраставших на участках, рас-

положенных в непосредственной близости от 

предприятий. Показатели, характеризующие 

рост листа, наоборот, обнаружили более вы-

сокую чувствительность к загрязнению почвы 

тяжелыми металлами. Даже на участках, уда-

ленных от предприятий на 10 км, длина, ширина 

и площадь подфлагового листа у тимофеевки 

были заметно меньше, чем на условно «чис-

том» участке. Так, площадь листа у растений из 

ценопопуляции, расположенной на расстоянии 

10 км от ОТЗ, уменьшалась на 30 % по сравне-

нию с контролем, а у растений, произрастаю-

щих в 10 км от ГОКа, – на 37 %. При прибли-

жении к источнику загрязнения на расстояние 

0,5 км данный показатель у растений снижал-

ся еще в большей степени – на 38 % и 50 %, 

соответственно. Кроме того, у этих расте-

ний был обнаружен хлороз верхних листьев и 

ускорение старения нижних листьев, что ука-

зывает на ухудшение состояния фотосинтети-

ческого аппарата, которое обычно приводит к 

снижению продуктивности отдельных растений 

и ценопопуляций в целом.

Ранее уменьшение размеров листьев в 

районах с промышленным загрязнением по-

чвы тяжелыми металлами было обнаружено 

у Typha latifolia L. [Ye et al., 1997], Phragmites 

australis (Cav.) Trin. ex Steud. [Pietrini et al., 

2003], Plantago major L. [Kosobrukhov et al., 

2004], Artemisia annua L. [Khudsar et al., 2004], 

Taraxacum officinale Wigg. [Жуйкова, 2009] и 

др. При этом показано, что основной причи-

ной негативного влияния тяжелых металлов 

на рост листовой пластинки является их пря-

мое действие на деление и растяжение клеток 

[Van Assche, Glijsters, 1990; Haag-Kerver et al., 

1999]. Однако не исключено также и косвен-

ное воздействие токсичных ионов, связанное, 

например, с нарушениями в минеральном пи-

тании и водном режиме растений [Burzynski, 

1987; Poschenrieder, Barcelo, 1999; Burzynski, 

Klobus, 2004]. В отличие от этого, сведения о 

влиянии загрязнения почвы тяжелыми метал-

лами на размеры генеративного побега и со-

цветия растений в литературе практически от-

сутствуют, хотя известно, что у многолетних 

злаков именно эти признаки являются наибо-

лее стабильными в неблагоприятных услови-

ях внешней среды [Олимпиенко и др., 1982; 

Калинина, Лайдинен, 1997]. 

Считается, что устойчивость ценопопуля-

ций растений к действию тех или иных небла-

гоприятных факторов среды можно оценить по 

характеру и величине изменений коэффициен-

та вариации отдельных признаков [Давыдова, 

Моченят, 1991]. Например, в ряде исследова-

Таблица 1. Содержание цинка и свинца в почвах изученных участков

Металл

Содержание тяжелых металлов в почве, мг/кг сухого веса

АБС

(контроль)

ОТЗ ГОК

0,5 км 10 км 0,5 км 10 км

Zn 25,6  4,1 76,8  12,3* 39,4  6,3* 67,1  10,7* 27,9  4,5

Pb 7,6  0,8 25,7  2,6* 8,0  0,8 21,4  2,2* 10,3  1,1*

Примечание. Здесь и в табл. 2: * – различия с контролем достоверны при Р  0,05.

Таблица 2. Влияние загрязнения почвы тяжелыми металлами на морфологические признаки генеративного 

побега растений Phleum prаtense L.

Участок
Расстояние от источ-

ника загрязнения, км

Морфологические признаки

высота 

побега, см

длина листа, 

см

ширина листа, 

см

площадь листа, 

см2

длина 

соцветия, см

АБС (контроль) – 105,0 ± 2,5 21,1 ± 0,6 0,94 ± 0,2 13,1 ± 0,3 6,0 ± 0,3

ОТЗ 0,5 92,7 ± 4,4* 16,0 ± 1,0* 0,76 ± 0,4* 8,1 ± 0,8* 4,3 ± 0,4*

10 103,1 ± 1,4 16,4 ± 1,0* 0,85 ± 0,3* 9,3 ± 0,8* 5,5 ± 0,3

ГОК 0,5 85,8 ± 2,1* 14,4 ± 0,8* 0,67 ± 0,3* 6,5 ± 0,6* 4,9 ± 0,4*

10 100,3 ± 3,3 16,4 ± 0,8* 0,75 ± 0,3* 8,3 ± 0,6* 5,3 ± 0,4
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ний обнаружено повышение уровня внутрипо-

пуляционной изменчивости морфологических 

признаков на загрязненных тяжелыми металла-

ми почвах у Agrostis tenuis L. [Karataglis, 1980], 

Deschampsia caespitosa L. [Cox, Hutchinson, 

1981], Aster alpinus L. [Алексеева-Попова, 1991] 

и Plantago media L. [Вайцеховская, 1995]. По 

мнению авторов, увеличение гетерогенности 

популяции в ответ на возрастание содержа-

ния токсичных ионов в почве создает основу 

для формирования металлоустойчивых попу-

ляций за счет естественного отбора наиболее 

устойчивых генотипов. Проведенный нами ана-

лиз внутрипопуляционной изменчивости мор-

фологических признаков генеративного побе-

га тимофеевки также показал, что на участках, 

расположенных вблизи (на расстоянии 0,5 км) 

от промышленных предприятий, ее уровень для 

большинства изученных параметров роста воз-

растает по сравнению с условно «чистой» тер-

риторией (табл. 3). Исключением явился та-

кой показатель, как длина соцветия, коэффи-

циент вариации которого оставался близким к 

контролю независимо от степени загрязнения 

почвы. На участках, расположенных в 10 км от 

предприятий, заметных изменений (по срав-

нению с контролем) величины коэффициен-

та вариации обнаружено не было, что, очевид-

но, можно объяснить относительно невысоки-

ми концентрациями тяжелых металлов в почве.

Выводы

Техногенное загрязнение почвы тяжелы-

ми металлами (цинком и свинцом) приводит к 

уменьшению абсолютных значений (по сравне-

нию с условно «чистой» территорией) основных 

морфологических признаков генеративного по-

бега у тимофеевки луговой. При этом степень 

негативного воздействия тяжелых металлов на 

растения существенно возрастает по мере при-

ближения к источнику загрязнения, т. е. с повы-

шением концентрации токсичных ионов в по-

чве. Сравнительный анализ показателей ро-

ста выявил их неодинаковую устойчивость к за-

грязнению почвы тяжелыми металлами, кото-

рая снижается в ряду: высота побега > длина 

соцветия > ширина листа > длина листа > пло-

щадь листа. Он также показал, что размеры ли-

стовой пластинки могут служить хорошим кри-

терием для оценки состояния ценопопуляции 

данного вида, произрастающей в неблагопри-

ятных почвенных условиях. На участках, рас-

положенных в непосредственной близости от 

промышленных предприятий, обнаружено за-

метное возрастание (по сравнению с контро-

лем) уровня внутрипопуляционной изменчиво-

сти большинства морфологических признаков 

генеративного побега, что может рассматри-

ваться в качестве адаптивной реакции, направ-

ленной на повышение выживаемости ценопо-

пуляций в этих условиях. 

Работа выполнена при финансовой поддерж-

ке Программы Президиума РАН «Биологическое 

разнообразие».
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Введение

Важнейшая проблема индуцированного му-

тагенеза у высших растений касается специ-

фичности и продуктивности действия мутаген-

ных агентов, длительности генетической не-

стабильности мутантных популяций, их выжи-

ваемости и жизнеспособности, влияния пан-

миксии. Однако при индуцированном мутаге-

незе перекрестноопыляющихся видов расте-
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О. Н. Лебедева, Т. С. Николаевская, А. Ф. Титов
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Представлены результаты исследований груза пигментных мутаций и выживаемости у 

многолетнего перекрестноопыляющегося злака Festuca pratensis Huds. в ближайших 

и отдаленных от мутагенного воздействия потомствах. Показаны длительность 

мутационного процесса, нестабильность результатов как по частоте, так и по 

спектру пигментных мутаций, а также зависимость их фенотипического проявления 

от уровня выживаемости и условий культивирования растений. Установлены 

высокая выживаемость и сильное давление стабилизирующего отбора в отношении 

компонентов выживаемости у мутантных потомств, сформированных на основе 

действия химических мутагенных агентов.
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the mutation process, instability of the results both in terms of the frequency and of the 
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ний, в том числе и многолетних злаков, возни-

кают трудности с переводом мутантных генов 

в гомозиготное состояние. Впервые на это об-

ратил внимание С. Бликст [Blizt, 1976], показав 

преимущество парного скрещивания мутант-

ного и интактного растений в сравнении с са-

моопылением и перекрестным опылением об-

работанных мутагенами растений. Отличия в 

частотах составили не более 0,5 % при общей 

частоте выщепляющихся мутантов, равной 1,5–

2,0 %. Попытки анализа мутационного процес-

са у перекрестноопыляющихся видов растений 

встречаются довольно редко [Drozdová, 1985; 

Алексеева, Рарок, 1989]. Чаще всего мутаген-

ные агенты используются лишь для получения 

исходного селекционного материала [Будяк, 

1971; Писковацкий, 1975; Кремина, Кулешов, 

1982].

Целью настоящего исследования явилась 

оценка величины и характера формирования 

индуцированного генетического груза (на осно-

ве теста «хлорофилльные мутации»), выживае-

мости растений и действия естественного от-

бора в отношении компонентов выживаемости 

в ближайших и отдаленных от мутагенного воз-

действия потомствах.

Материал и методы 

В качестве объекта исследований исполь-

зовали диплоидный многолетний перекрестно-

опыляющийся злак – овсяницу луговую (Fеstuса 

рrаtеnsis Нuds.; 2n = 14). Исследование прово-

дилось на М
3
–М

5
-потомствах, сформированных 

на основе независимого и комбинированного 

действия физических (γ-излучение) и химиче-

ских (этилметансульфонат, этиленимин, азид 

натрия) мутагенных агентов. Доза облучения, 

концентрации химических мутагенов и после-

довательность обработки приведены в табл. 1. 

Растения М
1
 культивировали при умеренном 

фоне почвенного питания растений (N
60

P
60

K
60

). 

Семена, полученные с растений М
1
 на осно-

ве трех способов опыления (ауткросс, инцухт, 

гибридизация), высевали семьями, и в даль-

нейшем проводили внутрисемейное опыле-

ние в течение трех вегетационных периодов. В 

М
2
–М

4
-поколениях внутрисемейное опыление 

следовало после ауткросса. Оценку выживае-

мости растений в условиях полевого экспери-

мента осуществляли при трех уровнях почвен-

ного питания растений: высоком (органические 

удобрения – 60 т/га + N
120

P
60

K
60

), умеренном 

(N
60

P
60

K
60

) и низком (почва не удобрялась).

В лабораторном эксперименте десятиднев-

ные проростки М
3
–М

5
-поколений, выращен-

ные в фитотроне между двумя слоями влажной 

фильтровальной бумаги при температуре 25 ○С и 

круглосуточном освещении 96–120 mmol m-2 s-1, 

оценивали по частоте и спектру пигментных 

(хлорофилльных) мутаций [Калам, Орав, 1974]. 

Для каждого способа опыления проанализиро-

вано 44–56 семей, для вариантов мутагенной 

обработки – 1000–7000 проростков.

Оценку выживаемости проводили на осно-

ве анализа фертильности пыльцы, всхожести 

семян, доли выживших проростков и доли рас-

тений, достигших репродуктивного развития. 

Общую выживаемость рассчитывали как про-

изведение компонентов выживаемости в долях 

[Тимофеев-Ресовский и др., 1977].

Для оценки действия естественного от-

бора (стабилизирующей формы) вычисляли 

среднюю арифметическую, а также разность 

между средним и конкретным значением соот-

ветственно для каждого признака. Полученные 

ряды разностей ранжировали. По диаграммам 

рядов разностей от средней вычисляли трен-

ды (линии рассеивания) и по углу их наклона 

(крутизны) устанавливали степень различий 

между группами индивидуумов (особей) в от-

ношении действия стабилизирующего отбора. 

Использовали формулу линейной регрессии 

y = a + bx, где y – разность между средним и 

конкретным значением признака; а – значение 

пересечения линии тренда с осью Y; b – tg угла 

наклона линии тренда; x – номер ранга особи. 

Отклонения от средних в большинстве слу-

Таблица 1. Способы и условия обработки семян Festuca pratensis γ-квантами и химическими мутагенами

Способ мутагенной 

обработки семян
Доза (концентрация) мутагена, сопутствующие условия

Контроль Замачивание в дистиллированной воде – 8 часов, отмывка проточной водопроводной 

водой – 1 час

γ-излучение Облучение сухих семян дозой 30 Гр, 3,14 Гр/мин, РОКУС 018, 60Co, замачивание, отмывка

Этилметансульфонат (ЭМС) 2%-й раствор, экспозиция 1 час, трисбуфер (pH 7), отмывка

Этиленимин (ЭИ) 0,08%-й раствор, экспозиция 1 час, трисбуфер (pH 7), отмывка

Азид натрия (NaN
3
) 0,0065%-й раствор, экспозиция 4 часа, глицил-глициновый буфер (pH 3), отмывка

γ + ЭМС Непосредственно после γ-облучения семян обработка ЭМС, отмывка

γ + ЭИ Непосредственно после γ-облучения семян обработка ЭИ, отмывка

γ + NаN
3

Непосредственно после γ-облучения семян обработка NaN
3
, отмывка
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чаев значимо отличались друг от друга при p < 

0,05, что вместе со значениями коэффициента 

детерминации позволяет считать результаты 

статистически достоверными. Все вычисления 

проведены в программе MS Excel 6 [Кох, 1994].

Статистическую оценку учета мутаций и вли-

яния мутагенной обработки на частоту пигмент-

ных мутаций проводили с использованием ран-

гового критерия Фридмана, сравнение долей 

выборок – по методу Фишера [Зайцев, 1984], 

оценку взаимных связей – через коэффици-

ент непараметрической корреляции Кендалла 

[Айвазян и др., 1985].

Результаты и обсуждение

Для определения частоты индуцированных 

мутаций у многих видов растений в качестве 

основного критерия используются видимые 

рецессивные мутации, связанные с нарушени-

ем синтеза хлорофилла, которые могут быть 

проанализированы уже на стадии проростка 

[Найлэн, 1967]. В нашем исследовании при вы-

борке 1–7 тыс. проростков по каждому мутант-

ному потомству зависимость выхода частоты 

хлорофилльных мутантов от способа перево-

да мутантных генов в гомозиготное состояние 

(ауткросс, инцухт, гибридизация) статистиче-

ски не подтвердилась. Одной из возможных 

причин является то, что один и тот же мутантный 

фенотип контролируется не единственным ген-

ным локусом. Очевидно, этим же объясняется 

и наличие семей, неустойчиво выщепляю-

щих мутации в течение трех лет наблюдений 

(табл. 2).

Для контроля над величиной груза мута-

ций был выбран внутрисемейный инцухт, сле-

дующий после ауткросса. При таком чередо-

вании способов опыления отчетливо проявля-

ются и сохраняются на протяжении трех гене-

раций различия между потомствами, получен-

ными на основе воздействия химическими му-

тагенами и комбинированного применения их с 
γ-радиацией. Как показали исследования, для 

получения наибольшего количества мутаций в 

ранних генерациях предпочтительнее следую-

щее чередование типов опыления: инцухт со-

цветия в М
1
, а затем инцухт семей М

2
-растений 

(рис. 1).

Наибольшая частота хлорофилльных мута-

ций (20–30-кратное превышение над контро-

лем) в нашем, как и в ряде других исследований 

[Heiner et al., 1960; Blizt et al., 1963; Gustafsson, 

1963], наблюдалась у растений М
3
-потомств, 

сформированных на основе действия алки-

лирующих монофункциональных соединений 

(этиленимин, этилметансульфонат). В случае 

применения γ-излучения и азида натрия отме-

чено 7–10-кратное превышение частоты мута-

ций над контролем. Комбинированное исполь-

зование γ-излучения с алкилирующими соеди-

нениями по тесту «хлорофилльные мутации» 

Таблица 3. Зависимость частоты пигментных мутаций у М
3
–М

5
-проростков от способа мутагенной обработки 

семян

Потомства

М
3
-проростки М

4
-проростки М

5
-проростки

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций
в долях
1×10-2

p
1

p
2

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций 
в долях 
1×10-2

p
1

p
2

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций
в долях 
1×10-2

p
1

p
2

Контроль 3424 0,12 1802 0,72 1542 0,52

γ-потомство 3306 1,24 >0,001 4152 1,67 >0,01 2153 1,25 >0,05

ЭМС- 4590 2,70 >0,001 >0,001 3211 1,46 >0,05 >0,001 2683 5,03 >0,001 >0,001

γ + ЭМС- 5162 0,78 >0,001 814 3,69 >0,001 2181 0,50 <0,05

ЭИ- 6672 3,22 >0,001 >0,001 1479 1,49 >0,05 >0,05 1459 1,30 >0,05 >0,001

γ + ЭИ- 3827 0,13 <0,05 1519 1,05 <0,05 2071 11,25 >0,001

NаN
3
- 3382 0,83 >0,001 >0,01 1973 3,96 >0,001 >0,001 3338 1,50 >0,001 >0,01

γ + NаN
3
- 5650 0,48 >0,001 2056 0,63 <0,05 999 2,60 >0,001

Примечание. p
1 

– достоверность различий между контролем и мутантными потомствами; p
2
 – достоверность различий 

между мутантными потомствами: «химический мутаген» и «γ-облучение + химический мутаген».

Таблица 2. Выщепление пигментных мутаций в 

М
3
-поколении при различных способах опыления 

растений Festuca pratensis

Способ опыления

Проана-

лизировано 

семей

Семьи, выщепляющие 

мутации, %

всего
устой-

чиво

неус-

тойчиво

Ауткросс М
1
, инцухт 

семей М
2

56 30,4 16,1 14,3

Гибридизация М
1
, 

инцухт семей М
2

44 34,1 13,6 20,5

Инцухт соцветия М
1
, 

инцухт семей М
2

47 44,7 12,8 31,9
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или не давало эффекта (результат не превышал 

контроль), или он был не столь значительным: 

4–6-кратное повышение (табл. 3).

По данным нашего анализа этот последний 

результат связан с элиминацией растений уже 

в первых генерациях после комбинированной 

обработки семян мутагенами, и в варианте γ + 

ЭИ-потомства особенно высокой. Элиминация 

растений и частота пигментных мутаций ока-

зались количественно связаны, но лишь в пре-

делах двух следующих друг за другом генера-

ций (М
2
–М

3
). Как оказалось, уровень элимина-

ции растений в мутантных популяциях подда-

ется регулированию через уровень почвенного 

питания. «Комфорту» (высокий фон почвенного 

питания) и дефициту (обедненный фон почвен-

ного питания) адекватно соответствуют реак-

ции толерантности и резистентности, при кото-

рых элиминация растений в условиях полевого 

эксперимента минимальна. Чередование усло-

вий «дефицит – комфорт» или «комфорт – де-

фицит» сохраняет выживаемость растений при 

высоком уровне генетических повреждений 

клеток, и это важно в селекционном отношении 

(табл. 4).

Анализ частоты пигментных мутаций М
4
- и 

М
5
-поколений показал существование у мутант-

ных потомств долгоживущих потенциальных ге-

нетических повреждений ДНК, постепенно пе-

реходящих в реальные (табл. 3). Возможно, 

именно поэтому экспериментальные данные 

двух последующих генераций (М
3
–М

4
; М

4
–М

5
) у 

0,2 0,27

4,29

2,36

0,03
0,28

2,9 2,7

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

0,28

3,8

0,8

0,07

0,83

0,03

0,78

1,47

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

0,12

1,24

3,22

0,13

0,83
0,48

2,7

0,78

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

  1 

  2 

 1 

  2 

 1 

  2 

Рис. 1. Зависимость частоты пигментных мутаций от способа опыления у 

М
3
-мутантных потомств: 

по оси ординат – частота пигментных мутаций, %; по оси абсцисс – потомства



60

ЭМС-, γ + ЭМС-, ЭИ-, NаN
3
-потомств характе-

ризуются простой закономерностью: ниже ча-

стота хлорофилльных мутаций в предшествую-

щей генерации и выше – в последующей. Эта 

закономерность не относится к γ-потомству, 

показывающему по пигментным мутациям 

стабильные результаты в М
3
–М

5
 генерациях. 

В вариантах γ + ЭИ- и γ + NаN
3
-потомств часто-

та мутаций возрастала от М
3
- к М

5
-поколению. 

Превышение частоты пигментных мутаций 

над контролем в М
5
-поколении составило 

2–7-кратный уровень у потомств, полученных 

на основе действия химических мутагенов, и 

5–20-кратный уровень – при комбинированном 

применении их с γ-радиацией (табл. 3). Об-

щее количество мутаций, выщепляющихся у 

мутантных потомств, возрастает от М
3
-, М

4
- к 

М
5
-генерации (соответственно 9,38; 13,95 и 

23,43 %), что указывает на значительную вели-

чину генетического груза в отдаленных от му-

тагенного воздействия потомствах, скрыто-

го от действия отбора, вероятнее всего, высо-

ким уровнем гетерозиготности перекрестно-

опыляющихся растений. Оценка варьирования 

частоты пигментных мутаций по поколениям у 

7 мутантных потомств показала, что оно суще-

ственно и статистически значимо (χ2 = 12,25; 

p < 0,01). Увеличение частоты пигментных му-

таций к М
5
-поколению привело к снижению 

выживаемости растений и возрастанию их 

элиминации, особенно высокой у ЭИ- и γ + ЭИ-

потомств (табл. 4). Таким образом, полученные 

результаты показывают, что процессы изме-

нения величины груза пигментных мутаций и 

выживаемости растений носят волнообраз-

ный характер со сдвигом максимума частот на 

одно-два поколения.

Аддитивный эффект совместного дей-

ствия γ-радиации и химических мутагенов 

при используемых способах обработки, дозе 
γ-излучения и концентрациях химических му-

тагенов по тесту «пигментные мутации» не вы-

явлен. Одна из причин отсутствия аддитивного 

эффекта при комбинированном применении 

мутагенных агентов может быть связана с раз-

витием реакции адаптивного ответа – индуци-

бельной формы репарации ДНК, направленной 

против повреждений, обусловленных алкили-

рованием [Samson, Cairns, 1977]. Изучение ра-

диочувствительности растений М
3
-потомств с 

использованием кофеина позволило выявить у 

них реакцию адаптивного ответа [Олимпиенко, 

Павлова, 1990]. Кривые дозовой зависимости 

по уровню клеточной пролиферации имели 

различные формы у потомств, полученных на 

основе действия химических мутагенов и ком-

бинированного применения γ-излучения и ал-

килирующих соединений. Для первой группы 

потомств характерны кривые доза – эффект с 

максимумом в середине, а не в начале диапазо-

на доз. Данные, полученные с использованием 

кофеина, отчетливо указывают, что подобная 

реакция относится к классу адаптивных: форма 

кривой, отражающей наличие адаптивного от-

вета, утрачивается и приобретает альтернатив-

ный характер.

Спектр пигментных мутаций в группе М
3
-

потомств, сформированных на основе дей-

ствия алкилирующих агентов, был шире, чем 

у γ-потомства, и в количественном отношении 

преобладал мутантный тип viridis. Совместное 

использование мутагенных агентов изменя-

ло соотношение основных типов мутаций: 

у γ + ЭМС-потомства превалировали мутации 

albina, у γ + NаN
3
-потомства отмечен более ши-

рокий спектр мутаций, чем при независимой 

обработке, спектр мутаций у γ + ЭИ-потомства 

обеднен (рис. 2). У М
4
-потомств (по сравнению 

с М
3
) произошло изменение спектра депиг-

ментации проростков: он расширился у NаN
3
-, 

γ + ЭМС- и γ-потомств и сузился у ЭИ- и 

γ + NаN
3
-потомств. Наибольшее колебание 

частот у всех потомств отмечено по основно-

му мутантному типу viridis и по количеству му-

тантных проростков с фенотипом albina. Число 

потомств, имеющих более глубокий тип депиг-

ментации – xantha и комбинированные феноти-

пы, увеличилось (табл. 5).

Таблица 4. Элиминация растений Festuca pratensis в зависимости от характера мутагенной обработки семян 

и условий выращивания в М
1
–М

5
-поколениях, %

Потомство

Фон почвенного питания материнских растений в двух последующих поколениях

умеренный, М
1
 

высокий, М
2

высокий, М
2
 

высокий, М
3

высокий, М
2
 

умеренный, М
3

умеренный, М
1
 

умеренный, М
2

умеренный, М
2
 

умеренный, М
3

умеренный, М
3
 

умеренный, М
4

умеренный, М
4
 

умеренный, М
5

Контроль 7 2 0 6 5 0 12

γ-потомство 2 2 0 10 0 0 12

ЭМС- 5 0 2 8 0 0 6

γ + ЭМС- 0 11 0 14 0 0 10

ЭИ- 5 5 2 8 0 0 20

γ + ЭИ- 4 14 0 22 0 0 30

NаN
3
- 3 5 0 14 0 0 12

γ + NаN
3
- 3 5 0 4 0 0 4
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Таблица 5. Общее число мутантных классов пигмент-

ных мутаций в М
3
–М

5
-поколениях Festuca pratensis

Потомство
Поколение

М
3

М
4

М
5

Контроль 2 5 3
γ-потомство 1 5 7

ЭМС- 4 4 12

γ + ЭМС- 3 4 6

ЭИ- 5 1 6

γ + ЭИ- 1 3 11

NаN
3
- 2 5 8

γ + NаN
3
- 4 1 6

В М
5
-поколении у мутантных потомств уве-

личивается не только частота пигментных му-

таций, но и сохраняется тенденция расшире-

ния фенотипического спектра за счет xantha, 

albina и комбинированных фенотипов, что, на 

наш взгляд, связано с отсутствием в М
3
–М

4
-

поколениях элиминации растений, несущих 

нежизнеспособные мутации (рис. 2). В целом 

спектр хлорофилльных мутаций, так же как и 

их частота, характеризуется значительным 

варьированием результатов у всех мутант-

ных потомств на протяжении трех генераций. 

Немногочисленные данные литературы также 

показывают нестабильность результатов в М
2
- и 

М
3
-поколениях у многолетних перекрестноопы-

ляющихся злаков Phleum pratense L. и Festuca 

pratensis Huds. как по частоте пигментных мута-

ций, так и по отдельным фенотипическим клас-

сам [Blizt, 1976; Drozdová, 1985].

Оценка специфичности и продуктивности 

действия физических и химических мутагенов 

в отношении пигментных мутаций является 

одним из дискуссионных и нерешенных вопро-

сов мутагенеза у высших растений. В работах 

Найлона и Конзака [Nilan, Konzak, 1961] хими-

ческие мутагены (ДЭС, ЭМС и ЭИ) индуциро-

вали у ячменя большее количество мутаций с 

фенотипом viridis и xantha и меньшее – с фено-

типом albina, чем рентгеновское и γ-облучение. 

Авторы сделали такой вывод, опираясь на 

большое число полученных мутантных типов, 

использованных для анализа мутационных 

спектров. Аналогичные данные в отношении 

алкилирующих соединений получены на ячме-

не и другими исследователями [Ehrenberg et 

al., 1961; Gustafsson, 1963]. Отличия в спектрах 

пигментных мутаций авторы связывают с раз-

личиями как в частоте индуцированных хромо-

сомных аберраций, так и/или в фертильности 

растений.

Показана также зависимость фенотипиче-

ского спектра от целого ряда внешних фак-

торов, прежде всего, температурных условий 

выращивания растений [Hallquist, 1924; Collins, 

1937; Nybom, 1955; Hänsel, 1960; Gaul, 1964]. 

В приведенных исследованиях специфичность 

действия физических и химических мутагенов 

оценивалась, как правило, лишь в одном: М
2
- 

или М
3
-поколении, об условиях их культивиро-

вания не сообщалось.

Анализ спектра пигментных мутаций в отно-

шении специфичности действия γ-излучения и 

химических мутагенов, проведенный нами на 

трех последовательных мутантных поколени-

ях, показывает, что выщепление отдельных ти-

пов мутаций у потомств, полученных на осно-

ве действия γ-излучения и алкилирующих со-

единений, колеблется от поколения к поколе-

нию (рис. 2). Статистическая оценка этого со-

бытия для фенотипа viridis, который дает наи-

большую частоту, выявила отсутствие влияния 

показателя «потомства» (генетических особен-

ностей мутантных потомств, связанных с дей-

ствием физических и химических мутагенных 

агентов) на его проявление (χ2 = 8,94; p > 0,05). 

В то же время сила влияния показателя «поко-

ление» (генотипических особенностей мутант-

ных потомств в каждом поколении и условий их 

культивирования) оказалась существенной (χ2 = 

390,0; p < 0,001).

Приведенные результаты позволяют пред-

положить, что специфичность действия мута-

генов обусловлена, вероятнее всего, процес-

сами внутриклеточного характера, не име-

ющими прямого отношения к реакции от-

дельных локусов на действие мутагенов. 

Преимущественное появление определенных 

мутантных фенотипов зависит не только от 

первичного генетического акта, т. е. взаимо-

действия мутагена и ДНК, но и от тех послед-

ствий, которые вносят активность ферментов 

репарации, наличие предшественников репа-

рационного синтеза ДНК, процессы трансля-

ции, размножение клеток, несущих мутации, 

и внешние условия: температура, кислород, 

почвенное питание растений. Таким образом, 

при оценке специфичности действия физиче-

ских и химических мутагенов важно не только 

достаточно большое количество отдельных ти-

пов пигментных мутаций, но необходим и ана-

лиз спектра пигментных мутаций в ряде му-

тантных поколений, а также контроль за усло-

виями выращивания растений.

Алкилирующие мутагенные агенты в нашем 

исследовании (ЭМС и ЭИ) оказались более 

продуктивны, чем γ-излучение, в отношении 

индуцированных пигментных мутаций: их коли-

чество (в сумме за три поколения), несмотря на 

колебания частот по поколениям, в 1,5–2 раза 

больше, чем у γ-потомства.

Следует отметить существование взаи-

мосвязи спектра пигментных мутаций с мор-
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фологическими мутациями, характеризую-

щими жизнеспособность растений и являю-

щимися ценными в селекционном отноше-

нии. Например, частота хлорофилльных мута-

ций у гороха и ячменя часто коррелирует с ча-

стотами других мутаций (эректоидные и кар-

ликовые мутанты, стерильные и полустериль-

ные формы), что важно при теоретическом и 

практическом обосновании мутационной се-

лекции [Lefort, 1959; Heringa, 1964; Ахунд-Заде, 

Хвостова, 1966; Сидорова, 1966; Валева, 1967; 

Орав и др., 1972]. У гороха расширение спек-

тра хлорофилльных мутаций сопровождалось 

разнообразием морфологических мутаций, 

хотя автор не отрицает случаев, когда положи-

тельная зависимость между частотой пигмент-

ных и морфологических мутаций отсутствовала 

[Сидорова, 1966].

В М
2
-поколении нами был выделен морфо-

логический мутант эректоидного типа (ком-

пактный узел кущения, небольшое количе-

ство репродуктивных побегов и его средняя 

толщина, темно-зеленые с восковым налетом 

вертикально расположенные листья, компакт-

ная, реже полураскидистая метелка, крупные 

семена), но только при высоком уровне по-

чвенного питания растений. Частота их у му-

тантных потомств оказалась незначительной: 

γ-потомство – 0,01, ЭМС-потомство – 0,02, 

ЭИ-потомство –0,06. В последующем эректо-

иды были выделены только в М
6
-поколении.

Между частотой пигментных мутаций, по-

казателями жизнеспособности (фертильность 

пыльцы, всхожесть семян, масса 1000 семян) и 

репродуктивной способностью растений (мас-

са семян на растение) в М
3
–М

5
-поколениях не 

выявлено отрицательных корреляций. Это обу-

словлено гибелью хлорофилльных мутантов, не 

способных к восстановлению уже на ранних эта-

пах развития в полевых условиях. Генетический 

груз в форме пигментных мутаций оказал нега-

тивное влияние лишь на формирование массы 

10-дневных проростков (табл. 6).

Таблица 6. Взаимосвязь пигментных мутаций с пока-

зателями жизнеспособности и выживаемости у М
3
–

М
5
-потомств Festuca pratensis

Показатель жизнеспособности
Потомство

М
3

М
4

М
5

Фертильность пыльцы 0,07 0,07 0,29

Всхожесть семян 0,26 –0,05 –0,55*

Надземная масса, г/растение 0,07 0,29 –0,36

Масса семян, г/растение 0,86* 0,04 –0,11

Масса 1000 семян –0,21 – 0,75*

Масса 100 проростков –0,64* –0,64* -0,71*

Примечание. Значение коэффициента непараметрической 
корреляции по Кэндаллу значимо при p < 0,05.

Изучение общей выживаемости панмикти-

ческих популяций, представленной частотами 

жизнеспособных особей на разных этапах он-

тогенетического развития растений трех по-

следовательных генераций (М
3
–М

5
, 15 лет на-

блюдений), показало, что она выше у мутант-

ных потомств, сформированных на основе дей-

ствия химических мутагенных агентов, чем у по-

томств, сформированных на основе комбини-

рованного их действия с γ-радиацией (табл. 7). 

Максимальные различия в выживаемости двух 

групп мутантных потомств выявлены в годы с 

наиболее благоприятными условиями произ-

растания растений. Величины относительной 

выживаемости (в сравнении с контрольной по-

пуляцией) указывают на развитие компенса-

ционных реакций, обеспечивающих повышен-

ную выживаемость растений только у потомств, 

сформированных на основе действия химиче-

ских мутагенных агентов. Аналогичные эффек-

ты в выживаемости мутантных особей тутово-

го шелкопряда и растений гороха были получе-

ны ранее и объяснялись авторами формирова-

нием у них компенсационного комплекса генов 

[Струнников, 1974; Гостимский и др., 1987].

Оценка действия естественного (стабили-

зирующего) отбора в отношении растений с 

естественным и индуцированным генетиче-

ским грузом представляет особый интерес 

[Шмальгаузен, 1969; Алтухов, 2003]. Анализ 

ранжированных отклонений от среднего ариф-

метического значения выживаемости и жизне-

способности растений на разных этапах онтоге-

неза (фертильность пыльцы, всхожесть семян, 

частота выживших проростков, частота расте-

ний, достигших репродуктивного развития) по-

казал, что интенсивность стабилизирующего 

отбора на протяжении пяти поколений опреде-

ляется типом мутагенеза (радиационный, хи-

мический) и способом использования мута-

генов (простая и комбинированная обработ-

ка) (рис. 3). В отношении мутантных потомств, 

сформированных на основе простой обработ-

ки семян химическими мутагенами (ЭИ, ЭМС, 

NaN
3
), стабилизирующий отбор действует бо-

лее жестко для всех изученных признаков (по-

логие линии трендов), по сравнению с потом-

ствами, сформированными на основе комби-

нированного их действия с γ-радиацией (более 

крутые линии трендов). γ-потомства характери-

зуются наиболее жестким давлением стабили-

зирующего отбора. В контроле действие стаби-

лизирующего отбора проявляется в меньшей 

степени, чем у мутантных потомств.

Таким образом, анализ пигментных мутаций 

при описании количественных и качественных 

эффектов действия мутагенных агентов (как в 
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отношении их природы: химические и физиче-

ские мутагены, так и способа их использова-

нии – простое и комбинированное действие) 

у многолетних перекрестноопыляющихся зла-

ков на примере Festuca pratensis Huds. пока-

зал их высокую генетическую продуктивность 

и выраженную нестабильность результатов от 

поколения к поколению. Существенное влия-

ние на частоту пигментных мутаций оказыва-

ет элиминация растений в ранних мутантных 

поколениях, а переход мутаций в гомозигот-

ное состояние вызывает в свою очередь сниже-

ние выживаемости в более поздних поколени-

ях. Общая выживаемость панмиктических попу-

Рис. 3. Выживаемость растений мутантных потомств Festuca pratensis, выраженная в от-

клонениях значений от средней арифметической:

 – фертильность пыльцы; ■ – всхожесть; ▲ – частота выживших растений; × – частота растений, 

достигших репродуктивного развития. По оси ординат – отклонения от средних значений призна-

ков; по оси абсцисс – номер ранга значения признака
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ляций, представленная частотами жизнеспособ-

ных особей на разных этапах онтогенетического 

развития, выше у мутантных потомств, сформи-

рованных на основе действия химических мута-

генных агентов, чем у потомств, сформирован-

ных на основе комбинированного их действия с 

γ-радиацией. Величины относительной выжива-

емости указывают на развитие компенсацион-

ных реакций, обеспечивающих повышенную вы-

живаемость растений, только у потомств, сфор-

мированных на основе действия химических му-

тагенных агентов. Стабилизирующий отбор дей-

ствует более жестко в отношении всех компонен-

тов выживаемости мутантных потомств, сфор-

мированных на основе простой обработки семян 

химическими мутагенами, γ-потомства характе-

ризуются наиболее жестким давлением стаби-

лизирующего отбора. Полученные в настоящем 

исследовании данные дополняют и углубляют те-

оретические представления о роли генофондов 

и условий произрастания в выживаемости рас-

тительных популяций и расширяют возможности 

направленной селекции.
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РОЛЬ ЛИПИДОВ В УСТОЙЧИВОСТИ 

СЕМЯДОЛЬНЫХ ЛИСТЬЕВ ОГУРЦА 

К ПОСТОЯННОМУ И КРАТКОВРЕМЕННОМУ 

ПЕРИОДИЧЕСКОМУ ДЕЙСТВИЮ 

НИЗКОЙ ЗАКАЛИВАЮЩЕЙ ТЕМПЕРАТУРЫ

Е. Ф. Марковская, Е. Г. Шерудило, П. О. Рипатти, 

М. И. Сысоева

Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучали шестисуточное влияние кратковременного (2 ч в конце ночи – ДРОП) и 

постоянного в течение суток (ПНТ) снижения температуры до 12 °С на изменение 

содержания липидов, жирных кислот и холодоустойчивость растений огурца 

(Cucumis sativus L.) на ранних этапах онтогенеза. Сравнение растений опытных 

вариантов с контрольными выявило различия в реакции семядольных листьев на 

уровне липидной составляющей мембран при ДРОП и ПНТ. Постоянное действие 

температуры 12 °С повышало холодоустойчивость семядольных листьев и 

увеличивало содержание общих липидов и жирных кислот без существенных 

изменений относительного содержания ненасыщенных и насыщенных жирных 

кислот. При кратковременном действии температуры 12 °С более высокий уровень 

холодоустойчивости сопровождался уменьшением содержания общих липидов 

и жирных кислот на фоне увеличения их ненасыщенности за счет повышения 

содержания линоленовой кислоты. Высказана гипотеза о том, что значительный 

рост холодоустойчивости семядольных листьев огурца при ДРОП воздействии 

связан с ежесуточной периодической индукцией одной из ω-3 десатураз, что 

обеспечивает повышенный синтез линоленовой кислоты.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cucumis sativus, семядольные листья, низкая температура, 

холодоустойчивость, липиды, жирные кислоты.

E. F. Markovskaya, E. G. Sherudilo, P. O. Ripatti, M. I. Sysoeva. 

ROLE OF LIPIDS IN RESISTANCE OF CUCUMBER COTYLEDONS TO 

CONTINUOUS AND SHORT-TERM PERIODIC EFFECT OF LOW HARDENING 

TEMPERATURES

We investigated the 6-day effect of short-term (2 h at the end of the night – DROP) and 

continuous all-day (CLT) temperature reduction to 12 °С on lipid and fatty acid content, 

and cold resistance in cucumber (Cucumis sativus L.) plants at early stages of the 

ontogeny. Comparison of plants from the experiments to the control revealed differences 

in the response of cotyledons exposed to DROP and CLT at the level of the membrane lipid 

component. Continuous exposure to a temperature of 12 °С promoted cold resistance of 

cotyledons and raised total lipid and fatty acid content without changing the proportions 

of unsaturated and saturated fatty acids any significantly. At short-term exposure to 

12 °С, the considerably higher cold resistance was accompanied by a decrease in total 

lipids and fatty acids, while their unsaturation increased owing to a rise in linolenic acid 
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content. It is hypothesized that significant enhancement of cold resistance in cucumber 

cotyledons under DROP is related to daily periodic induction of one of ω-3-desaturases, 

which facilitates increased synthesis of linolenic acid.

K e y  w o r d s :  Cucumis sativus, cotyledons, low temperature, cold resistance, lipids, 

fatty acids.

Введение

Вопрос о роли липидов в формировании хо-

лодоустойчивости растений широко обсужда-

ется в литературе [Lyons, 1973; Raison, 1973; 

Александров, 1975, 1985; Browse, Xin, 2001; 

Iba, 2002; Трунова, 2007; Upchurch, 2008]. 

Предложенная более 30 лет назад гипотеза 

[Lyons, 1973; Raison, 1973] связывает адап-

тацию растений к неблагоприятным темпе-

ратурам со способностью мембранных липи-

дов к фазовым переходам посредством изме-

нения количества ненасыщенных жирных кис-

лот. Это показано в многочисленных исследо-

ваниях о влиянии низких закаливающих и по-

вреждающих температур на холодоустойчи-

вые виды [Lyons, 1973; de la Roche et al., 1975; 

Lynch, Steponkus, 1987; Новицкая и др., 1990; 

Шаяхметова и др., 1990 и др.] и повреждаю-

щем действии низких положительных темпе-

ратур на теплолюбивые растения [Новицкая 

и др., 1999, 2000; Новицкая, Трунова, 2000]. 

Значительно меньше данных о роли липидов 

в реакциях теплолюбивых растений на дей-

ствие низких закаливающих температур, ин-

дуцирующих увеличение холодоустойчивости 

[Wilson, Grawford, 1974; Нюппиева, Маркова, 

1988; Климов и др., 1996], и они зачастую но-

сят противоречивый характер. Исследование 

двух типов воздействия низкой закаливаю-

щей температуры (постоянного и кратковре-

менного периодического) на проростки огур-

ца показало, что растения реагируют на оба 

воздействия повышением холодоустойчиво-

сти [Марковская и др., 2000]. При этом ве-

личина прироста устойчивости у растений в 

ходе постоянного многосуточного закалива-

ния при температуре 12 °С была в 3 раза ниже, 

чем у растений после ежесуточного, но крат-

ковременного действия той же температуры. 

Дальнейшее изучение феноменологии, моде-

лирование процесса формирования холодо-

устойчивости, а также опыты по последей-

ствию указанных температурных режимов 

позволили высказать предположение, что ме-

ханизмы формирования устойчивости расте-

ний в условиях постоянного и кратковремен-

ного ежесуточного действия низкой темпера-

туры различны [Марковская и др., 2008].

Целью настоящей работы было выяснение 

роли липидов в формировании холодоустойчи-

вости семядольных листьев теплолюбивого рас-

тения огурца при разных способах воздействия 

на растение низких закаливающих температур.

Материал и методы

Семена огурца (Cucumis sativus L., гибрид 

Зозуля) проращивали в чашках Петри в термо-

стате при 28 °С в течение суток, затем высажива-

ли в вазоны с песком (полив питательным рас-

твором Кнопа с добавлением микроэлементов, 

рН 6,2–6,4) и помещали в камеры искусствен-

ного климата. Относительная влажность воз-

духа составляла 60–70 %, интенсивность света 

100 Вт/м2 при освещении лампами ДРЛ-400 и 

12 ч фотопериоде. До начала эксперимента 

растения выращивали в оптимальных услови-

ях: 2 сут при 30 °С до выноса семядолей над 

поверхностью субстрата и 2 сут при 23 °С до 

полного раскрытия семядолей. По достижении 

фазы полностью раскрытых семядолей рас-

тения подвергали в течение 6 сут низкотем-

пературным обработкам: выращивали при по-

стоянной суточной температуре 12 °С (вариант 

постоянной низкой температуры – «ПНТ») или 

ежесуточно снижали температуру до 12 °С на 

2 ч в конце ночи путем перестановки растений 

между камерами (вариант кратковременных 

ежесуточных снижений температуры – «ДРОП»). 

Растения контрольного варианта оставались 

при температуре 20 °С на протяжении всего 

эксперимента. Для анализа ежесуточно брали 

образцы семядольных листьев у растений всех 

вариантов опыта. 

Холодоустойчивость растений определяли 

при помощи метода ЛТ
50

 на семядольных ли-

стьях [Дроздов и др., 1976]. При этом о при-

росте устойчивости судили по разнице меж-

ду температурой, вызывающей гибель клеток в 

высечках опытных и контрольных растений.

Для исследования жирных кислот (ЖК) взве-

шенные образцы листьев фиксировали в тече-

ние 5 мин кипящим 80%-м этиловым спиртом. 

После упаривания этанола липиды экстрагиро-

вали смесью хлороформа с метанолом [Folch 

et al., 1957], отмывали от нелипидных компо-

нентов и высушивали до постоянного веса над 
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фосфорным ангидридом, взвешивали и прово-

дили прямую переэтерификацию жирных кис-

лот в растворе метанола с хлористым ацети-

лом [Цыганов, 1971]. Полученные метиловые 

эфиры анализировали методом газожидкост-

ной хроматографии на капиллярных колонках 

ZB-FFAP длиной 50 м, с внутренним диаметром 

0,32 мм и толщиной слоя жидкой фазы 0,50 мкм 

при температуре 225°. Количественное опре-

деление ЖК проводили с помощью внутренне-

го стандарта – известного количества бегено-

вой кислоты, добавляемой к раствору липидов. 

Идентификацию ЖК осуществляли сравнени-

ем хроматографических подвижностей со стан-

дартными ЖК.

Опыты выполнены в шести- (определение 

холодоустойчивости) и трехкратной (анализ 

липидов) биологических повторностях. Данные 

обработаны статистически с использованием 

пакета программ Statgraphics for Windows 7.0.

Результаты и обсуждение

Увеличение холодоустойчивости семядоль-

ных листьев проростков огурца в обоих вари-

антах низкотемпературного воздействия на-

чиналось со вторых суток (рис. 1). Однако при 

постоянном действии низкой закаливающей 

температуры (вариант ПНТ) максимальный уро-

вень холодоустойчивости достигался к началу 

третьих суток, а при кратковременном (вариант 

ДРОП) – на пятые сутки опыта, причем по окон-

чании эксперимента прирост холодоустойчи-

вости у растений варианта ДРОП был в 3 раза 

выше, чем у растений варианта ПНТ (рис. 1).

Анализ изменения содержания общих липи-

дов семядольных листьев огурца показал, что 

у растений, подвергнутых постоянному дей-

ствию низкой температуры 12 °С, к концу опыта 

оно возросло на 69 %, тогда как у контрольных 

растений и в случае кратковременного воздей-

ствия низких температур, напротив, снизилось 

от первоначального уровня на 22 % и 40 %, со-

ответственно (табл.). Сумма жирных кислот 

общих липидов в ходе эксперимента претер-

пела аналогичные изменения: в варианте ПНТ 

суммарное количество жирных кислот к концу 

опыта возросло на 28 %, а в варианте ДРОП и 

у контрольных растений – снизилось на 46 % от 

первоначального значения (табл.). 

Содержание основных ЖК – пальмитиновой 

16:0, стеариновой 18:0, олеиновой 18:1(n-9), 

линолевой 18:2(n-6) и линоленовой 18:3(n-3) – 

приведено в таблице. Суммарное содержание 

обеих названных полиеновых ЖК в течение 

всего опыта оставалось практически на одном 

уровне во всех вариантах, составляя около 70 % 

от общего количества ЖК, что согласуется с из-

вестными литературными данными для огурца 

[Новицкая и др., 1999], однако динамика этих 

ЖК в различных вариантах опыта существенно 

различалась. На фоне снижения содержания 

ЖК выявлено стабильное возрастание относи-

тельной концентрации линоленовой кислоты в 

контроле и варианте ДРОП, достигающей к кон-

цу опыта 60 % суммы всех ЖК (рис. 2), тогда как 

содержание линолевой кислоты в этих вари-

антах падало до 10 % (рис. 3). При постоянном 

воздействии пониженной температуры 12 °С 

содержание этих кислот сохранялось практиче-

ски неизменным – 45–50 % для 18:3(n-3) и око-

ло 25 % для 18:2(n-6).

Настоящая работа выполнена на фор-

мирующихся семядольных листьях огурца. 

Особенностью данного периода развития рас-

тений огурца является наличие смешанного 

типа питания (гетеротрофного и автотрофно-

го), характеризующегося, с одной стороны, 

активным расходованием запасных веществ, 

включая липиды, а с другой – использованием 

Рис. 1. Динамика прироста холодоустойчивости семядольных листьев 

огурца при ежесуточном кратковременном (ДРОП) и постоянном (ПНТ) 

действии закаливающей температуры 12 °С 
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Динамика содержания общих липидов и основных жирных кислот (ЖК) семядольных листьев огурца в контроле, 

при ежесуточном кратковременном (ДРОП) и постоянном (ПНТ) действии закаливающей температуры 12 °С

Вариант 

опыта

Время, 

сутки

Содержание липидов, 

мг/г

Содержание жирных кислот, мг/г
18:3(n-3)/18:2(n-6)

Сумма ЖК 16:0 18:0 18:1(n-9) 18:2(n-6) 18:3(n-3)

Контроль 0 10,1 5,7 0,9 0,3 0,2 1,3 2,6 2,0

1 12,2 5,6 0,9 0,3 0,2 1,4 2,5 1,8

2 7,9 5,8 0,8 0,3 0,2 1,2 2,9 2,4

3 9,5 4,2 0,6 0,2 0,1 0,6 2,4 4,0

6 9,5 3,0 0,4 0,1 0,1 0,3 1,8 6,0

ДРОП 0 10,1 5,7 0,9 0,3 0,2 1,3 2,6 2,0

1 15,2 7,0 1,0 0,4 0,3 2,0 2,8 1,4

2 7,4 4,5 0,6 0,2 0,1 0,6 2,6 4,1

3 11,3 1,9 0,3 0,1 0,1 0,2 1,2 6,0

6 7,3 3,1 0,5 0,1 0,1 0,3 1,9 6,4
ПНТ 0 10,1 5,7 0,9 0,3 0,2 1,3 2,6 2,0

1 9,5 6,2 0,9 0,3 0,2 1,8 2,7 1,5

2 14,4 5,5 0,7 0,4 0,3 1,4 2,3 1,7

3 19,3 5,4 0,8 0,2 0,1 1,4 2,6 1,9

6 20,5 7,1 1,0 0,4 0,3 1,7 3,3 1,9

Рис. 2. Динамика содержания линоленовой кислоты 18:3(n-3) общих липидов 

семядольных листьев огурца в контроле, при ежесуточном кратковременном 

(ДРОП) и постоянном (ПНТ) действии закаливающей температуры 12 °С 

Рис. 3. Динамика содержания линолевой кислоты 18:2(n-2) общих липидов 

семядольных листьев огурца в контроле, при ежесуточном кратковременном 

(ДРОП) и постоянном (ПНТ) действии закаливающей температуры 12 °С 
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новых ассимилятов развивающихся семядоль-

ных листьев. Именно с этим, по-видимому, мо-

жет быть связано снижение количества общих 

липидов и ЖК у контрольных растений на про-

тяжении шести суток опыта. Однако при этом 

в контроле отмечено возрастание степени не-

насыщенности жирных кислот при сохранении 

неизменного уровня суммы ПНЖК, о чем сви-

детельствует увеличение в ходе эксперимента 

отношения 18:3(n-3)/18:2(n-6) (табл.). 

Увеличение степени ненасыщенности жир-

ных кислот в процессе развития листа связыва-

ют с биогенезом хлоропластов, мембраны ти-

лакоидов которых отличаются высокой (до 85–

90 %) степенью полиненасыщенности [Murphy, 

1986]. Подтверждение фундаментальной роли 

высокого уровня полиненасыщенности липи-

дов мембран хлоропластов в биогенезе хлоро-

пластов было получено и при сравнении роста 

и развития растения Arabidopsis thaliana L. и 

его мутантов, дефектных по синтезу десату-

раз, в условиях оптимальной и низкой темпе-

ратур: дефицит ненасыщенных жирных кислот 

у мутантов приводил к недоразвитости ультра-

структуры хлоропластов и хлорозу листьев в 

оптимуме и при низких температурах [Hugly et 

al., 1989; Hugly, Somerville, 1992].

У опытных растений при постоянном дей-

ствии низкой температуры (ПНТ) на протяже-

нии шести суток отмечено возрастание содер-

жания общих липидов и жирных кислот (табл.). 

Холодоустойчивость растений этого варианта 

начинала повышаться на вторые и достигала 

максимума на третьи сутки опыта (рис. 1), что 

сопровождалось увеличением содержания об-

щих липидов и ЖК (табл.). При этом относитель-

ная концентрация линолевой кислоты падала, а 

линоленовой – возрастала на вторые сутки, по-

сле чего этот показатель медленно возвращался 

к исходным значениям. В контрольном и ДРОП 

вариантах наблюдалось стабильное умень-

шение относительного содержания 18:2(n-6) 

(рис. 3) и столь же стабильное увеличение от-

носительной концентрации 18:3(n-3) (рис. 2), 

причем в случае периодического холодового 

воздействия эти процессы протекали более эф-

фективно. Из литературы хорошо известно, что 

линоленовая кислота не только защищает рас-

тительные клетки от холодового повреждения 

[Graham, Patterson, 1982], но и, являясь необхо-

димым компонентом фотосинтетического аппа-

рата, способствует его функционированию при 

низкой температуре [de la Roche et al., 1972; St. 

John et al., 1979; Laskay, Lehoczki, 1986; Kodamа 

et al., 1994; Wada et al., 1994; Routaboul et al., 

2000; Ariizumi et al., 2002; Lee et al., 2005]. Так, 

увеличение содержания линоленовой кислоты 

(18:3) позволяло трансгенным растениям тома-

та с повышенной экспрессией гена ω-3 деса-

турации жирных кислот поддерживать высокую 

скорость выделения О
2
, большую по сравнению 

с диким типом фотохимическую активность и 

препятствовало низкотемпературному фотоин-

гибированию фотосистем I и II [Liu et al., 2008]. 

Кроме того, при постоянном действии низкой 

температуры на проростки огурца синтез ли-

нолевой кислоты 18:2(n-6), являющейся также 

одним из компонентов низкотемпературной 

адаптации растений [Murata, Los, 1997; Лось, 

2001], поддерживался на постоянном уровне. 

Соотношение содержания линоленовой кисло-

ты к линолевой 18:3(n-3)/18:2(n-6) рассматри-

вают в качестве показателя нормального раз-

вития растений, и, как было показано на расте-

ниях ячменя, в этом случае оно должно быть не 

менее 2 [Laskay, Lehoczki, 1986]. В нашей работе 

в ходе шести суток опыта у растений варианта 

ПНТ этот показатель находился на уровне ме-

нее 2 (1,8–1,9, за исключением его подъема до 

2,9 на вторые сутки), подтверждая отсутствие 

значительных изменений степени ненасыщен-

ности жирных кислот липидов у теплолюбивого 

растения огурца при длительном низкотемпе-

ратурном воздействии [Wilson, Crawford, 1974; 

Pike et al., 1990; Новицкая и др., 1999; Новицкая, 

Трунова, 2000; Erez et al., 2002]. Таким образом, 

увеличение содержания общих липидов и ЖК 

на фоне ингибирования ростовых процессов, 

по-видимому, свидетельствует об участии ли-

пидной составляющей, прежде всего, в повы-

шении холодоустойчивости семядольных ли-

стьев огурца при постоянном действии низкой 

закаливающей температуры. С другой стороны, 

низкая температура препятствует образованию 

линоленовой кислоты 18:3(n-3) в количествах, 

необходимых для нормального развития фото-

синтетического аппарата и обеспечения актив-

ного роста и синтеза других необходимых ве-

ществ [Routaboul et al., 2000].

Динамика содержания липидов у растений 

ДРОП-варианта была сходной с контролем и 

выражалась в постоянном снижении общих 

липидов и ЖК (табл.). Состав ЖК также менял-

ся аналогично контролю, несколько превышая 

его по количеству синтезированной линолено-

вой кислоты 18:3(n-3) (табл.). Соответственно 

и отношение содержания линоленовой кисло-

ты к линолевой 18:3(n-3)/18:2(n-6) на протя-

жении опыта было выше, чем в контроле, что, 

по-видимому, может быть связано с возрас-

танием активности процесса ω-3 десатурации 

линолевой кислоты. В работе Сузуки с соавто-

рами [Suzuki et al., 2000] на трансформирован-

ных клетках цианобактерии Synechocystis sp. 
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PCC 6803 с введенным в ее геном геном лю-

циферазы под контролем промотора одной из 

ω-3 десатураз была показана активация этого 

промотора при понижении температуры, что 

приводило к усилению свечения клеток с мак-

симумом через 3–4 ч. Эти данные позволяют 

предполагать, что значительное увеличение 

линоленовой кислоты у растений, ежесуточно 

подвергаемых двухчасовому снижению темпе-

ратуры (ДРОП), может быть связано с перио-

дической индукцией одной из ω-3 десатураз. 

Высказанная гипотеза подтверждается и сход-

ством временных параметров этих процессов. 

Известно, что увеличение количества лино-

леновой кислоты обеспечивает не только бо-

лее высокий уровень фотосинтетических про-

цессов, но и повышение холодоустойчивости 

[Hugly, Somerville, 1992; Routaboul et al., 2000; 

Liu et al., 2008], а также общей резистентно-

сти растений [Matsuda, Iba, 2005]. Ранее нами 

было показано, что при кратковременном низ-

котемпературном воздействии (ДРОП) на рас-

тения одновременно с повышением устойчиво-

сти к холоду возрастает устойчивость к теплу и 

действию патогена [Марковская и др., 2008], 

что свидетельствует о повышении общей рези-

стентности организма. 

После ДРОП-воздействия, особенностью 

которого является периодическая смена в тече-

ние суток низкой закаливающей и оптимальной 

температуры, растения, наряду с повышенной 

холодоустойчивостью, отличаются и высокой 

функциональной активностью [Марковская и 

др., 2008]. Факт увеличения устойчивости эти-

олированных проростков огурца при преры-

вистом действии низкой температуры, сопро-

вождающегося в последующий тепловой пери-

од возрастанием содержания жирных кислот, 

особенно линоленовой кислоты, установлен в 

работе Эреза с соавторами [Erez et al., 2002]. В 

опытах на арабидопсисе Arabidopsis Col-0 было 

отмечено, что кратковременное шестичасовое 

воздействие низкой температуры привело к бо-

лее широкому спектру физиологических и био-

химических изменений, чем длительное 78-ча-

совое [Usadel et al., 2008]. 

Полученные нами, а также литературные 

данные позволяют предполагать, что значи-

тельное повышение холодоустойчивости семя-

дольных листьев и высокая активность росто-

вых процессов у растений огурца, подвергнутых 

ежесуточным кратковременным низкотемпера-

турным обработкам, могут быть связаны с еже-

суточной периодической индукцией одной из 

ω-3 десатураз, что обеспечивает повышенный 

синтез именно линоленовой кислоты. Однако 

это не исключает участия и других механизмов. 

Если реакция растений на постоянное много-

суточное действие низкой температуры носит 

классический характер, описанный в литерату-

ре, – ингибирование ростовых процессов, по-

вышение холодоустойчивости, увеличение со-

держания общих липидов, то реакция растений 

на кратковременные периодические воздей-

ствия является неожиданной – активный рост 

растений, более высокий уровень устойчиво-

сти, уменьшение содержания общих липидов, 

постоянный уровень ПНЖК с увеличением доли 

линоленовой кислоты. Кроме того, как было 

показано нами ранее, наряду с увеличением 

устойчивости, эти растения накапливали боль-

шую, чем в контроле, биомассу [Марковская и 

др., 2008], т. е. находились в состоянии повы-

шенной жизнедеятельности [Веселовский и 

др., 1993; Марковская и др., 2008]. В большин-

стве литературных источников действие низкой 

положительной температуры на теплолюбивые 

виды рассматривается как неблагоприятное 

[Жученко, 1988]. Однако растения, в том числе 

и теплолюбивые, в природе достаточно часто 

подвергаются кратковременным неблагопри-

ятным воздействиям и, следовательно, должны 

обладать быстрыми регуляторными механиз-

мами для их успешного преодоления. Растения 

огурца ДРОП-варианта показали возможность 

повышения жизнедеятельности в ответ на крат-

ковременные неблагоприятные воздействия. 

Можно предположить, что одним из участников 

этих процессов является липидная составляю-

щая мембранных систем клетки, в том числе 

фракции линоленовой кислоты. 

Проведенные исследования показали, что 

имеются существенные различия в реакции се-

мядольных листьев растений огурца на постоян-

ное и кратковременное ежесуточное низкотем-

пературное воздействие на уровне липидной 

составляющей мембран. В системную реакцию 

растительного организма на постоянное низко-

температурное воздействие включена в основ-

ном вся исследованная нами липидная фракция, 

а на кратковременное периодическое – главным 

образом только одна из ее составляющих – ли-

ноленовая кислота. 

Авторы выражают искреннюю благодар-

ность Л. В. Марковой за помощь в проведении 

биохимических анализов. Работа выполне-

на при финансовой поддержке РФФИ (грант 

№ 07-04-00063).
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Наблюдаемое в настоящее время усиле-

ние воздействия выбросов промышленных 

предприятий на лесные экосистемы приво-

дит к существенным изменениям в структуре 

древесных растений [Ярмишко, 1997; Жиров и 

др., 2007 и др.], отмечается снижение густоты 

Труды Карельского научного центра РАН

№ 3. Петрозаводск, 2009. С. 75–85

УДК 582.475:581.1:504.5 

ВЛИЯНИЕ ПРОМЫШЛЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ 

НА МИНЕРАЛЬНЫЙ И ВОДНЫЙ РЕЖИМ 

СОСНЫ И ЕЛИ

Т. А. Сазонова, В. Б. Придача

Институт леса Карельского научного центра РАН

Исследовали показатели минерального и водного обменов (содержание и 
соотношение NPK в хвое, водный дефицит, определяемый по величине водного 
потенциала охвоенных побегов) сосны обыкновенной и ели сибирской в условиях 
воздействия на них выбросов промышленных предприятий. Переменными этих 
процессов характеризовали функциональное состояние растений. Одновременно 
по визуальным признакам (форма кроны, продолжительность жизни и степень 
поврежденности хвои) оценивали их жизненное состояние. Выявили нелинейное 
уменьшение содержания N, возрастание содержания K и водного дефицита с 
ухудшением жизненного состояния деревьев. Установили более тесные связи 
между этими показателями и жизненным состоянием у ели по сравнению с сосной. 
Показали важность потенциального функционального состояния растительного 
организма при его реагировании на неблагоприятные воздействия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Picea obovata Ledeb., Pinus sylvestris L., содержание и со-

отношение NPK, водный потенциал, жизненное состояние, промышленное загряз-

нение.

T. A. Sazonova, V. B. Pridacha. EFFECT OF INDUSTRIAL POLLUTION ON 

MINERAL AND WATER METABOLISM IN PINE AND SPRUCE 

Parameters of mineral and water metabolism (NPK content and ratio in needles, water 
deficit determined from the value of the water potential of needled shoots) in Scots 
pine and Siberian spruce affected by air-borne industrial pollution were investigated. 
Variables of these processes were used to characterize the functional condition of the 
plants. Simultaneously, the vitality status was determined by visual traits (crown shape, 
needle life span and degree of damage). Non-linear decrease in N content, increase in K 
content and water deficit were found to accompany deterioration of the tree vitality status. 
Spruce was found to have closer correlations between these parameters and the vitality 
status than pine. Importance of the potential functional condition of a plant organism in its 
response to adverse impacts was demonstrated.

K e y  w o r d s :  Picea obovata Ledeb.; Pinus sylvestris L.; water potential; NPK content 

and ratio; vitality category; industrial pollution.
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кроны за счет преждевременного опадения 

или недоразвития листьев (хвои), изреживания 

скелетной части кроны и т. д. [Алексеев, 1990; 

Ярмишко,1997 и др.]. В ряде работ показано 

изменение морфометрических показателей 

хвои [Ярмишко, 1997; Сухарева, Лукина, 2004; 

Таланова-Шэр, 2004; Михайлова и др., 2006]. 

Уменьшение линейных параметров хвои (листа) 

связывают, в частности, с негативным воздей-

ствием тяжелых металлов на растяжение кле-

ток [Stern et al., 1984; Oren et al., 1988] вслед-

ствие нарушения эластичности клеточных сте-

нок и формирования микротрубочек [Byrzynski, 

Jakobi, 1983; Иванов и др., 2003]. Некоторые 

исследователи сокращение продолжительно-

сти жизни хвои объясняют ухудшением состоя-

ния дерева. Так, если у здоровых деревьев хвоя 

была 6–9 лет жизни, то у усыхающих оставалась 

только хвоя 1–2 года жизни [Ярмишко, 1997; 

Лукина, Никонов, 1998]. Кроме того, изменение 

массы хвои связывают с изменением площади 

проводящей ксилемы дерева [Кайбияйнен и 

др., 1995а]. Так, например, в условиях промыш-

ленного загрязнения для сосны было показано, 

что у усыхающего дерева было 12 живых муто-

вок, из них только 5 колец участвовало в транс-

порте воды полностью и 4 – частично, тогда как 

у здорового было 17 живых мутовок, и все 17 

колец ксилемы проводили воду по окружности.

Изменения в морфометрических признаках 

деревьев свидетельствуют об усилении (наряду 

с естественной) дифференциации деревьев по 

жизненному состоянию в условиях воздействия 

на них промышленных поллютантов, и эти при-

знаки были положены в основу шкалы катего-

рий их жизненного состояния [Алексеев, 1990; 

Ярмишко, 1997 и др.]. 

В то же время для понимания реакции рас-

тительного организма на промышленное за-

грязнение необходим учет физиологических 

особенностей деревьев разного жизненно-

го состояния. Наиболее тесно связанными с 

внешней средой и зависящими от внутренних 

параметров растения, а поэтому отражающими 

в целом его жизнедеятельность являются ми-

неральный и водный обмены. Универсальным 

показателем водного статуса растений признан 

водный потенциал – косвенная характеристи-

ка водного дефицита. В минеральном питании 

растений традиционно выделяют три основных 

элемента, которые связаны с такими важными 

для жизнедеятельности растений процесса-

ми, как продуцирование органического веще-

ства (N), энергетика растений (P) и регуляция 

обменных процессов (K). Предполагается, что 

по соотношению этих трех элементов можно 

судить о сбалансированности основных ме-

таболических процессов, т. е. соотношение 

N : P : K является не только показателем уров-

ня минерального питания, но и характери-

зует функциональное состояние растений 

[Вахмистров, Воронцов, 1997 и др.].

Цель работы – исследовать показатели ми-

нерального и водного обменов (содержание 

и соотношение NPK в хвое, водный дефицит, 

определяемый по величине водного потенциа-

ла охвоенных побегов) сосны и ели, характери-

зующие функциональное состояние деревьев 

в условиях воздействия на них промышленных 

поллютантов.

Объекты и методы исследования

Работу проводили в районе действия 

Мончегорского комбината «Североникель» 

(Мурманская область, Кольский полуостров). 

Основными компонентами его выбросов яв-

ляются SO
2
 и тяжелые металлы [Крючков, 

Макарова, 1989; Ярмишко, 1997; Лукина, 

Никонов, 1998]. Пробные площади располага-

лись на расстоянии 30 км от источника загряз-

нения в зоне начальной деградации экосистем. 

Годовое выпадение сульфатной серы в этой 

зоне составляет 1000–2000 кг км-2, сумма ме-

таллов 50–500 кг км-2, концентрация SO
2
 в воз-

духе – 0,04 мг м-3 [Васильева и др., 2000].

Объектами исследования были два вида-

доминанта восточноевропейской тайги – 

60–80-летние растения сосны обыкновенной 

(Pinus sylvestris L.) и 100–120-летние ели си-

бирской (Picea obovata Ledeb.), произрастаю-

щие соответственно в сосняке кустарничково-

лишайниковом и ельнике кустарничково-

зеленомошном. По визуальным признакам 

были выделены деревья четырех категорий 

жизненного состояния [Ярмишко, 1997].

I категория состояния – здоровые деревья. 

Кроны без выраженных следов повреждений 

имели густую зеленую хвою с продолжительно-

стью жизни 6–9 лет, что характерно для регио-

на. Сухие ветви II-го порядка были сосредото-

чены только в нижней части кроны.

II категория – ослабленные деревья. Крона 

изрежена приблизительно на 40–45 % в резуль-

тате недоразвития, повреждения и прежде-

временного опадения хвои, а также сокращения 

прироста побегов. Средняя продолжительность 

жизни хвои снижена на 1,5–2 года по сравнению 

со здоровыми деревьями. У части хвои отмеча-

лось наличие хлорозов и некрозов. Усыхание 

части ветвей II-го порядка наблюдалось не толь-

ко в нижней, но и в средней части крон. 

III категория – сильно ослабленные дере-

вья. Кроны изрежены на ~75–80 % за счет 
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повреждения, усыхания и опадения поло-

вины побегов разных порядков ветвления. 

Продолжительность жизни хвои не превышает 

в среднем двух лет. 

IV категория – усыхающие деревья. Кроны 

разрушены, их изреженность составляет более 

90 %. Продолжительность жизни хвои не превы-

шает 2–3 лет, треть деревьев имеют хвою толь-

ко текущего года, цвет хвои изменен. 

Каждую категорию характеризовали 5–10 

деревьями. Образцы хвои или охвоенных побе-

гов отбирали с верхней трети кроны дерева.

Исследования проводили в течение двух ве-

гетационных периодов, растительные образцы 

для определения в них минеральных элементов 

отбирали в фазу окончания роста (август), во-

дные потенциалы охвоенных побегов (Ψ) опре-

деляли в июле – августе в разное время суток 

и разном сочетании гидрометеорологических 

переменных. 

Химический анализ проводили в лаборато-

рии физиологии и цитологии древесных рас-

тений и аналитической лаборатории Института 

леса КарНЦ РАН. Содержание азота (N), фос-

фора (Р), калия (К) в хвое определяли в одной 

пробе после мокрого озоления согласно мето-

дическим указаниям [Методическое руковод-

ство…, 1990]. Повторность проб трехкратная. 

Водные потенциалы охвоенных побегов изме-

ряли с помощью камеры давления [Scholander 

et al., 1964; Сазонова, 1979], температуру и от-

носительную влажность воздуха – стандартны-

ми метеоприборами. 

Результаты экспериментов представлены 

в виде средней арифметической величины и 

стандартной ошибки. Для обработки экспери-

ментальных данных использовали дисперсион-

ный, корреляционный и регрессионный анали-

зы (программа Statistica для Windows 5.0). Для 

разделения деревьев сосны и ели по степени 

угнетенности использовали кластерный ана-

лиз (программа Statgraphics 2.1 для Windows). 

Разность между двумя соотношениями N : P : K 

выражали как корень квадратный из суммы ква-

дратов разностей долей отдельных элементов: 


У
 = 2

N
 + 2

Р
 + 2

К
 [Вахмистров и др., 1986]. 

Результаты 

Сопоставление содержания основных эле-

ментов минерального питания NPK в хвое де-

ревьев сосны и ели разного жизненного со-

стояния выявило значимые различия содержа-

ния макроэлементов в хвое деревьев разных 

категорий, а также их разнонаправленное не-

линейное изменение (табл. 1). Так, например, 

у сосны с ухудшением жизненного состояния 

содержание N в хвое деревьев IV категории, по 

сравнению с I категорией, уменьшилось на 7 % 

(r = –0,50, R2 = 25 %), содержание К в IV кате-

гории, напротив, увеличилось на 33 % (r = 0,74, 

R2 = 55 %). У ели в хвое деревьев III категории, 

по сравнению с I категорией, содержание N 

уменьшилось (r = –0,52, R2 = 27 %) и К – увели-

чилось (r = 0,73, R2 = 53 %) соответственно на 19 

и 24 %; при этом в IV категории состояния со-

держание К, напротив, уменьшилось на 10 %. 

Четкой зависимости содержания фосфора от 

жизненного состояния дерева нам обнаружить 

не удалось. 

Соотношение N : P : K в хвое сосны и ели с 

ухудшением категории состояния дерева также 

Таблица 1. Содержание NPK (% от сухого веса) и их доли в соотношении N : P : K (%) в двухлетней хвое 

деревьев сосны (Pinus sylvestris L.) и ели (Picea obovata Ledeb.) разного жизненного состояния

Показатель
Категория жизненного состояния F

f
* (F

st 
= 2,90),

р < 0,05Здоровые (I) Ослабленные (II) Сильно ослабленные (III) Усыхающие (IV)

Сосна

N 1,01  0,02 1,00  0,01 0,97  0,01 0,94  0,02 11,59

P 0,13  0,01 0,15  0,01 0,17  0,01 0,14  0,01 6,12

К 0,27  0,01 0,28  0,01 0,39  0,01 0,36  0,01 38,32

Доля N 71,3  0,3 70,7  0,9 63,6  0,2 65,7  0,4 48,18

Доля Р 9,7  0,2 10,0  0,7 11,6  0,2 10,0  0,3 3,97

Доля К 19,0  0,3 19,3  0,3 24,9  0,4 24,3  0,4 77,69

Ель

N 0,88  0,04 0,75  0,01 0,71  0,02 0,75  0,02 12,37

P 0,16  0,01 0,16  0,01 0,15  0,01 0,18  0,01 7,77

К 0,46  0,01 0,53  0,01 0,57  0,01 0,51  0,01 35,12

Доля N 58,3  0,4 52,3  0,2 50,0  0,4 50,0  1,0 44,59

Доля Р 11,0  0,3 11,0  0,0 11,3  0,3 13,0  0,5 8,25

Доля К 30,7  0,2 36,7  0,2 38,7  0,6 37,0  0,5 65,33

Примечание. Здесь и в табл. 2: F
f
* – критерий Фишера эмпирический, F

st
 – критерий Фишера табличный, р – уровень зна-

чимости.
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значимо изменилось – уменьшилась доля N и 

увеличилась доля К. У сосны коэффициенты r и 

R2 для доли N и К в хвое составили –0,74, 55 % 

и 0,83, 68 % соответственно, для ели, соответ-

ственно, –0,88, 77 % и 0,90, 81 %. Достоверной 

зависимости доли фосфора в хвое исследуе-

мых видов от категории состояния не обнару-

жили. Разница между соотношениями N : P : K 

в хвое деревьев I и IV категории составила для 

сосны и ели 7 и 10 % соответственно.

Диапазоны варьирования водных потен-

циалов охвоенных побегов (Ψ) в период на-

блюдений были сходными у деревьев разного 

жизненного состояния. Однако колебания Ψ 

в пределах этого диапазона были определен-

ным образом связаны с состоянием растений. 

Зависимость водного дефицита, характери-

зуемого величиной Ψ, от жизненного состоя-

ния дерева носила нелинейный характер. Как 

правило, водный дефицит у сосны и ели нарас-

тал (Ψ уменьшался) от I к III и несколько умень-

шался (Ψ увеличивался) или не изменялся до IV 

категории состояния. При этом связь Ψ с жиз-

ненным состоянием была более тесной у ели по 

сравнению с сосной, о чем свидетельствовали 

более высокие коэффициенты детерминации 

(R2) (табл. 2). 

Следует отметить, что достоверные разли-

чия в величинах Ψ, связанные с жизненным со-

стоянием дерева, наблюдались, прежде всего, 

в моменты их резких изменений. В суточной 

динамике это, в первую очередь, утренние и 

вечерние часы, когда восход или заход солнца 

вызывает быстрые изменения интенсивности 

ФАР, температуры и относительной влажно-

сти воздуха. Сопоставление величин Ψ для 

выборок деревьев сосны разного жизненного 

состояния выявило их значимые различия 

4 июля в 8 ч и для ели – 10 июля в 0, 6, 9, 24 ч. 

Измерения Ψ деревьев сосны в 13 ч и ели в 

12, 16 и 18 ч различий в связи с категорией 

состояния не обнаружили. Иногда резкие из-

менения погодных условий наблюдались и в 

дневное время. Так, например, сухая жаркая 

погода в течение нескольких июльских дней 

сформировала значительный водный дефицит 

в деревьях сосны и ели, непродолжительный 

обильный дождь и затем вновь солнечная по-

года, наблюдаемые в дневное время 23 июля, 

привели к значительным колебаниям водно-

го дефицита. Выполненные сразу после это-

го измерения Ψ выявили значимые различия 

в связи с жизненным состоянием деревьев. 

В холодные влажные дни, характеризующиеся 

небольшим водным дефицитом и его слабы-

ми колебаниями, величина Ψ не зависела от 

категории состояния дерева. Примером та-

кой ситуации являются данные, полученные 

9 июля.

Таким образом, между содержанием и со-

отношением NPK в хвое, водным потенциалом 

охвоенных побегов и жизненным состоянием 

дерева существует определенная и, как пра-

вило, нелинейная связь. Для более глубокого 

анализа этих взаимосвязей и подтверждения 

возможности использования физиологических 

показателей для оценки жизненного состояния 

растения применили кластерный анализ. 

Таблица 2. Водные потенциалы (МПа) охвоенных побегов деревьев сосны (Pinus sylvestris L.) и ели (Picea 

obovata Ledeb.) разного жизненного состояния 

Вид Дата
Время, 

час
Т, °С

Н, 

%

Категория жизненного состояния
Дисперсионный 

анализ

Регрес-

сионный 

анализ

Здоровые (I)
Ослабленные 

(II)

Сильно ослаб-

ленные (III)

Усыхающие 

(IV)
F

f
F

st
р R2,% p

Сосна 4.07 8 14 70 –0,87 ± 0,08 –1,02 ± 0,05 –1,01 ± 0,03 –1,08 ± 0,10 3,28 13,38 0,0000* 52,9 0,0000

13 25 45 –1,01 ± 0,06 –1,04 ± 0,08 –1,01 ± 0,06 –1,00 ± 0,06 3,13 0,25 0,8605 – –

Ель 10.07 0 7 73 –0,68 ± 0,03 –0,76 ± 0,07 –0,91 ± 0,10 –0,87 ± 0,10 3,27 11,24 0,0001* 50,3 0,0001

6 7 85 –0,43 ± 0,06 –0,49 ± 0,04 –0,66 ± 0,13 –0,66 ± 0,16 3,22 6,63 0,0023* 42,2 0,0018

9 15 80 –1,03 ± 0,05 –1,10 ± 0,06 –1,30 ± 0,10 –1,21 ± 0,12 3,25 15,04 0,0000* 54,7 0,0000

12 19 50 –1,18 ± 0,13 –1,29 ± 0,07 –1,31 ± 0,15 –1,32 ± 0,08 3,28 2,46 0,0831 – –

16 25 40 –1,34 ± 0,18 –1,36 ± 0,16 –1,38 ± 0,17 –1,43 ± 0,10 3,24 0,42 0,7432 – –

18 20 50 –1,18 ± 0,13 –1,18 ± 0,10 –1,23 ± 0,07 –1,19 ± 0,07 3,22 0,42 0,7432 – –

24 10 75 –0,65 ± 0,07 –0,73 ± 0,09 –0,93 ± 0,18 –0,87 ± 0,09 3,36 13,77 0,0000* 49,2 0,0000

Сосна 23.07 16 27 45 –1,16 ± 0,10 –1,26 ± 0,06 –1,31 ± 0,09 –1,30 ± 0,09 3,47 7,95 0,0002* 33,7 0,0001

Ель –1,33 ± 0,11 –1,29 ± 0,11 –1,59 ± 0,17 –1,55 ± 0,21 3,35 10,01 0,0001* 62,1 0,0000

Сосна 9.07 13 8 70 –0,74 ± 0,03 –0,71 ± 0,05 –0,70 ± 0,07 –0,70 ± 0,03 3,49 0,48 0,7047 – –

Ель –0,79 ±0,09 –0,86 ± 0,14 –0,94 ± 0,08 –0,91 ± 0,08 3,24 3,08 0,0466 – –

Примечание. * – различия достоверны. Т – температура воздуха, Н – относительная влажность воздуха. R2 – коэффициент 
детерминации.
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Данный подход с использованием в анали-

зе значений содержания и соотношения NPK 

в хвое позволил выделить для сосны и ели три 

функциональных кластера (условно исходный, 

переходный, катастрофический), которые ха-

рактеризуются определенным биохимическим 

статусом по исследуемым показателям (рис. 1). 

Например, как для сосны, так и для ели можно 

отметить общую закономерность – включение в 

первый исходный кластер деревьев с высокими 

значениями содержания и доли N и, напротив, 

небольшими значениями содержания и доли К. 

Для третьего, катастрофического кластера ха-

рактерно снижение содержания и доли N и рост 

содержания и доли К по сравнению с первым 

кластером. Второй, переходный кластер имеет 

промежуточные значения исследуемых пока-

зателей. При этом следует отметить, что про-

центное соотношение деревьев по категориям в 

каждом кластере различалось для сосны и ели 

(рис. 2). Так, у сосны первый кластер состави-

ли деревья I и II категорий, соответственно 60 и 

40 %, тогда как у ели – только I категории (100 %). 

Во второй кластер у сосны и ели вошли деревья 

Рис. 1. Содержание N, P, K (% от сухого веса, А) и их доли в соотношении N : P : K (Б) 

в хвое деревьев Pinus sylvestris L. и Picea obovata Ledeb. по результатам кластерного 

анализа:

1, 2, 3 – кластеры
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II, III и IV категорий, соответственно 20, 60, 20 % 

и 43, 43, 14 %. Третий кластер как у сосны, так 

и у ели составили деревья только IV категории 

состояния (100 %). При этом распределение 

всех деревьев сосны и ели по кластерам также 

различалось. Так, у сосны в первый, второй и 

третий кластеры вошли 42, 42 и 16 % всех де-

ревьев, тогда как у ели – соответственно 25, 58 

и 17 %. Полученный результат свидетельствует 

о разном метаболическом ответе деревьев со-

сны и ели на ослабление жизненного состояния 

в условиях загрязнения. 

Распределение деревьев по трем кластерам 

было получено и в том случае, когда в основу 

кластеризации в качестве признаков были поло-

жены данные по Ψ охвоенных побегов деревьев 

сосны и ели разного жизненного состояния. Как 

следует из рис. 3, в каждом кластере оказались 

представленными деревья разных категорий, и 

их распределение различалось у сосны и ели. 

Так, если у ели первый кластер составили толь-

ко деревья I (54 %) и II (46 %) категорий состоя-

ния, то у сосны – деревья всех категорий (I – 39, 

II – 22, III – 22 и IV – 17 %). Во второй кластер 

у ели вошли в основном деревья III (50 %), IV 

(38 %) и немного II (12 %) категорий, а у сосны 

в этот кластер, как и в первый, – деревья всех 

категорий (I – 12, II – 13, III – 37, IV – 38 %). И, на-

конец, третий кластер был представлен двумя 

категориями деревьев ели – III (43 %) и IV (57 %) 

и тремя сосны – I (16 %), II (67 %) и IV (17 %). Для 

деревьев ели было характерно более четкое 

Рис. 2. Процентное соотношение деревьев Pinus sylvestris L. и Picea 

obovata Ledeb. по категориям состояния в кластере (данные по содержа-

нию и соотношению NPK) 
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соответствие между категорией жизненного со-

стояния, определяемой визуально и по вели-

чине водного дефицита. Так, в первый кластер, 

которому соответствует более «благоприятный» 

водный режим, вошли деревья ели и визуально 

более «благополучные» (I–II категорий), второй, 

как переходный, вобрал все, кроме I категории, 

и, наконец, третий, характеризующий менее 

«благоприятный» водный режим, составили и 

визуально более поврежденные деревья (III–IV 

категорий). Напротив, для деревьев сосны ха-

рактерно почти полное несоответствие между 

категориями состояния, определенными визу-

ально и по физиологическому показателю. Так, 

первый («благоприятный») и второй («переход-

ный») кластеры представлены деревьями сосны 

всех категорий, а третий (наименее «благопри-

ятный») – напротив, визуально близкими к норме 

деревьями I-й и II-й категорий и небольшой про-

цент деревьев действительно поврежденных (IV).

Обсуждение

Анализ элементного состава хвои как для 

сосны, так и для ели показал уменьшение со-

держания N и увеличение содержания K с ухуд-

шением категории состояния дерева. Этот 

результат согласуется с данными других ис-

следователей [Теребова и др., 2003], которые 

в условиях загрязнения выявили нелинейное 

уменьшение содержания всех фракций азотных 

соединений, а также органических фосфорных 

соединений (нуклеотидов и фосфорилирован-

ных сахаров) в хвое деревьев Pinus sylvestris L. 

и Picea obovata Ledeb. с ухудшением жизнен-

ности дерева. Высокое содержание К в хвое 

Рис. 3. Процентное соотношение деревьев Pinus sylvestris L. 

и Picea obovata Ledeb. по категориям состояния в кластере 

(данные по водным потенциалам) 
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усыхающих деревьев, по сравнению со здо-

ровыми, может иметь адаптивное значение, 

поскольку катионы калия способны нейтрали-

зовать ангидриды кислот, что повышает устой-

чивость растения к токсическим газам [Илькун, 

1978 и др.]. Полученный результат может сви-

детельствовать об изменении ионного балан-

са клеток и нарушении нормального цикла 

биохимических процессов [Marschner, 1996; 

Судачкова и др., 1997; Clemens, 2001 и др.], 

что, в свою очередь, на уровне целого дерева 

проявляется в ингибировании формирования 

биомассы, торможении роста и нарушении 

функционирования корневой системы у осла-

бленных деревьев по сравнению со здоровыми 

[Ярмишко, 1997; Лукина, Никонов, 1998 и др.]. 

Кроме того, отмечают разный химический со-

став клеточных стенок хвои деревьев разной 

жизненности [Галибина, Теребова, 2008], в 

частности, меньшее количество ионообменных 

групп в структуре клеточной стенки хвои осла-

бленных деревьев по сравнению со здоровыми, 

что в условиях загрязнения может приводить 

к уменьшению связывания тяжелых металлов 

компонентами клетки и вследствие этого к из-

менению обмена веществ и структурных пара-

метров дерева. 

Проведенное нами сравнение соотношения 

N : P : K у деревьев сосны и ели разной жизнен-

ности также обнаружило уменьшение доли N и 

увеличение доли К при ухудшении категории со-

стояния дерева. Однако следует отметить, что 

соотношение макроэлементов как у сосны, так 

и у ели варьирует в зависимости от жизненного 

состояния дерева в меньшей степени (7–10 %), 

чем их содержание (7–33 %). Это подтверждает 

гипотезу о соотношении N : P : K в хвое сосны и 

ели как гомеостатическом показателе [Прида-

ча, 2002; Сазонова, 2006 и др.], свидетельству-

ющем о поддержании определенных соотноше-

ний основных метаболических процессов, обе-

спечивающих жизнедеятельность растений и 

в условиях техногенного стресса. Отмеченные 

нами изменения соотношения N : P : K в хвое 

деревьев сосны и ели разной жизненности мо-

гут свидетельствовать о перестройке донорно-

акцепторных отношений в системе целого 

растения в условиях загрязнения. Это косвен-

но подтверждается данными других авторов 

[Житкова, Новицкая, 2001], которые показали, 

что проникновение серосодержащих ксено-

биотиков в ткани хвои в больших количествах 

вызывает изменение естественного рН клеток, 

что, в свою очередь, индуцирует сокращение 

плазмодесменных трубок и торможение транс-

порта метаболитов по симпласту, вследствие 

чего происходит нарушение оттока ассимиля-

тов и снижение активности ассимиляционной 

и экспортной функций хвои. Также в условиях 

загрязнения для хвойных было показано про-

грессирующее ингибирование процессов фо-

тосинтеза и темнового дыхания с ухудшением 

состояния дерева [Кайбияйнен и др., 1995а, б]. 

Диапазоны варьирования Ψ в течение веге-

тационных периодов в зависимости от погод-

ных условий не выходили за пределы колеба-

ний, регистрируемых нами в фоновых условиях 

[Sazonova et al., 2002; Сазонова и др., 2005]. Это 

свидетельствует о сохранении в определенной 

мере устьичной регуляции и в условиях воздей-

ствия на растения промышленных поллютантов. 

Наряду с этим нами показано, что колебания Ψ в 

пределах этого диапазона связаны с жизненным 

состоянием дерева. С его ухудшением увеличи-

вается водный дефицит в охвоенных побегах. Это 

объясняется, прежде всего, тем, что в условиях 

промышленного загрязнения древесные рас-

тения оказываются под прямым или косвенным 

воздействием поллютантов [Amundson et al., 

1986; Manninen, Huttunen, 1991; Кайбияйнен и др., 

1995б; Wulff, Karenlampi, 1996; Sutinen et al., 1998; 

Жиров и др., 2007]. Это приводит к нарушениям 

во всех звеньях его водопроводящей системы, 

что обусловливает уменьшение ее проводимости 

и, как следствие, возрастание водного дефицита. 

Воздействие поллютантов на растение нарушает 

также сбалансированность его системы водного 

транспорта [Кайбияйнен и др., 1995а], поэтому 

различия более ярко выражены в моменты бы-

стрых изменений в водном режиме дерева, что и 

наблюдалось в нашем исследовании (табл. 2). 

Проведенные нами регрессионный и кла-

стерный анализы данных по содержанию и со-

отношению NPK в хвое, водному потенциалу 

охвоенных побегов деревьев сосны и ели пока-

зали, что степень связи этих показателей с жиз-

ненным состоянием растений, определенным 

по визуальными признакам, была различной 

при сравнении исследуемых видов. Большее 

влияние категории жизненного состояния на 

исследуемые показатели характерно для дере-

вьев ели, по сравнению с сосной, о чем свиде-

тельствуют более высокие коэффициенты де-

терминации (R2) у ели. Это, вероятно, обуслов-

лено большей чувствительностью ассимиляци-

онного аппарата ели к загрязнению, что согла-

суется с данными ряда авторов [Кирпичникова 

и др., 1995; Wulff, Karenlampi, 1996; Таланова-

Шэр, 2004], которые отмечают в условиях за-

грязнения для ели, по сравнению с сосной, 

более значимые изменения ультраструктуры 

хвои, большую чувствительность пигментного 

состава фотосинтетического аппарата и более 

высокую скорость аккумуляции поллютанта. 
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На основании кластеризации данных по со-

держанию и соотношению NPK можно также 

предположить, что большая часть деревьев со-

сны находится в исходном состоянии с нена-

рушенным метаболизмом (42 %) и переходном 

состоянии с метаболическими нарушениями и 

структурными перестройками (42 %), тогда как 

меньшая часть деревьев ели, по сравнению с 

сосной, находится в исходном состоянии с не-

нарушенным метаболизмом (25 %) и значи-

тельно большая часть (58 %) находится в пере-

ходном состоянии. Меньшая часть деревьев, 

как сосны (16 %), так и ели (17 %), находится в 

устойчивом состоянии с преобладанием ката-

болических процессов, ведущих к гибели ор-

ганизма. Этот результат, вероятно, обусловлен 

различиями экологических стратегий исследу-

емых видов. Известно, что и у ели, и у сосны пре-

обладающим интегральным свойством вида явля-

ется конкурентоспособность, однако для ели от-

мечают выраженные черты толерантности, а для 

сосны – реактивности [Восточноевропейские..., 

2004], что проявляется в ответной реакции видов 

при различных воздействиях. 

Если кластеризация данных по содержанию 

и соотношению NPK в хвое деревьев сосны и 

ели показала почти сходное соответствие меж-

ду категориями состояния, определяемыми ви-

зуально и по физиологическим показателям, то 

кластеризация данных по водному потенциа-

лу обнаружила, что характерной особенностью 

деревьев сосны является их слабое соответ-

ствие между категориями состояния, опреде-

ляемыми визуально и по физиологическому по-

казателю, тогда как у ели оно, напротив, более 

сильно выражено. Причины этих различий, ве-

роятно, связаны со значительной большей вза-

имозависимостью между структурными компо-

нентами дерева и его водным режимом, чем с 

элементным составом. 

Для ели отмечают наименьшую продолжи-

тельность периода от необратимого ослабле-

ния деревьев до их полного усыхания, у сосны, 

напротив, период усыхания может быть до-

вольно продолжительным [Барахтенова, 1995]. 

Наши данные по кластеризации с использова-

нием показателя водного режима согласуются 

с этими результатами.

Интересным представляется тот факт, что 

деревья сосны и ели разной жизненности мо-

гут быть включены в один кластер и, наоборот, 

деревья одной категории состояния – в раз-

ные кластеры. Вероятно, это обусловлено тем, 

что ответная реакция растений на стресс может 

быть связана как со структурными перестройка-

ми для поддержания определенного уровня ин-

тенсивности метаболических процессов (дере-

вья разной жизненности в одном кластере), так 

и с метаболическими перестройками, целью 

которых является сохранение структурной це-

лостности растительного организма (деревья 

одной категории состояния в разных кластерах) 

[Теребова и др., 2003]. Кроме того, очевидно, 

что дифференциация организмов по жизнен-

ному состоянию в сходных экологических усло-

виях обусловлена генотипической разнородно-

стью популяции [Мамаев, 1972; Ильин, 1985; 

Тараканов и др., 2007]. 

Заключение

В условиях начальной стадии деградации 

экосистем дифференциация растений сосны и 

ели по жизненному состоянию сопровождается 

определенными изменениями их физиологиче-

ских показателей. Во всех категориях состоя-

ния обнаруживались растения с разными зна-

чениями уровней напряженности переменных 

минерального и водного обменов, что позволя-

ет предположить неравнозначность их функци-

ональных состояний. Чем дальше это значение 

от критической точки, тем оно более функцио-

нально активно и более устойчиво к действию 

стрессовых факторов. Следовательно, потен-

циальное функциональное состояние расти-

тельного организма является важным при его 

реагировании на неблагоприятные воздей-

ствия. 

Работа выполнена при финансовой под-

держке РФФИ (гранты 09-04-00299-а и 09-04-

90739-моб_ст).
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РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА 

НА КРАТКОВРЕМЕННЫЕ И ДЛИТЕЛЬНЫЕ 

СНИЖЕНИЯ ТЕМПЕРАТУРЫ 

В УСЛОВИЯХ РАЗНЫХ ФОТОПЕРИОДОВ

Е. А. Спиридонова, М. И. Сысоева, Е. Г. Шерудило, 

Т. Г. Шибаева

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

На проростках огурца показано, что длительное действие низкой температуры 

тормозит рост и развитие растений, снижает накопление биомассы и изменяет 

ее распределение по органам растений по сравнению с контролем. Причем 

направленность действия постоянной низкой температуры была одинаковой 

при всех фотопериодах, включая круглосуточное освещение. Кратковременные 

снижения температуры (ДРОП) вызывают морфогенетический эффект, приводя к 

получению растений компактного габитуса при отсутствии влияния на накопление 

и распределение сухой массы, и значительно повышают холодоустойчивость 

растений. Фотопериод существенно влияет на проявление ответных реакций 

растений при ДРОП и не оказывает влияния при постоянном действии низкой 

температуры. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cucumis sativus L., фотопериод, ДРОП – кратковременное 

снижение температуры, морфогенез, холодоустойчивость.

E. A. Spiridonova, M. I. Sysoeva, E. G. Sherudilo, T. G. Shibaeva. 

RESPONSES OF CUCUMBER PLANTS TO SHORT- AND LONG-TERM 

TEMPERATURE DROP AT DIFFERENT PHOTOPERIODS

It has been demonstrated in experiments with cucumber sprouts that long-term effect of 

low temperature inhibits the plants’ growth and development, reduces accumulation of 

biomass and modifies its distribution among organs compared with the control. Directivity 

of the effect of constant low temperature was the same at different photoperiods, including 

24-hour illumination. Short-term temperature reductions (DROP) have a morphogenetic 

effect, with formation of plants with compact growth habit but without affecting dry mass 

storage and distribution, and significantly enhance the plants’ cold resistance. The 

photoperiod strongly influences manifestation of the response to DROP, but has no effect 

under constant low temperature impact.

K e y  w o r d s :  Cucumis sativus L., photoperiod, DROP – short-term temperature 

reduction, morphogenesis, cold resistance.
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Введение

Растения в процессе онтогенеза произ-

растают в переменных условиях среды. В те-

чение суток они часто подвергаются воздей-

ствию кратковременных снижений температу-

ры. Такая нестабильность суточного климата, 

проявляющаяся во флуктуациях температур в 

суточном цикле, особенно в ранневесенний пе-

риод, согласно одному из сценариев измене-

ния климата будет усиливаться [Филатов и др., 

2003]. Кратковременные снижения температу-

ры также широко используются в современном 

растениеводстве для выращивания компактных 

растений [Moe, Heins, 2000]. Как показано ра-

нее, они увеличивают устойчивость растений 

к действию низких температур [Markovskaya et 

al., 2003; Sysoeva et al., 2005], оказывают вли-

яние на их биологическую продуктивность 

[Марковская, Сысоева, 2004] и скорость раз-

вития [Чайлахян, Жданова, 1966; Сысоева и 

др., 2007]. Наряду с температурой существен-

ное влияние на рост и развитие растений ока-

зывает и фотопериод [Чайлахян, 1988; Adams, 

Langton, 2005].

В литературе недостаточно внимания уде-

ляется совместному действию кратковремен-

ного снижения температуры и фотопериода на 

морфогенез, биологическую продуктивность и 

устойчивость растений. Механизмы ответных 

реакций растений на периодическое кратко-

временное низкотемпературное воздействие в 

условиях разных фотопериодов также практи-

чески не изучены. В связи с этим целью насто-

ящей работы являлось изучение комплексного 

влияния кратковременных снижений темпера-

туры в условиях разных фотопериодов на рас-

тения огурца на ранних этапах онтогенеза.

Материал и методы

Работа выполнена на растениях огурца 

(Cucumis sativus L., сорт Зозуля). Семена про-

ращивали в чашках Петри при 28 °С в течение 

двух суток, затем высаживали в вазоны с пе-

ском и переносили в камеры искусственного 

климата ВКШ-73 (полив питательным раство-

ром Кнопа с добавлением микроэлементов, 

рН 6,2–6,4). Опыты проводили при фотоперио-

дах разной продолжительности (8/16, 12/12, 

16/8 ч и 24/0 ч) c выдерживанием одинакового 

суточного светового интеграла. Температура 

почвы соответствовала температуре воздуха; 

спектральный состав света – облучению лампа-

ми ДРЛ-400, интенсивность света составляла 

150, 100, 75 и 50 Вт/м2 при фотопериодах 8/16, 

12/12, 16/8 и 24/0 ч, соответственно; концен-

трация СО
2
 0,03 % и относительная влажность 

воздуха – 60–70 %.

До начала низкотемпературных обработок 

растения выращивали в оптимальных темпе-

ратурных условиях [Марковская, 1994]: по 2 сут 

при 30 °С и 23 °С до полного раскрытия семя-

долей. По достижении соответствующей фазы 

растения контрольного варианта оставляли при 

20 °С, опытные растения подвергали в тече-

ние 6 сут ежесуточным снижениям температу-

ры (ДРОП) до 12 °С на 2 и 6 ч (варианты ДРОП_2 

и ДРОП_6) в конце ночного периода или до за-

вершения 24-ч цикла при круглосуточном осве-

щении. Снижение температуры до 12 °С прово-

дили с 22 °С в варианте ДРОП_2 и с 25 °С – в ва-

рианте ДРОП_6. При воздействии постоянной 

низкой температуры (ПНТ) растения экспони-

ровали в течение 6 сут при 12 °С.

Холодоустойчивость растений определяли 

при помощи метода ЛТ
50

 на семядольных ли-

стьях [Дроздов и др., 1976]. При этом о при-

росте устойчивости судили по разнице меж-

ду температурой, вызывающей гибель клеток в 

высечках опытных и контрольных растений.

По окончании опыта измеряли линейные 

размеры, высоту растения, длину черешка 

первого настоящего листа, определяли сухую 

массу растений. Повторность опыта в преде-

лах варианта – 10-кратная при определении 

морфометрических показателей и 6-кратная 

при определении устойчивости, каждый опыт 

проводили 2 раза. Данные обработаны стати-

стически с использованием пакета программ 

Statgraphics for Windows 7.0.

Результаты и обсуждение

Во всех вариантах опыта наиболее высокие 

растения были получены в условиях коротко-

го 8-часового фотопериода (табл. 1). С уве-

личением продолжительности фотопериода 

высота растений уменьшалась, и при кругло-

суточном освещении растения были почти в 

3 раза ниже, чем при коротком фотопериоде. 

Эксперименты были выполнены при одинако-

вом суточном интеграле света, что позволяет 

высказать предположение о влиянии длитель-

ности ночного периода на высоту растений, что 

согласуется с ранее полученными в литературе 

данными [Мошков, 1987]. Кратковременные 

снижения температуры по сравнению с контро-

лем не оказывали влияния на высоту растений 

(табл. 1). Вероятно, это может быть связано 

с тем, что гипокотиль, определяющий высо-

ту растений на изученном ювенильном этапе 

онтогенеза, сформировался полностью до на-

чала ДРОП-обработок. Поэтому для изучения 
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влияния кратковременных низкотемператур-

ных обработок на морфогенез растений был 

выбран другой показатель – длина черешка 

первого настоящего листа.

Таблица 1. Влияние кратковременных и длительных 

низкотемпературных воздействий на высоту расте-

ний огурца (см) на ранних этапах онтогенеза в усло-

виях разных фотопериодов

Вариант 

опыта

Продолжительность фотопериода, ч

8/16 12/12 16/8 24/0

Контроль 8,7 ± 0,6 6,0 ± 0,5 5,4 ± 0,7 3,2 ± 0,5

ДРОП_2 7,9 ± 1,2 5,6 ± 0,5 5,4 ± 0,7 3,4 ± 0,4

ДРОП_6 9,3 ± 1,1 5,3 ± 1,0 5,3 ± 0,5 3,6 ± 0,4

ПНТ 8,0 ± 1,3 4,8 ± 0,4* 5,1 ± 0,7 2,8 ± 0,6*

В условиях короткого фотопериода (8/16 ч) 

морфогенетический эффект (уменьшение дли-

ны черешка первого настоящего листа) отме-

чался при 2-часовом снижении температуры 

(табл. 2). При увеличении длительности фо-

топериода до 16 ч для получения компактных 

растений требовалось более продолжитель-

ное (до 6 ч) низкотемпературное воздействие. 

Известно, что короткодневные (КДР) и длин-

нодневные растения (ДДР) имеют разную ре-

акцию на кратковременное снижение темпера-

туры [Mortensen, Moe, 1992; Moe et al., 1995]. 

Наиболее сильное его влияние отмечено на ко-

роткодневных растениях [Moe et al., 1992]. В 

частности, уже 2-часовое снижение температу-

ры с 18 до 12 °С уменьшало высоту таких корот-

кодневных растений, как бегония и эуфорбия 

[Grindal, Moe, 1994]. Реакция длиннодневных 

растений на кратковременное снижение темпе-

ратуры зависит от продолжительности ее дей-

ствия [Moe et al., 1995]. Например, для умень-

шения высоты колокольчика и фуксии продол-

жительность воздействия должна быть не ме-

нее 6 ч [Hendriks et al., 1992; Moe et al., 1995]. 

В наших опытах на нейтральнодневном огур-

це при коротком фотопериоде (8/16) этот вид 

реагировал как КДР, а при длинном фотопе-

риоде (16/8) – как ДДР. Это может быть связа-

но с участием гиббереллинов в реакции расте-

ний на ежесуточные кратковременные сниже-

ния температуры [Myster et al., 1997; Grindal et 

al., 1998]. Градиент температур влияет на син-

тез гиббереллинов или на чувствительность 

тканей к гиббереллинам [Langton, Cockshull, 

1997а, b], что может приводить к изменению 

размеров стебля [Erwin et al., 1989; Moe et al., 

1991], в частности, за счет блокирования синте-

за гиббереллинов на этапе превращения GA
19

 в 

GA
20

, контролируемое GA
19

-оксидазой [Langton, 

Cockshull, 1997а, b]. Это превращение зависит 

от интенсивности света и продолжительности 

дня [Zeevaart et al., 1991]. Увеличение фотопе-

риода приводит к усилению синтеза гибберел-

линов как у короткодневных [Oden, Heide, 1989], 

так и у длиннодневных [Zeevart et al., 1991] рас-

тений. Кратковременное понижение темпера-

туры в сочетании с коротким фотопериодом, 

вероятно, лимитирует это превращение, что в 

свою очередь приводит к снижению роста сте-

бля [Erwin, Heins, 1995], а для получения тако-

го эффекта при длинном фотопериоде требует-

ся более длительное низкотемпературное воз-

действие. 

Влияние ежесуточных кратковременных 

снижений температуры на морфогенетические 

показатели растений при круглосуточном осве-

щении в доступной нам литературе практиче-

ски не исследовано. ДРОП-обработка расте-

ний огурца, особенно 6-часовая, в условиях не-

прерывного освещения вызвала наибольшее 

(до 30 %) по сравнению с другими фотопери-

одами ингибирование роста черешка (табл. 2). 

Таким образом, при 24-часовом фотопериоде 

кратковременные снижения температуры могут 

не только приводить к усилению бокового вет-

вления растений огурца [Сысоева др., 2007], 

но и вызывать значительный морфогенетиче-

ский эффект. Подобное явление наблюдается 

и в природных условиях Севера, где сочетание 

полярного дня и суточных перепадов темпера-

тур приводит к формированию компактных рас-

тений с усиленным ветвлением. 

Таблица 2. Влияние кратковременных и длительных 

низкотемпературных воздействий на длину черешка 

(см) первого настоящего листа растений огурца на 

ранних этапах онтогенеза в условиях разных фото-

периодов

Вариант 

опыта

Продолжительность фотопериода, ч

8/16 12/12 16/8 24/0

Контроль 1,8 ± 0,2 1,5 ± 0,2 1,7 ± 0,1 1,9 ± 0,3

ДРОП_2 1,6 ± 0,2* 1,4 ± 0,1 1,6 ± 0,2 1,6 ± 0,1*

ДРОП_6 1,5 ± 0,2* 1,3 ± 0,1* 1,3 ± 0,2* 1,3 ± 0,1*

ПНТ – – – –

Примечание. * – статистически достоверное отличие от 
контроля. В варианте ПНТ растения не имели развитого 
первого настоящего листа.

С удлинением фотопериода возрастало на-

копление сухой массы растения (рис. 1), до-

стигая двукратного увеличения при непрерыв-

ном освещении. В условиях Севера на кормо-

вых травах (Dactylis glomerata, Phleum prаtense, 

Poa pratensis, Festuca pratensis, Bromus inermis, 

Alopecurus pratensis) показано, что при кру-

глосуточном освещении, особенно при низкой 

температуре 9 °С, сухая масса растений так-

же увеличилась в 2 раза по сравнению с корот-

ким 8-часовым фотопериодом при одинаковом 

интеграле света [Solhaug, 1991]. Ежесуточные 
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кратковременные снижения температуры не 

оказали влияния на накопление сухой массы 

растений по сравнению с контролем при всех 

фотопериодах, за исключением круглосуточно-

го освещения, в условиях которого они вызвали 

достоверное снижение биомассы (рис. 1). 

Согласно исследованию распределения су-

хой массы по органам растений, постоянная 

низкая температура привела к усилению рас-

пределения биомассы в корни при всех фо-

топериодах (рис. 2), что хорошо согласуется 

с литературными данными [Corbel et al., 1999; 

Prud’homme et al., 2006]. Литературные данные 

по влиянию кратковременных снижений темпе-

ратуры на распределение биомассы по орга-

нам у растений немногочисленны. Так, у рож-

дественской бегонии снижение температуры 

в ночной период на 4 ч с 20 до 14 °С увеличи-

вало долю сухой массы листьев, а при утрен-

нем снижении температуры этого отмечено не 

было [Bakken, Moe, 1995]. Ежесуточные сни-

жения температуры на 2 ч с 21 до 12 °С в на-

чале дня в условиях длинного 18 ч фотопери-

ода не оказали влияния на соотношение над-

земных и подземных органов у растений огур-

ца [Grimstad, 1993]. По результатам наших экс-

периментов также получено, что кратковремен-

ные снижения температуры в условиях разных 

фотопериодов не влияли на распределение 

(рис. 2). При круглосуточном освещении у кон-

трольных растений заметно возросла относи-

тельная масса листьев. Увеличение длительно-

сти низкотемпературного воздействия (2, 6, 24 

часа) привело к увеличению оттока ассимиля-

тов из листьев в корни. Если при других фото-

периодах эффект ДРОП при ПНТ на распреде-

ление сухой массы имел качественные отличия 

(присутствовал в варианте ПНТ и отсутствовал 

при ДРОП-обработках), то в условиях круглосу-

точного освещения отмечалась количественная 

реакция на усиление действия фактора. 

Устойчивость растений при ДРОП-

воздействии была значительно выше, чем при 

постоянном действии низкой закаливающей 

температуры (рис. 3), что согласуется с ранее 

полученными данными и свидетельствует о 

различных механизмах, ответственных за фор-

мирование холодоустойчивости при двух типах 

низкотемпературных воздействий [Марковская 

и др., 2000, 2008; Markovskaya et al., 2003]. При 

постоянном действии низкой закаливающей 

температуры (вариант ПНТ) длительность фо-

топериода не оказала влияния на холодоустой-

чивость проростков огурца, прирост которой по 

сравнению с контролем составил 0,5 °С при всех 

фотопериодах (рис. 3). Холодоустойчивость 

растений в варианте ДРОП определялась как 

продолжительностью фотопериода, так и дли-

тельностью кратковременного низкотемпера-

турного воздействия. Так, при 2-часовом ДРОП 

прирост устойчивости возрастал от 2,5 до 3,2° 

с удлинением фотопериода от 8 до 16 ч, а при 

6-часовом снижении температуры варьировал 

в диапазоне от 2,2 до 3 °С. При круглосуточном 

освещении 2- и 6-часовые снижения темпера-

туры индуцировали такой же прирост холодо-

устойчивости, как и в варианте с 2-часовым воз-

действием ДРОП при коротком фотопериоде.

Таким образом, по изученному комплексу 

показателей роста и развития реакция рас-

тений на кратковременные и длительные сни-

жения температуры оказалась различной. 

Рис. 1. Влияние кратковременных и длительных низкотемпературных воздействий на накопле-

ние сухой массы растения огурца на ранних этапах онтогенеза в условиях разных фотопериодов: 

1 – контроль, 2 – ДРОП 2 ч, 3 – ДРОП 6 ч, 4 – ПНТ
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Длительное действие низкой температуры 

тормозило рост и развитие растений, снижало 

накопление биомассы и изменяло ее распреде-

ление по органам растений по сравнению с кон-

тролем. Причем характер действия постоянной 

низкой температуры был одинаков при всех 

фотопериодах, включая круглосуточное осве-

щение. Кратковременные снижения темпера-

туры вызывали морфогенетический эффект, 

приводя к формированию растений компактно-

го габитуса при отсутствии влияния на накопле-

ние и распределение сухой массы, и значитель-

но повышали холодоустойчивость растений. 

Фотопериод существенно влиял на проявление 

ответных реакций растений при ДРОП. Так, для 

получения морфогенетического эффекта с уве-

личением длительности фотопериода требова-

лось более продолжительное низкотемпера-

турное воздействие. Холодоустойчивость при 

ДРОП возрастала с удлинением фотопериода. 

В условиях круглосуточного освещения реак-

ции растений на ДРОП существенно отличалась 

от других фотопериодов – морфогенетический 

эффект вызывался ДРОП воздействием любой 

продолжительности, снижалось накопление су-

хой массы растения, изменялось ее распреде-

Рис. 2. Влияние кратковременных и длительных низкотемпературных воздействий на распределение су-

хой массы по органам растения огурца на ранних этапах онтогенеза в условиях разных фотопериодов: 

1 – контроль, 2 – ДРОП 2 ч, 3 – ДРОП 6 ч, 4 – ПНТ

Рис. 3. Влияние кратковременных и длительных низкотемпературных воздей-

ствий на прирост холодоустойчивости растения огурца на ранних этапах онтоге-

неза в условиях разных фотопериодов: 

2 – ДРОП 2 ч, 3 – ДРОП 6 ч, 4 – ПНТ
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ление по органам, отсутствовало дальнейшее 

увеличение холодоустойчивости. 

ДРОП-воздействие является периодиче-

ским кратковременным воздействием низкой 

температуры, что может иметь важное регуля-

торное воздействие. Из литературы известно, 

что в сигнальные системы на низкую темпера-

туру включены фитохромы [Sysoeva et al., 2007; 

Grindal, Moe, 2009], связанные с биологиче-

скими часами, контролирующими цикличность 

процессов в организме. В условиях кругло-

суточного освещения, по-видимому, ингиби-

руются ответные реакции, связанные именно 

с цикличностью. Это в той или иной степени 

просматривается в ответных реакциях расти-

тельного организма, выращенного в условиях 

круглосуточного освещения: растение реагиру-

ет на прямое усиливающееся действие низкой 

температуры (снижение сухой массы, распре-

деление сухой массы в корни, снижение линей-

ных размеров органа). Высказанная гипотеза 

требует экспериментальной проверки.

Работа выполнена при финансовой под-

держке РФФИ (грант № 07-04-00063).
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ХАРАКТЕР И ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЬ ИЗМЕНЕНИЙ 

В ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОМ АППАРАТЕ 

РАСТЕНИЙ ОЗИМОЙ ПШЕНИЦЫ 

В УСЛОВИЯХ ХОЛОДОВОГО ЗАКАЛИВАНИЯ

А. Ф. Титов, Ю. В. Венжик, В. В. Таланова, С. А. Фролова, 

А. В. Таланов, Е. А. Назаркина

Институт биологии Карельского научного центра РАН

На проростках озимой пшеницы изучали динамику ряда показателей активности 

фотосинтетического аппарата (ФСА) в процессе закаливания при температуре 

4 °С. Показано, что первые часы воздействия холода являются этапом своеобраз-

ной функциональной «перенастройки» растительного организма к изменившимся 

температурным условиям. В это время отмечено некоторое снижение активности 

ФСА и полное прекращение линейного роста листа, а также адаптивное 

увеличение нефотохимического тушения флуоресценции хлорофилла. Затем 

(1–4 сут) устойчивость клеток листьев достигает максимального уровня, скорость 

фотосинтеза и электронного транспорта стабилизуется, содержание хлорофилла 

в светособирающем комплексе (ССК) увеличивается и возобновляется рост 

растений. Заключительный этап адаптации (4–7 сут) характеризуется не только 

постоянным уровнем устойчивости, но и новой функциональной организацией 

ФСА, что позволяет растениям успешно переносить пониженную температуру. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Triticum aestivum L., холодовое закаливание, холодоустой-

чивость, фотосинтез, хлорофиллы, флуоресценция хлорофилла.

А. F. Titov, Yu. V. Venzhik, V. V. Talanova, S. А. Frolova, A. V. Talanov, 

Е. А. Nazarkina. THE NATURE AND SEQUENCE OF CHANGES IN 

THE PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF WINTER WHEAT PLANTS 

UNDER СOLD HARDENING

The dynamics of some parameters of the photosynthetic apparatus (PSA) activity of winter 

wheat seedlings during hardening at a temperature of 4 °С were studied. It was shown that 

first hours of cooling were the phase of peculiar functional «reset» of the plant organism to 

the new temperature conditions. In this period, we observed some decrease in PSA activity, 

cessation of leaf linear growth, and an adaptive increase in non-photochemical quenching of 

chlorophyll fluorescence. Then (1–4 days), cold resistance of leaf cells attained the highest 

level, the rate of photosynthesis and electron transport stabilized, chlorophyll content in the 

light-harvesting complex (LHC) increased, and plant growth resumed. The final phase of 

adaptation (4–7 days) featured not only constant tolerance level, but also new functional 

organization of PSA which allowed the plants to successfully survive low temperature. 

K e y  w o r d s :  Triticum aestivum L., cold hardening, cold resistance, photosynthesis, 

chlorophylls, chlorophyll fluorescenсe.
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Введение

Работами многих авторов показано, что под 

влиянием низких закаливающих температур в 

растениях происходят многочисленные струк-

турные и функциональные изменения, сре-

ди которых важное место занимают измене-

ния в ФСА [Мирославов, 1994; Hurry et al., 1995; 

Yamasaki et al., 2002; Климов, 2003; Rapacz et 

al., 2004; Трунова, 2007; Венжик и др., 2008]. 

Существенно, что некоторые из них наблюда-

ются уже в первые часы воздействия холода и 

имеют очевидное адаптивное значение. Однако 

в литературе очень мало сведений, касающих-

ся последовательности возникновения этих из-

менений, хотя информация подобного рода 

весьма важна для понимания природы адапта-

ции растений. В связи с этим нами было про-

ведено изучение характера и последователь-

ности изменений ряда показателей активности 

ФСА у проростков озимой пшеницы в процессе 

их низкотемпературного закаливания. 

Материал и методы

Опыты проводили с проростками озимой 

пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 

39, выращенными в рулонах фильтровальной 

бумаги на питательном растворе Кнопа в каме-

ре искусственного климата при температуре 

воздуха 22 °С, его относительной влажности 60–

70 %, освещенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. 

Затем недельные проростки в течение 7 сут 

подвергали действию температуры 4 °С, сохра-

няя неизменными прочие условия. Растения 

контрольного варианта оставались при 22 °С. 

Все измерения проводились на первом листе.

Холодоустойчивость проростков оцени-

вали по температуре (ЛТ
50

), вызывающей ги-

бель 50 % палисадных клеток паренхимы ли-

стовых высечек после их 5-минутного промо-

раживания в микрохолодильнике ТЖР-02/-20 

(Интерм, Россия) [Балагурова и др., 1982]. 

Жизнеспособность клеток определяли с помо-

щью светового микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, 

Россия). 

Площадь листовой пластинки определя-

ли по В. В. Аникиеву и Ф. Ф. Кутузову [1961]. 

Интенсивность СО
2
-газообмена листьев про-

ростков анализировали с помощью портатив-

ной фотосинтетической системы НСМ-1000 

(Walz, Германия). При этом условия внутри ли-

стовой камеры для исследования были такими 

же, как в камере выращивания. Интенсивность 

нетто-фотосинтеза рассчитывали по извест-

ным формулам [Caemmerer, Farquhar, 1981]. 

Измерение флуоресценции хлорофилла прово-

дили с помощью флуориметра MINI-PAM (Walz, 

Германия). Листья предварительно адапти-

ровали к темноте в течение 15 мин. Основные 

параметры флуоресценции хлорофилла а (от-

носительная скорость электронного транс-

порта ETR, коэффициент нефотохимического 

тушения флуоресценции qN и максимальная 

эффективность фотосистемы II F
v
/F

m
) рассчи-

тывали согласно работе [Maxwell, Johnson, 

2000]. Содержание хлорофиллов определяли с 

помощью спектрофотометра СФ-2000 (Спектр, 

Россия) в спиртовой вытяжке [Гавриленко, 

Жигалова, 2003]. Расчет доли хлорофиллов в 

светособирающем комплексе (ССК) от их сум-

мы производили с учетом того, что весь хлоро-

филл b находится в ССК, а отношение хлоро-

филлов a/b в ССК равно 1,2 [Lichtenthaler, 1987].

Повторность при оценке холодоустойчи-

вости и показателей работы ФСА в пределах 

одного варианта – 3–6-кратная, а при анализе 

роста листа – 30–60-кратная. Каждый опыт по-

вторяли не менее 2 раз. В статье обсуждаются 

величины, достоверные при Р  0,05. 

Результаты и обсуждение

Исследования показали, что под влиянием 

температуры 4 °С наряду с ростом устойчиво-

сти клеток листа пшеницы происходит целый 

комплекс изменений в работе ФСА (табл.). В 

частности, повышение устойчивости, наблю-

даемое уже в первые часы воздействия холода, 

сопровождалось увеличением коэффициента 

нефотохимического тушения флуоресценции 

хлорофилла. Его рост связан с рассеивани-

ем избыточной энергии света в виде теплово-

го излучения [Demmig-Adams, Adams, 2006], 

что часто отмечается у растений в условиях 

действия низкой температуры [Yamasaki et al., 

2002; Hendrickson et al., 2004] и является сво-

еобразным механизмом защиты фотосисте-

мы II, наиболее чувствительной к повреждени-

ям [Мокроносов и др., 2006]. Одновременно с 

этим наблюдали полное торможение роста ли-

стьев, а также снижение интенсивности фото-

синтеза, скорости электронного транспорта 

и содержания хлорофиллов. Изменения в со-

держании хлорофиллов в первые часы закали-

вания, скорее всего, связаны с перестройкой 

мембранного аппарата хлоропластов, которые, 

как показано ранее, очень быстро реагируют на 

снижение температуры [Венжик и др., 2008]. 

При этом прекращение роста листа и снижение 

показателей функциональной активности ФСА, 

вероятно, вызваны прямым ингибирующим 

действием холода на эти процессы. Таким об-

разом, уже в первые часы закаливания проис-
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ходит своеобразная «перенастройка» работы 

ФСА растений к изменившимся температур-

ным условиям.

Через 24 ч закаливания на фоне дальнейше-

го возрастания устойчивости и нефотохими-

ческого тушения флуоресценции, при полном 

прекращении роста листа начинается стаби-

лизация скорости фотосинтеза. Эти данные 

подтверждают точку зрения, согласно которой 

поддержание работы ФСА у озимых злаков 

осуществляется на фоне торможения росто-

вых процессов [Климов и др., 1992; Hurry et al., 

1995]. Отдельно следует отметить, что с этого 

момента начинается восстановление содержа-

ния хлорофиллов за счет увеличения доли хло-

рофилла в ССК, что считается адаптивным ме-

ханизмом компенсации снижения общего ко-

личества зеленых пигментов [Maslova, Popova, 

1993; Шерстнева и др., 2007]. Возможно так-

же, что на этом этапе происходит стабилиза-

ция пигмент-белковых комплексов, и с этим 

связано восстановление содержания пигмен-

тов. Стабилизация пигментных комплексов и 

увеличение содержания хлорофиллов, в свою 

очередь, поддерживают работу фотосистемы 

II в условиях низкой температуры [Oliveria et al., 

2002]. Когда холодоустойчивость клеток листа 

достигает максимума (на 3–4 сут), возобнов-

ляется линейный рост листа (табл.). Очевидно, 

изменения в энергетическом обмене, произо-

шедшие в растительных клетках под влиянием 

низкой температуры, весьма значительны и 

способствуют возобновлению на данном этапе 

роста. В целом этот этап (1–4 сут закаливания), 

видимо, следует рассматривать как период 

стабилизации работы ФСА в условиях низкой 

закаливающей температуры. 

На заключительном этапе холодовой адап-

тации (4–7 сут) отмечен существенный при-

рост площади листовой пластинки (более чем 

на 30 %) и коэффициента нефотохимического 

тушения флуоресценции хлорофилла, тогда как 

остальные показатели значительных измене-

ний уже не претерпевали. Вероятно, в этот пе-

риод ФСА функционирует в новом стабильном 

режиме, необходимом для выживания расте-

ний в изменившихся температурных условиях. 

Отдельно подчеркнем, что наблюдаемое в 

процессе закаливания снижение основных по-

казателей работы ФСА (скорость фотосинте-

за, электронного транспорта и максимальная 

эффективность фотосистемы II) было не столь 

значительным (13–17 %), и все они на 7-е сут 

закаливания оставались на уровне, превы-

шающем 80 % от исходных значений (табл.). 

Подобного рода факты приводятся и другими 

авторами, работавшими с ячменем [Krol et al., 

1999] и озимой пшеницей [Gray et al., 1996]. Эти 

данные подтверждают, что для растений, выра-

щиваемых в условиях пониженных температур, 

способность сохранять относительно высокую 

интенсивность фотосинтеза является очень 

важной [Hurry et al., 1995], поскольку позволя-

ет накапливать резервные пластические веще-

ства, необходимые для холодовой адаптации 

[Климов, 2003; Трунова, 2007]. 

Следует еще раз отметить, что полное пре-

кращение роста листа наблюдалось у пророст-

ков пшеницы только в течение первых 24 ч за-

каливания. В дальнейшем зафиксирован мед-

ленный рост листа, и в результате к концу опыта 

(через 7 сут охлаждения) площадь листа за-

каленных проростков превосходила исходные 

значения примерно на треть (табл.). Подобное 

торможение роста является приспособитель-

ной реакцией, поскольку способствует преоб-

ладанию донорной функции (фотосинтез) над 

акцепторной (рост) [Климов и др., 1997]. Это, 

в свою очередь, приводит к сдвигу метабо-

лизма в сторону усиления синтеза высокомо-

Характер и относительная величина изменений устойчивости и показателей активности ФСА в зависимости от 

продолжительности экспозиции проростков озимой пшеницы с. Московская 39 в условиях температуры 4 °С*

Показатель

Значение показателя по отношению к исходному** уровню, %

продолжительность экспозиции при 4 С, ч

0 1 5 24 48 72 96 168

Холодоустойчивость 100 109* 125* 141* 152* 150* 161* 155*

Площадь листа 100 100 100 100 108* 114* 111* 134*

Интенсивность фотосинтеза 100 100 83* 82* 81* 80* 80* 83*

Скорость электронного транспорта, ETR 100 101 93* 96 85* 84* 83* 83*

Максимальная эффективность фотосистемы II, F
v
/F

m
100 100 100 92* 93* 84* 83* 87*

Коэффициент нефотохимического тушения, qN 100 105 112* 111* 118* 125* 125* 134*

Содержание хлорофиллов a + b 100 89* 91* 98 103 106* 114* 112*

Содержание хлорофилла в ССК 100 85* 78* 90* 93* 101 117* 116*

Примечание. * Отличия от исходного уровня (22 °С) достоверны при Р  0,05. ** Исходный уровень холодоустойчивости – 
–5,6 ± 0,1 °С, площади листа – 220 ± 3 мм2, интенсивности фотосинтеза – 10,7 ± 0,2 мкмоль м-2 с-1, скорости электронного 
транспорта – 103,8 ± 2,0, максимальной эффективности фотосистемы II – 0,75 ± 0,01, коэффициента нефотохимического 
тушения – 0,56 ± 0,01, содержания хлорофиллов a + b – 1,22 ± 0,02 мг/г сырой массы, содержание хлорофилла в ССК – 
0,69 ± 0,05 мг/г сырой массы.
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лекулярных соединений (углеводов, липидов) 

и благоприятствует дальнейшей адаптации к 

низкой температуре [Климов, 2003; Трунова, 

2007]. Добавим, что пониженные температу-

ры, ингибируя деление клеток, мало влияют на 

их рост растяжением [Родченко и др., 1988]. 

Вследствие этого формируются характерные 

для северных растений крупные клетки мезо-

филла, богатые хлоропластами, пролифера-

ция которых усиливается, обусловливая до-

полнительную возможность поддержания до-

статочно высокой интенсивности фотосинтеза 

[Мирославов, 1994].

Резюмируя все изложенное, можно заклю-

чить, что под влиянием низкотемпературного 

закаливания происходит не только увеличение 

устойчивости проростков озимой пшеницы, но и 

целый комплекс адаптивных изменений в ФСА. 

Важно, что эти изменения возникают в опреде-

ленной последовательности. В частности, в пер-

вые часы закаливания проростки реагируют на 

холод некоторым снижением активности ФСА 

и прекращением линейного роста листа. В это 

же время наблюдается адаптивное увеличение 

нефотохимического тушения флуоресценции 

хлорофилла. В целом первые часы закаливания 

можно рассматривать как период своеобразной 

функциональной «перенастройки» растительно-

го организма к изменившимся условиям среды. 

Последующий этап закаливания (1–4 сут) харак-

теризуется стабилизацией фотосинтеза и ско-

рости электронного транспорта, увеличением 

содержания хлорофилла в ССК и возобновлени-

ем роста листа. В этот же период устойчивость 

клеток листьев достигает максимального уров-

ня. Заключительный этап холодовой адаптации 

(4–7 сут) характеризуется не только постоян-

ным уровнем холодоустойчивости, но и новой 

функциональной организацией ФСА растений, 

что позволяет им успешно переносить неблаго-

приятные условия внешней среды. 

Работа выполнена при финансовой под-

держке РФФИ (грант № 06-04-49107а).
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23–25 сентября 2009 г. в г. Петрозаводске 

проходил IV Международный симпозиум «Со-

временные проблемы и методы экологической 

физиологии и патологии млекопитающих, вве-

денных в зоокультуру», организованный лабо-

раторией экологической физиологии животных 

Института биологии КарНЦ РАН при финан-

совой поддержке Отделения биологических 

наук Российской академии наук и Российского 

фонда фундаментальных исследований (грант 

№ 09-04-06075). В его работе приняли участие 

представители более 20 научных организаций, 

в том числе ученые Польши, Финляндии и Гер-

мании.

Нужно отметить, что изначально такие сим-

позиумы проводились как встречи ученых-

звероводов, и вопросы, которые на них рассма-

тривались, касались в основном практики кле-

точного пушного звероводства. Однако со вре-

менем менялся как круг участников, так и те-

матика этого научного мероприятия. На трех 

секциях нынешнего симпозиума («Физиолого-

биохимические механизмы адаптации организ-

ма к действию факторов среды», «Проблемы 

кормления, воспроизводства и ветеринарии» 

и «Оптимизация физиологического состоя-

ния биологически активными веществами раз-

личного происхождения») было представле-

но более 50 устных и 20 стендовых докладов. 

Основная их часть касалась не только практи-

ки клеточного пушного звероводства, а в пер-

вую очередь использования животных, разво-

димых в условиях неволи, в качестве модель-

ных объектов при изучении различных аспектов 

биологии млекопитающих. О том, сколь уни-

кальными объектами являются норки для изу-

чения эффектов доместикации, показал в своих 

докладах представитель школы новосибирских 

генетиков О. В. Трапезов. Одной из важнейших 

проблем, по мнению большинства участников, 

является сокращение количества звероферм 

и поголовья пушных зверей – в Карелии из 20 

ранее существовавших крупных зверосовхо-

зов осталось только одно хозяйство. Однако, 

как отметил в пленарном докладе проректор 

по научной работе Московской государствен-

ной академии ветеринарной медицины и био-

технологии им. К. И. Скрябина академик РАСХН 

Н. А. Балакирев, даже нынешний экономиче-

ский кризис принес звероводам не только про-

блемы в виде снижения спроса на пушнину, но и 

пошел во благо некоторым отраслям зверовод-

ства – поголовье соболей клеточного разведе-

ния в России увеличилось.

Желающие смогли посетить стационар ла-

боратории, расположенный на территории 

звероводческой фермы ООО «Пряжинское», 

первый русский курорт «Марциальные воды», 

водопад Кивач и совершить экскурсию на 

теплоходе в музей-заповедник «Кижи».

В резолюции, принятой участниками симпо-

зиума, отмечалась необходимость регулярного 

проведения таких встреч. 

Ученый секретарь симпозиума

д. б. н. В. А. Илюха
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Коллектив Института биологии Карельского 

научного центра РАН, коллеги генетики и фи-

зиологи растений от всей души поздравля-

ют Ольгу Николаевну Лебедеву с прекрас-

ной датой – юбилеем и 35-летием трудовой 

деятельности! Эти годы отданы благородно-

му делу – служению науке. Как и многие из нас, 

Ольга Николаевна посвятила научной работе в 

ИБ КарНЦ РАН многие годы жизни, пройдя путь 

от лаборанта до заместителя директора по на-

учной работе.

После окончания биологического факуль-

тета Петрозаводского государственного 

университета она работала учителем биоло-

гии в Ребольской средней школе (с. Реболы 

Муезерского р-на КАССР), затем вернулась 

в г. Петрозаводск в Институт биологии Карель-

ского филиала АН СССР, где начинала свою 

профессиональную деятельность еще сту-

денткой.

БИОГРАФИЧЕСКАЯ СПРАВКА

Лебедева Ольга Николаевна, 1949 г. рожде-

ния, в ИБ КарНЦ РАН работает с 1973 г., канди-

дат биологических наук (1994 г.), старший на-

учный сотрудник по специальности «генетика» 

(1999 г.), доцент по специальности «генетика» 

(2003 г.). Научный стаж – 19 лет, стаж педагоги-

ческой работы – 4 года. В занимаемой должно-

сти заместителя директора по научной работе 

ИБ КарНЦ РАН работает с 1 апреля 1996 г. Ею 

опубликовано более 90 научных работ и изо-

бретений, из них 46 – после защиты кандидат-

ской диссертации, получено 2 авторских свиде-

тельства на изобретения.

О. Н. Лебедева является высококвали-

фицированным исследователем-генетиком. 

Основное направление ее научной деятель-

ности – генетика и селекция растений, изуче-

ние вопросов естественного и индуцированно-

го мутационного процесса у перекрестноопы-

ляющихся видов растений и разработка науч-

ных основ мутационной селекции многолетних 

злаков. В результате исследований ею разра-

ботаны и предложены критерии, позволяющие 

оценить генетический и морфофизиологиче-

ский статус панмиктических популяций, сфор-

мированных на мутантной основе, сформули-

Труды Карельского научного центра РАН
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рованы принципы мутационной селекции мно-

голетних злаковых трав и создан сорт овсяни-

цы луговой «Онежская», включенный в государ-

ственный реестр сортов сельскохозяйственных 

культур. В настоящее время область ее научных 

интересов связана с изучением систем генети-

ческого контроля светоустойчивости у высших 

растений, что имеет значение как для понима-

ния механизмов выживаемости растений, так 

и для разработки схем селекции перекрестно-

опыляющихся растений. За время работы 

О. Н. Лебедева окончила курсы повышения ква-

лификации в области молекулярной биологии 

в МГУ. С 2006 г. она руководит лабораторией 

генетики и осуществляет научное руководство 

всем комплексом исследований по самостоя-

тельному направлению фундаментальных ис-

следований, входящему в Программу фунда-

ментальных научных исследований государ-

ственных академий наук на 2008–2012 гг. по 

разделу VI «Биологические науки» и направле-

нию 45 «Общая генетика». О. Н. Лебедева яв-

лялась соруководителем конкурсного гранта 

программы фундаментальных исследований 

Президиума РАН «Биоразнообразие и дина-

мика генофондов», подпрограмма «Динамика 

генофондов» (2006–2008 гг.), руководителем 

ряда договоров на выполнение НИР по направ-

лению исследований.

ПУБЛИКАЦИИ

Наиболее полно результаты многолетних иссле-

дований изложены в следующих публикациях: моно-

графиях «Функциональные особенности раститель-

ных популяций при индуцированном мутагенезе» 

(Олимпиенко Г. С., Лебедева О. Н., Павлова Н. А., Ни-

колаевская Т. С., Тихов П. В. Петрозаводск, 1995. 

112 с.) и «Биологические особенности северных по-

пуляций многолетних злаков: генетический груз и 

выживаемость» (Лебедева О. Н., Николаевская Т. С., 

Титов А. Ф., Федоренко О. М., Стафеева Е. Б. Петро-

заводск, в печати), в статьях «Особенности фотосин-

тетического аппарата хлорофиллдефектных феноти-

пов мутантных и нативной линий Festuca pratensis 

Huds.» (Марковская Е. Ф., Таланова Т. Ю., Олимпиен-

ко Г. С., Лебедева О. Н., Тихов П. В. Физиология рас-

тений. 2002. Т. 49, № 2. С. 320–323), «Содержание 

пигментов и морфологический тип у овсяницы луго-

вой» (Олимпиенко Г. С., Лебедева О. Н., Николаев-

ская Т. С., Стафеева Е. Б., Титов А. Ф., Тихов П. В. До-

клады РАСХН. 2005. № 5. С. 15–17), «О стратегии 

фотозащиты у высших растений» (Лебедева О. Н., 

Титов А. Ф., Стафеева Е. Б., Николаевская Т. С. До-

клады РАСХН. 2007. № 4. С. 15–19), «Выживаемость 

популяций высших растений с различным уровнем 

панмиксии и генетического груза на северной грани-

це их ареала: генетические и популяционные меха-

низмы, обеспечивающие выживаемость и экологи-

ческую устойчивость популяций высших растений с 

естественным грузом пигментных мутаций (на при-

мере Festuca pratensis Huds.)» (Титов А. Ф., Лебедева 

О. Н., Николаевская Т. С. Сб. материалов по Про-

грамме фундаментальных исследований Президиу-

ма РАН № 11 «Биоразнообразие и динамика гено-

фондов». Подпрограмма II «Динамика генофондов». 

ФИАН, Москва, 2007. С. 64–66), «Выживаемость по-

пуляций высших растений с различным уровнем пан-

миксии и генетического груза на северной границе 

их ареала: морфо-физиологические особенности 

природных (островных и континентальных) популя-

ций арабидопсиса» (Титов А. Ф., Лебедева О. Н., Фе-

доренко О. М., Топчиева Л. В., Грицких М. В. Сб. ма-

териалов по Программе фундаментальных исследо-

ваний Президиума РАН № 11 «Биоразнообразие и 

динамика генофондов». Подпрограмма II «Динамика 

генофондов». ФИАН, Москва, 2007. С. 67–69).

С 1996 г. О. Н. Лебедева работает в долж-

ности заместителя директора по научной 

работе ИБ КарНЦ РАН, активно занимаясь 

наряду с научной разносторонней научно-

организационной работой. Она является коор-

динатором научных работ по комплексным ис-

следованиям Института, в том числе в рамках 

ФЦП «Государственная поддержка интеграции 

высшего образования и фундаментальной нау-

ки», ФЦНТП «Исследования и разработки по 

приоритетным направлениям развития науки и 

техники» (2002–2006 гг.), ФЦП «Исследования 

и разработки по приоритетным направлениям 

развития научно-технологического комплек-

са России» (2007–2012 гг.). О. Н. Лебедева 

является членом Ученого совета ИБ КарНЦ 

РАН, Общего собрания РАН и ОБН РАН, ко-

ординатором проектов, выполняемых в ин-

ституте при поддержке РФФИ. Деятельность 

О. Н. Лебедевой в данной должности способ-

ствовала финансовой стабилизации Институ-

та, развитию его экспериментальной и мате-

риально-технической базы, привлечению 

молодых научных кадров, интеграции деятель-

ности института и вузов города, внедрению 

информационных систем в научные исследо-

вания, организации работы по повышению ква-

лификации работников и подготовке научных 

кадров. Она активно участвует в работе научных 

мероприятий, их организации и проведении. 

О. Н. Лебедева большое внимание уделяет ин-

новационной деятельности, патентной работе и 

внедрению результатов НИР в практику. В 2003 г. 

совместно с Фондом высоких технологий и при 

финансовой поддержке фонда Евразии прове-

дены курсы по повышению квалификации в об-

ласти коммерциализации научных разработок.

С 1994 по 1998 г. О. Н. Лебедева занима-

лась (по совместительству) педагогической 

работой на эколого-биологическом факультете 

Петрозаводского государственного универси-
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тета, являясь доцентом кафедры ботаники и фи-

зиологии растений. В ПетрГУ она читала базо-

вый курс лекций «Генетика с основами селекции» 

и спецкурс «Генетика популяций», вела практи-

ческие занятия по «Генетике с основами селек-

ции» и «Микрохимии растений», а также летнюю 

учебную практику по ботанике. Руководила вы-

полнением курсовых и дипломных работ сту-

дентами эколого-биологического факультета 

ПетрГУ. В настоящее время ведет активную ра-

боту в рамках Эколого-биологического учебно-

научного центра при ИБ КарНЦ РАН.

За активную научную, научно-организацион-

ную и педагогическую деятельность О. Н. Ле-

бедева награждена медалью «Ветеран Труда» 

(1992 г.), Почетной грамотой РАН (1999 г., 

2009 г.), Почетной грамотой Республики Каре-

лия (2003 г.), грамотой Федерального агентства 

по науке и инновациям (2008 г.). 

О. Н. Лебедеву отличает эрудированность, 

умение контактировать с людьми, высокое чув-

ство ответственности за выполняемую работу, 

что позволяет ей своевременно и успешно ре-

шать поставленные задачи. Она предельно до-

бросовестна и инициативна, активно отстаи-

вает интересы института, пользуется автори-

тетом и уважением в коллективе. Наконец, она 

просто очень дружелюбный, порядочный, ду-

шевный и добрый человек. От всей души жела-

ем ей доброго здоровья, неиссякаемой энер-

гии, жизнелюбия, творческих успехов, большо-

го человеческого счастья. 

Н. Н. Немова, Е. М. Матвеева
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22 декабря 2009 г. исполняется 60 лет со 

дня рождения Заслуженного деятеля науки 

Республики Карелия и Российской Федерации 

члена-корреспондента РАН, доктора био-

логических наук, профессора Александра 

Федоровича Титова.

А. Ф. Титов родился в 1949 г. в г. Петроза-

водске, где он в 1967 г. окончил 30-ю среднюю 

школу и поступил на биологический факультет 

Петрозаводского государственного универси-

тета (ПетрГУ). Изначально интерес к биологии 

появился у него в старших классах, а затем, в 

процессе учебы в университете, значительно 

укрепился и постепенно перерос в профессио-

нальный. Будучи студентом 2-го курса он впер-

вые переступил порог лаборатории генетики 

Института биологии Карельского научного цен-

тра (КарНЦ) РАН (тогда Карельского филиала АН 

СССР), где состоялось его знакомство с д. б. н. 

Г. С. Олимпиенко (тогда еще к. б. н.), во многом 

предопределившее его дальнейшую судьбу. 

Параллельно с учебой в ПетрГУ, он начал знако-

миться с работой лаборатории генетики, ее со-

трудниками, научными трудами по общей гене-

тике и генетике растений. Затем последовали 

курсовая и дипломная работы. Учитывая его 

склонности и интересы, научные руководители 

Г. С. Олимпиенко и доцент, к. б. н. Л. Д. Музалева 

предложили ему тему по цитогенетике расте-

ний, связанную с изучением возможности мо-

дификации α-2,4-динитрофенолом эффектов 

γ-облучения Crepis capillaries. Работа требовала 

усидчивости и терпения, так как предполагала 

проведение многих часов за микроскопом, с по-

мощью которого фиксировались и анализиро-

вались хромосомные аберрации, вызванные 

γ-облучением. Полученные результаты легли в 

основу его дипломной работы и неоднократно 

докладывались на студенческих научных конфе-

ренциях (в ПетрГУ, во Львовском и Рижском го-

сударственных университетах) и отмечались 

грамотами. В 1972 г. А. Ф. Титов завершил с от-

личием учебу в ПетрГУ и был рекомендован 

Ученым советом факультета для дальнейшей 

учебы в аспирантуре КарНЦ РАН.

Незадолго до этого, в 1971 г., на предди-

пломной практике, произошло его знакомство 

с директором Института биологии КарНЦ РАН 

д. б. н., профессором С. Н. Дроздовым, который 

предложил ему поступать в аспирантуру по спе-

циальности «физиология растений», но имея в 

виду, что тема будущей диссертационной рабо-

ты будет лежать на стыке физиологии растений 

и генетики. После некоторых размышлений по 

совету Г. С. Олимпиенко он принял это предло-

жение, а С. Н. Дроздов и Г. С. Олимпиенко дого-

ворились выступить в качестве соруководите-

лей будущей работы.

Осенью 1972 г. А. Ф. Титов успешно сдал 

вступительные экзамены в очную аспирантуру 

по специальности «физиология растений» и 

стал аспирантом. Новая тема – «Морфофизио-

Труды Карельского научного центра РАН
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логический контроль в селекции овсяницы лу-

говой (Festuca pratensis Huds.) на заморозко-

устойчивость» – потребовала не только освое-

ния новых методов исследований, знакомства с 

новым объектом, но самое главное – заставила 

резко расширить профессиональный кругозор, 

так как включала в себя элементы разных 

научных дисциплин – физиологии растений, 

генетики и селекции. Три года без выходных и 

отпусков пролетели незаметно, и к моменту 

завершения аспирантской подготовки, т. е. осе-

нью 1975 г., кандидатская диссертация была 

подготовлена, и после небольшой доработки 

А. Ф. Титов представил ее к защите в диссерта-

ционный совет ПетрГУ, где она и была успешно 

защищена весной 1976 г.

Сразу после завершения учебы в аспиран-

туре А. Ф. Титов был принят на постоянную ра-

боту в лабораторию экологической физиологии 

растений Института биологии (в которой он 

как исследователь продолжает работать и по 

сей день) на должность младшего научного со-

трудника (с 1975 г.), затем старшего научного 

сотрудника (с 1978 г.) и заведующего лабора-

торией (с 1986 г. по настоящее время). Таким 

образом, учеба в аспирантуре и последующая 

работа в названной лаборатории – это более 35 

лет успешной работы в экологической физио-

логии растений и 40 лет научной деятельности 

в стенах КарНЦ РАН.

На протяжении всего периода работы основ-

ные научные интересы А. Ф. Титова связаны с 

изучением устойчивости растений и направле-

ны на исследование влияния на растения не-

благоприятных факторов внешней среды, пре-

жде всего низких и высоких температур, и меха-

низмов адаптации растений. Благодаря много-

летним оригинальным исследованиям ему уда-

лось внести существенный вклад в разработку 

физиологических основ устойчивости расте-

ний, получивший заслуженное признание сре-

ди специалистов в нашей стране и за рубежом. 

В 1974 г. А. Ф. Титовым (совместно с проф. 

С. Н. Дроздовым и проф. В. К. Курцом) была вы-

двинута, а в дальнейшем экспериментально 

подтверждена на различных объектах (видах и 

сортах) так называемая «зональная» гипотеза, 

или гипотеза «зонального» влияния температу-

ры на устойчивость активно вегетирующих рас-

тений, установлены границы отдельных темпе-

ратурных зон для наиболее широко культиви-

руемых сельскохозяйственных видов растений. 

В ходе многолетних исследований им детально 

изучены основные закономерности варьирова-

ния устойчивости растений в зависимости от 

характера температурного воздействия (интен-

сивность и продолжительность, общее или 

локальное, раздельное или комбинированное). 

Им же предложена (1978, 1983) и эксперимен-

тально обоснована молекулярно-генетическая 

гипотеза, объясняющая главные принципы 

адаптивного ответа растений на действие 

неблагоприятных температур, что явилось тео-

ретической и экспериментальной основой 

успешно защищенной в 1989 г. в диссертацион-

ном совете Института физиологии растений 

им. К. А. Тимирязева (Москва) докторской дис-

сертации на тему «Устойчивость активно веге-

тирующих растений к низким и высоким темпе-

ратурам: закономерности варьирования и меха-

низмы». В рамках этой работы и в последующих 

исследованиях подробно изучены температуро-

индуцированные изменения различных моле-

кулярно-генетических, физиолого-биохимичес-

ких показателей и физиологических процессов 

у холодостойких и теплолюбивых растений, в 

частности, происходящие в генетической, бе-

локсинтезирующей и гормональной системах, а 

также установлена важная роль указанных си-

стем в механизмах термоадаптации. В целом 

эти результаты, наряду с данными других отече-

ственных и зарубежных исследователей, яви-

лись той научной основой, которая обеспечила 

достижение значительного прогресса в совре-

менных представлениях о природе устойчиво-

сти растений к неблагоприятным факторам 

внешней среды. В настоящее время они ис-

пользуются в вузах страны при чтении лекций по 

физиологии растений и отдельных спецкурсов 

по данному предмету, а также в учебных посо-

биях для студентов биологических факультетов.

В последние годы лаборатория экологиче-

ской физиологии растений Института биологии 

КарНЦ РАН, возглавляемая А. Ф. Титовым, ак-

тивно включилась в изучение влияния на рас-

тения таких неблагоприятных абиотических 

факторов, как тяжелые металлы, засоление, 

повышенная кислотность. Эти исследования 

направлены не только на установление общих 

(неспецифических) и специфических реак-

ций, определяющих устойчивость растений к 

стресс-факторам разной природы, но и свя-

заны с разработкой системы фитоиндикаци-

онных показателей (морфо-физиологических, 

физиолого-биохимических и генетических), с 

помощью которых можно оценивать степень 

загрязненности (неблагополучия) окружающей 

среды, а также осуществлять экологический 

мониторинг. Результаты этого направления ис-

следований А. Ф. Титова нашли отражение в 

целой серии научных статей в различных жур-

налах, а также в недавно изданной монографии 

«Устойчивость растений к тяжелым металлам» 

(Петрозаводск, 2007).
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В целом за годы исследований А.Ф. Титовым 

опубликовано (самостоятельно и в соавторстве) 

более 500 научных работ, в том числе 5 моногра-

фий. Значительная часть его научных работ опу-

бликована в авторитетных отечественных и зару-

бежных журналах, таких как «Ботанический жур-

нал», «Генетика», «Доклады Академии наук», 

«Доклады РАСХН», «Журнал общей биологии», 

«Известия РАН», «Онтогенез», «Растительные ре-

сурсы», «Сельскохозяйственная биология», 

«Успехи современной биологии», «Успехи совре-

менной генетики», «Физиология и биохимия 

культурных растений», «Физиология растений», 

«Biochemie und Physiologie der Pflanzen», «Biologia 

plantarum», «Journal of Experimental Botany» и др. 

Он является редактором более 15 сборников на-

учных статей, монографий и трудов научных кон-

ференций. Многие годы входил в состав редак-

ционного совета, а затем редколлегии журнала 

«Физиология растений». В настоящее время яв-

ляется главным редактором «Трудов Карельского 

научного центра РАН» и членом редакционного 

совета журнала «Ученые записки Петроза-

водского государственного университета».

Работы А. Ф. Титова постоянно поддержива-

ются грантами различных научных фондов и 

организаций (INTAS, РФФИ, Минобрнауки РФ и 

др.). Дважды (в 1994–1996 и 2000–2003 гг.) был 

удостоен Государственной научной стипендии 

для выдающихся ученых России. В настоящее 

время научные проекты, осуществляемые под 

его руководством, входят в программу фунда-

ментальных исследований Президиума РАН 

«Биоразнообразие: инвентаризация, функции, 

сохранение» и в программу фундаментальных 

исследований Отделения биологических наук 

РАН «Биологические ресурсы России: оценка 

состояния и фундаментальные основы монито-

ринга». 

Закономерным признанием научных за-

слуг А. Ф. Титова стало избрание его в 2003 г. 

членом-корреспондентом РАН по специально-

сти «экологическая физиология растений» (по 

Отделению биологических наук РАН).

На протяжении многих лет большое внима-

ние А. Ф. Титов уделяет преподавательской ра-

боте и подготовке кадров. С 1992 г. он возглав-

ляет кафедру ботаники и методики препода-

вания биологии естественно-географического 

факультета Карельской государственной пе-

дагогической академии (КГПА), почти 20 лет 

читает там же базовый курс лекций по физио-

логии растений. Многие годы входит в состав 

Государственной аттестационной комиссии на-

званного факультета. Под его руководством вы-

полнены и успешно защищены 2 докторские и 

11 кандидатских диссертаций. 

В нашей республике А. Ф. Титов хорошо из-

вестен и как пропагандист достижений совре-

менной науки. Он регулярно выступает на стра-

ницах газет и журналов, на радио и телевиде-

нии. Является руководителем общественной 

редакции ежедневной республиканской газе-

ты «Курьер Карелии». В последние годы особое 

место в его работе занимает подготовка к из-

данию энциклопедии «Карелия», главным ре-

дактором которой он является. Энциклопедия 

представляет собой систематизированный 

свод важнейших знаний, накопленных на нача-

ло XXI века, обо всех сторонах жизни Карелии, 

включая ее многовековую историю. Эта рабо-

та ведется по инициативе КарНЦ РАН, при ши-

роком участии ведущих ученых и специали-

стов Карелии, уже изданы два тома (первый – в 

2007 г., второй – в 2009 г.), и в настоящее время 

ведется работа над третьим томом. 

Наряду с научной и педагогической работой 

значительное время А. Ф. Титов отдает научно-

организационной деятельности. На протяже-

нии 18 лет он возглавляет КарНЦ РАН, один 

из центров академической науки на Северо-

Западе России. КарНЦ РАН координирует и 

интегрирует различные научные исследова-

ния, проводимые на территории Республики 

Карелия (РК), в частности, через научные и 

научно-технические программы, носящие ком-

плексный (мультидисциплинарный) характер. 

А. Ф. Титов принимает в этой работе деятель-

ное участие, выступая научным руководителем 

многих таких программ. 

Как руководитель КарНЦ РАН А. Ф. Титов 

уделяет большое внимание вопросам со-

вершенствования научно-организационной 

структуры КарНЦ РАН. Под его руководством 

проведены существенные изменения в струк-

туре, направленные на ее оптимизацию и раз-

витие, осуществлена корректировка основных 

направлений научной деятельности КарНЦ 

РАН. За годы его руководства КарНЦ РАН на 

базе соответствующих отделов были созда-

ны Институт экономики и Институт приклад-

ных математических исследований, а так-

же значительно улучшены условия работы 

и материально-техническая база многих 

научных и научно-вспомогательных подраз-

делений. В 2007 г. сдан в эксплуатацию пере-

строенный лабораторный корпус КарНЦ РАН 

(пр. А. Невского, 50), куда переехали Институт 

экономики, ряд лабораторий Института био-

логии и редакционно-издательский отдел 

КарНЦ РАН. В 2009 г. значительно расширил 

свои площади Институт прикладных матема-

тических исследований КарНЦ РАН и переехал 

в фактически новое специально построенное 
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помещение научный архив КарНЦ РАН. И это 

лишь отдельные примеры работы председа-

теля по развитию материально-технической 

базы КарНЦ.

А. Ф. Титов являлся членом многих научных 

и научно-технических советов, научных об-

ществ. В частности, он является заместителем 

председателя Межведомственного Северо-

Западного координационного совета при РАН 

по фундаментальным и прикладным иссле-

дованиям, членом Совета ректоров вузов РК, 

членом коллегий нескольких министерств РК, 

членом ряда Ученых советов (Института био-

логии КарНЦ РАН, ПетрГУ, КГПА), различных 

комиссий и рабочих групп – принимает актив-

ное участие в работе этих органов. Несколько 

лет он возглавлял работу диссертационно-

го совета по защите кандидатских диссерта-

ций по специальности «физиология и биохи-

мия растений» при Институте биологии КарНЦ 

РАН, в настоящее время является членом объ-

единенного диссертационного совета по за-

щите докторских диссертаций при КГПА (по 

специальностям «биохимия» и «физиология»). 

А. Ф. Титов – сопредседатель Карельского 

отделения Общества физиологов растений 

России. С 1998 г. и по настоящее время – внеш-

татный советник Главы РК по вопросам науки и 

стратегического развития. В 2006–2007 гг. он 

был избран от Северо-Западного федераль-

ного округа в состав Общественной палаты 

Российской Федерации первого созыва. 

Многолетняя успешная работа А. Ф. Титова 

неоднократно отмечалась наградами различно-

го уровня, в том числе орденом Почета (2003).

Поздравляем Александра Федоровича с юби-

леем! Желаем крепкого здоровья, новых научных 

достижений, успехов в научно-организационной 

деятельности и достойных учеников.

В. В. Таланова, А. М. Крышень
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1998. Последействие локального прогрева побе-

гов или корней на теплоустойчивость клеток листа и 

корня у проростков озимой пшеницы // Физиология 

растений. Т. 45, № 5. (Совместно с Т. В. Акимовой, 

Н. И. Балагуровой.)

1999. Влияние локального прогрева на теп-

ло-, холодо- и солеустойчивость клеток листа и кор-

ня растений // Физиология растений. Т. 46, № 1. 

(Совместно с Т. В. Акимовой, Н. И. Балагуровой.)

2000. Динамика холодоустойчивости клеток ли-

ста и корня проростков пшеницы и огурца при об-

щем и локальном охлаждении // Физиология и био-

химия культ. растений. Т. 32, № 4. (Совместно с 

Т. В. Акимовой, Н. И. Балагуровой.)

Effect of increasing concentrations of lead and cadmi-

um on cucumber seedlings // Biologia plantarum. Vol. 43 

(3). (Совместно с В. В. Талановой, Н. П. Боевой.)

2001. Влияние возрастающих концентраций тя-

желых металлов на рост проростков ячменя и пшени-

цы // Физиология растений. Т. 48, № 1. (Совместно с 

В. В. Талановой, Н. П. Боевой.)

Влияние локального охлаждения проростков 

огурца и пшеницы на различные виды устойчивости 

листа и корня // Физиология растений. 2001. Т. 48, 

№ 1. (Совместно с Н. И. Балагуровой, Т. В. Акимовой.)

Влияние свинца и кадмия на проростки ячменя 

// Физиология и биохимия культ. растений. Т. 33, № 1. 

(Совместно с В. В. Талановой, Н. П. Боевой.)

Повышение теплоустойчивости листьев при ло-

кальном прогреве проростков // Физиология рас-

тений. Т. 48, № 4. (Совместно с Т. В. Акимовой, Н. И. 

Балагуровой, Е. А. Мешковой.)

Влияние ионов свинца на рост и морфофизи-

ологические показатели растений ячменя и овса 

// Физиология и биохимия культ. растений. Т. 33, № 5. 

(Совместно с Г. Ф. Лайдинен, Н. М. Казниной.)



2002. Влияние высоких концентраций кадмия 

на рост и развитие ячменя и овса на ранних эта-

пах онтогенеза // Агрохимия. № 9. (Совместно с 

Г.  Ф. Лайдинен, Н. М. Казниной.)

2003. Динамика холодо- и теплоустойчиво-

сти растений при действии различных стресс-

факторов на их корневую систему // Физиология 

растений. Т. 50, № 1. (Совместно с В. В. Талановой, 

Т. В. Акимовой.)

Динамика содержания АБК в листьях и корнях 

проростков огурца и их теплоустойчивости под вли-

янием общего и локального прогрева // Физиология 

растений. Т. 50, № 1. (Совместно с В. В. Талановой, 

Т. В. Акимовой.)

2004. Влияние свинца на рост и развитие Setaria 

viridis (L.) Beauv. // Растительные ресурсы. Т. 40, 

№ 3. (Совместно с Г. Ф. Лайдинен, В. В. Талановой, 

Н. М. Казниной.)

2005. Влияние свинца на фотосинтетический ап-

парат однолетних злаков // Известия РАН, сер. биол. 

№ 2. (Совместно с Н. М. Казниной, Г. Ф. Лайдинен, 

А. В. Талановым.)

Содержание пигментов и морфологический тип 

растений овсяницы луговой // Докл. РАСХН. № 5. 

(Совместно с Г. С. Олимпиенко, О. Н. Лебедевой, 

Т.  С. Николаевской, Е. Б. Стафеевой, П. В. Тиховым.)

2006. Динамика фотосинтеза и транспира-

ции проростков огурца в начальный период хло-

ридного засоления и при действии фитогормонов 

// Докл. РАСХН. № 2. (Совместно с В. В. Талановой, 

А. В. Талановым.)

Устойчивость растений в начальный период дей-

ствия неблагоприятных температур. М.: Наука. 

(Совместно с Т. В. Акимовой, В. В. Талановой, 

Л.  В. Топчиевой.)

Влияние абсцизовой кислоты на устойчивость 

проростков огурца к комбинированному действию 

высокой температуры и хлоридного засоления 

// Известия РАН, сер. биол. № 6. (Совместно с В. В. 

Талановой, Л. В. Топчиевой.)

Влияние кадмия на апикальные меристемы 

стебля растений ячменя // Онтогенез. Т. 37, № 6. 

(Совместно с Н. М. Казниной, Г. Ф. Лайдинен.)

2007. Устойчивость растений к тяжелым метал-

лам. Петрозаводск: Карельский НЦ РАН. (Совместно 

с В. В. Талановой, Н. М. Казниной, Г. Ф. Лайдинен.)

Стратегия фотозащиты у высших растений 

// Докл. РАСХН. № 4. (Совместно с О. Н. Лебедевой, 

Е. Б. Стафеевой, Т. С. Николаевской.)
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и митохондрий // Докл. Академии наук. Т. 415, № 6. 

(Совместно с Т. В. Акимовой, Ю. В. Венжик.)

2008. Изменение нетто-фотосинтеза расте-

ний люпина узколистного под влиянием темпе-

ратуры почвы // Докл. РАСХН. № 2. (Совместно с 

С. Н. Дроздовым, Э. Г. Поповым, Е. С. Холопцевой.)

Влияние кадмия на состав жирных кислот липидов 

в побегах карельской березы in vitro // Физиология 

растений. Т. 55, № 5. (Совместно с Т. Ю. Кузнецовой, 

Л. В. Ветчинниковой, М. К. Ильиновой.)

Влияние кадмия на морфо-физиологические 

показатели березы in vitro // Лесной журнал. № 3. 

(Совместно с Т. Ю. Кузнецовой, Л. В. Ветчинниковой.)

Влияние стресс-факторов на экспрессию гена 

транскрипционного фактора CBF у растений огур-

ца // Докл. Академии наук. Т. 423, № 2. (Совместно с 

В. В. Талановой, Л. В. Топчиевой, И. Е. Малышевой.)

Экспрессия генов транскрипционного фактора 

WRKY и белков холодового шока у растений пше-

ницы при холодовой адаптации // Докл. Академии 

наук. Т. 423, № 4. (Совместно с В. В. Талановой, 

Л. В. Топчиевой, И. Е. Малышевой, Ю. В. Венжик, 

С.  А. Фроловой.)

Структурно-функциональные особенности рас-

тений Triticum aestivum (Poaceae) на начальном 

этапе холодовой адаптации // Ботан. журн. Т. 93, 

№ 9. (Совместно с Ю. В. Венжик, С. А. Фроловой, 

Н. К. Котеевой, Е. А. Мирославовым.)

Активность протеолитических ферментов и ин-

гибиторов трипсина в листьях пшеницы в начальный 

период действия и в последействии низкой закали-

вающей температуры // Известия РАН, сер. биол. 

№ 5. (Совместно с С. А. Фроловой.)

Роль пигментов в формировании фотопротек-

торных свойств растений // Усп. соврем. биоло-

гии. Т. 128, № 4. (Совместно с О. Н. Лебедевой, 

Е. Б. Стафеевой, Т. С. Николаевской.)

2009. Изменение свето-температурной характери-

стики СО
2
-обмена клевера красного в условиях холо-

дового закаливания // Докл. РАСХН. № 1. (Совместно с 

Е. С. Холопцевой, Э. Г. Поповым, С. Н. Дроздовым.)

Влияние охлаждения корней на устойчивость 

клеток листьев и активность фотосинтетического 

аппарата пшеницы // Докл. Академии наук. Т. 427, 

№ 3. (Совместно с Ю. В. Венжик, В. В. Талановой, 

Е. А. Назаркиной.)

Экспрессия генов транскрипционного факто-

ра WRKY и стрессовых белков у растений пшени-

цы при холодовом закаливании и действии АБК 

// Физиология растений. Т. 56, № 5. (Совместно с 

В. В. Талановой, Л. В. Топчиевой, И. Е. Малышевой, 

Ю. В. Венжик, С. А. Фроловой.)

Устойчивость растений и фитогормоны. 

Петрозаводск: Карельский НЦ РАН. (Совместно с 

В. В. Талановой.)
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Титов А. Ф., Таланова В. В. Устойчивость 

растений и фитогормоны [отв. ред. Н. Н. 

Немова]. Петрозаводск: Карельский НЦ 

РАН, 2009. 206 с.

В монографии обобщены результаты много-

летних исследований авторов и литературные 

данные, касающиеся феноменологии и меха-

низмов устойчивости и адаптации растений к 

неблагоприятным факторам внешней среды. 

Представлены данные о роли трех «класси-

ческих» фитогормонов (абсцизовой кислоты, 

ауксинов, цитокининов) в регуляции устойчи-

вости растений к неблагоприятным факторам 

внешней среды абиотической природы (низким 

и высоким температурам, засолению, тяжелым 

металлам). Особое внимание уделено участию 

фитогормонов в неспецифических (общих) и 

специализированных механизмах формирова-

ния повышенной устойчивости растений к дей-

ствию неблагоприятных факторов.

Для научных работников, преподавателей, 

аспирантов и студентов вузов.

Titov A. F., Talanova V. V. Plant Resistance 

and Phytohormones [Editor-in-Chief N. N. 

Nemova]. Petrozavodsk: Karelian Research 

Centre of RAS, 2009. 206 p.

The monograph summarizes the results of 

years of research the authors have implemented 

as well as data from the literature concerning 

the phenomenology and mechanisms of plant 

resistance and adaption to adverse environmental 

conditions. Data are presented on the role of 

three «classical» plant hormones (abscisic acid, 

auxins, cytikinins) in regulating plant resistance to 

unfavourable abiotic environment factors (low and 

high temperatures, high salinity, heavy metals). 

Special focus is on the participation of plant 

hormones in non-specific (general) and specialized 

mechanisms of formation of high plant resistance 

to adverse ambience.

Meant for scientists, university professors, 

graduate and post-graduate students.

Труды Карельского научного центра РАН

№ 3. Петрозаводск, 2009. С. 110–111

РЕЦЕНЗИИ И БИБЛИОГРАФИЯ



Болдырев А. А., Кяйвяряйнен Е. И., Илюха 

В. А. Биомембранология. Красноярск: Сиб. 

федеральный университет, 2008. 182 с.

Учебное пособие «Биомембранология» 

описывает основные закономерности строе-

ния и функционирования клеточных мембран. 

Написано на основании анализа современ-

ных достижений клеточной биологии, нейрохи-

мии и иммунологии, во многом отражает экс-

периментальный опыт самих авторов, много 

лет работающих в этой области естествозна-

ния. Книга подводит итог чтения курса по этой 

специальности в МГУ им. М. В. Ломоносова, 

Петрозаводском и Тюменском государствен-

ных университетах, а также в Университете 

штата Нью-Йорк (США). 

Рекомендуется для студентов и аспирантов 

естественнонаучных вузов и институтов, специ-

ализирующихся в области биохимии, органиче-

ской химии, биотехнологии, физиологии и пси-

хологии, а также для специалистов, изучающих 

широкий круг биологических явлений. 

Boldyrev A. A., Kyaivyaryainen E. I., Ilyukha 

V. A. Biomembranology. Krasnoyarsk: Siberian 

Federal University Publishers, 2008. 182 p.

The Biomembranology textbook describes the 

main patterns in the structure and function of cell 

membranes. It is based on the analysis of latest 

achievements in cell biology, neurochemistry and 

immunology, and largely reflects the experimental 

experience of the authors, who have worked in this 

sphere of the natural science for many years. The 

book draws the bottom line of the course in this 

discipline given at the Moscow State University, 

Petrozavodsk and Tyumen’ State Universities, as 

well as at the State University of New York (the USA).

It would be of use for graduate and post-graduate 

students of natural sciences and of institutes 

specializing in biochemistry, organic chemistry, 

biotechnology, physiology and psychology, as well 

as for researchers of a wide range of biological 

phenomena.
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Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 

КарНЦ РАН. Телефон: (8142) 780109.

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН и другая полезная информация, включая настоящие Правила, 

доступна на сайте  http://transactions.krc.karelia.ru.

ПРАВИЛА ОФОРМЛЕНИЯ РУКОПИСИ

Статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-

редактированы авторами. 

Статьи должны быть подписаны всеми авторами.

Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превышать: 

для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецензий – 5–6. 
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Н а  о т д е л ь н о м   л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х : фамилия, имя, отчество 

всех авторов полностью на русском и английском языках; полный почтовый адрес каждой организации (стра-

на, город) на русском и английском языках; должности авторов; адрес электронной почты для каждого авто-

ра; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).
3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать содержание статьи*1 и содержать не более 8–10 значащих слов. 
АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, содержать только главную информацию статьи, не пре-

вышать объем – 15 строк. 
Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ. Ключевые слова или словосочетания отделя-

ются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка.
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ должны содержать сведения об объекте исследования с обязательным указани-

ем латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрипция гео-
графических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических величин 
приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количественных дан-
ных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным указанием географиче-
ских координат).

ИЗЛОЖЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в вы-

явлении следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с име-

ющейся в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Для фаунистических и флористических 

работ следует указывать место хранения коллекционных образцов. Если в статье приводятся сведения о 

новых для исследованной территории таксонах, то желательно и процитировать этикетку. Следует ссы-

латься на табличный и иллюстративный материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, 

рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение заверша-

ется формулировкой основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставлен-

ный во Введении. С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один 

автор); Раменская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более), и заключаются в 

квадратные скобки. При перечислении нескольких источников работы располагаются в хронологическом по-

рядке, например: [Иванов, Топоров, 1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Рыбаков, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На полях 

рукописи (слева) карандашом указываются места расположения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тек-

сте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы .  Материал таблиц должен 

быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, должны 

быть пояснены в Примечании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, 

при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации 

(при соблюдении вышеуказанных параметров страницы). 

РИСУНКИ п р е д с т а в л я ю т с я  о т д е л ь н ы м и  ф а й л а м и  с  р а с ш и р е н и е м  T I F F  ( * . T I F ) 

и л и  J P G  (н е  в с т р а и в а т ь  в  Word). Графические материалы должны быть снабжены распечатками с 

указанием желательного размера рисунка в книге, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На 

каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е -

д о в а н н ы х  с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, электронного трансмиссион-

ного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подпи-

сях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при 

публикации рисунков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р т ы  желательно приводить с коор-

динатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географических объектов 

и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы 

указан участок, увеличенный в крупном масштабе в виде основной карты.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы приводимые 

данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллюстра-

ции). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях. 

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фами-

лией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на публикацию 

в списке литературы. Н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м .  Вписывать ла-

тинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксономических работ 

при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида  (если такое название имеет-

ся) и полностью – латинское, с автором и, желательно, с годом, например: водяной ослик (Asellus aquaticus (L. 

1758). В дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное латинское без фамилии 

автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites groenlandicus (Gmelin 1790) – 

М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения — названия мер, физических, химических 

и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 

небольшого числа общеупотребительных.

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семей-

ства), к которым относятся объекты исследования.
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 631.53.027.32 : 635.63

ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН НА ХОЛОДОУСТОЙЧИ-

ВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

Е. Г. Шерудило1, М. И. Сысоева1, Г. Н. Алексейчук2, Е. Ф. Марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН
2 Институт экспериментальной ботаники НАН Республики Беларусь им. В. Ф. Купревича

Аннотация на русском языке

Ключевые слова: Cucumis sativus L., кратковременное снижение температуры, устойчивость.

E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS OF DIFFERENT REGIMES OF SEED 

HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

Аннотация на английском языке

Key words:  Cucumis sativus L., temperature drop, resistance.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2

Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах

Биотоп 

(площадка)

Кол-во 

видов 

Встречаемость видов нематод 

в 5 повторностях

100 % 80 % 60 % 40 % 20 %

1Н 26 8 4 1 5 8

2Н 13 2 1 1 0 9

3Н 34 13 6 3 6 6

4Н 28 10 5 2 2 9

5Н 37 4 10 4 7 12

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: биотоп 1Н – территория, заливаемая в сильные приливы; 2Н – постоянно заливаемый луг; 

3Н – редко заливаемый луг; 4Н – незаливаемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
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