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ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ 

УДК 597.2/5:577.151.64:575.852  
 

ГЛУТАТИОН S�ТРАНСФЕРАЗЫ У РЫБ 

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

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Глутатион S�трансферазы (GST) являются неотъемлемым и чрезвычайно важ�
ным компонентом системы биотрансформации ксенобиотиков, во многом опре�
деляя способность организмов выживать в условиях высокой изменчивости фи�
зико�химических параметров окружающей среды. Представители этого семей�
ства ферментов обнаруживаются у всех обитающих на Земле  видов, за исклю�
чением анаэробных бактерий и вирусов, и могут рассматриваться как модель 
эволюции белковых макромолекул. Однако значительные трудности возникают 
при попытке выяснения филогенетических отношений глутатион S�трансфераз у 
рыб (эволюционно более древних, чем млекопитающие) в связи с их недоста�
точной изученностью. В данном обзоре приводится имеющаяся в литературе 
информация о взаимосвязи структуры и функции глутатион S�трансфераз рыб. 
Сравнительный анализ имеющихся данных позволяет сделать вывод об отличи�
ях GST рыб от GST млекопитающих. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  глутатион S�трансферазы; энзимология; 
рыбы. 

E. V. Borvinskaya, L. P. Smirnov, N. N. Nemova. GLUTATHIONE 
S�TRANSFERASES IN FISH (MINIREVIEW) 

Glutathione S�transferases (GST) deactivate many toxins, and are thus largely 
responsible for the organism’s capacity to adapt to the environment. Enzymes of this 
family can be found in all organisms, excluding anaerobic bacteria and viruses. These 
proteins can be regarded as a model of the molecular evolution of biopolymers. Some 
difficulties arise however in fish GST classification, because information about these 
ancient water organisms is insufficient. This minireview consolidates data about GST in 
fish and the relations between their molecular structure and function. A comparative 
analysis has revealed a significant difference between the biochemical properties of 
mammalian and fish GST. 

K e y  w o r d s  :  glutathione S�transferases; enzymology; fish. 
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Водные организмы подвержены  воздейст�
вию присутствующих в водоемах разнообразных 
чужеродных соединений. Одним из важнейших 
компонентов системы детоксикации (фазы II 
биотрансформации) в клетке являются глутати�
он S�трансферазы (E.C.2.5.1.18). Они представ�
ляют собой эволюционно древнее суперсемей�
ство ферментов, многочисленные представите�
ли которого встречаются у всех без исключения 
эукариот, а также у аэробных бактерий 
[Angelucci et al., 2000; Nóvoa�Valiñas et al., 2002]. 
Значимость этих энзимов подтверждается и тем, 
что их доля составляет не менее 1 % от общего 
количества  белка клетки [Salinas, Wong, 1999]. 

Главная задача, решаемая глутатион 
S�трансферазами (GST), – это защита клетки 
от химически индуцированного стресса, вы�
зываемого гидрофобными ксенобиотиками, 
который влечет разного рода цито� и геноток�
сические эффекты. Ферменты катализируют 
дезактивацию чужеродных соединений, кото�
рая достигается путем атаки сульфгидриль�
ной группой глутатиона (GSH) электрофиль�
ных субстратов [Armstrong, 1997]. Образовав�
шиеся GS�гидрофобные конъюгаты являются 
водорастворимыми и выводятся из животной 
клетки с помощью мембраносвязанного АТФ�
зависимого насоса с последующим превра�
щением в производные меркаптуровой кисло�
ты, удаляемые из организма с желчью и мо�
чой [Mathews, van Holde, 1990]. В клетке кро�
ме чужеродных веществ субстратами GST 
также являются продукты перекисного окис�
ления липидов и эндогенные соединения 
с мутагенными и тератогенными свойствами, 
такие, например, как производные стероидов 
(эстрадиол�17β, этинилэстрадиол и др.).  

Широчайшая субстратная специфичность, 
являющаяся важнейшим свойством GST, опре�
деляет их биохимическую значимость как уни�
версальных перехватчиков экзогенных токсинов, 
в том числе всевозможных синтетических соеди�
нений (лекарств, гербицидов, пестицидов, анти�
биотиков и др.) [Jakoby, Ziegler, 1990; Sheehan et 
al., 2001]. Этим ферментам присущи такие функ�
ции, как удаление активных форм кислорода и 
регенерация серосодержащих белков (послед�
ствия окислительного стресса), а также реакции, 
не ассоциированные с детоксикацией.  Кроме 
того, GST играют главную роль в осуществлении 
в животных клетках так называемых лигандино�
подобных функций, то есть некаталитическом 
связывании и транспорте эндогенных гидрофоб�
ных субстратов, таких как стероиды, билирубин, 
гем, желчные соли [Salinas, Wong, 1999, 
Blanchette et al., 2007]. Но, возможно, наиболее 
важной лигандиноподобной функцией является 

участие в локальном синтезе простагландинов и 
лейкотриенов [Salinas, Wong, 1999]. 

У большинства организмов обычно присут�
ствует целый набор изоферментов GST с раз�
личными каталитическими свойствами, при�
способленных к выполнению различных функ�
ций в клетке. Уже на ранних этапах изучения 
наиболее однородные группы GST стали объе�
динять в так называемые «классы», обозначае�
мые буквами греческого алфавита. В настоя�
щее время у млекопитающих выделены и оха�
рактеризованы следующие классы GST – α, μ, 
π, θ, ζ, σ и ω, а также митохондриальный κ класс 
[Higgins, Hayes, 2011]. В дополнение к этому 
некоторые специфические классы GST были 
описаны у других таксонов, например, β класс 
у бактерий, λ, φ и τ классы у растений, δ, ε и U 
класс у насекомых, а также ρ класс, специфич�
ный для рыб [Sheehan et al., 2001; Konishi et al., 
2005a]. Известно как минимум 16 генов, коди�
рующих цитозольные изоформы GST, и как ми�
нимум 6 генов – мембраносвязанные [Strange 
et al., 2001]. Возникновение такого разнообра�
зия форм фермента отражает эволюцию за�
щитных систем организмов в ходе формирова�
ния самых различных стратегий при адаптации 
к изменяющимся условиям среды.  

Классификация глутатион S�трансфераз – 
это продолжающийся процесс. Она базируется 
на ряде критериев, таких как определение ами�
нокислотной последовательности белка и нук�
леотидной последовательности гена, субстрат�
ной специфичности, иммунологических свойств, 
характеристика третичной и четвертичной струк�
тур белка. Появляются новые данные о взаимо�
связи между структурой фермента и его функци�
ей, поэтому существовавшие ранее четкие гра�
ницы между классами представляются более 
размытыми [Blanchette et al., 2007]. Ситуация, 
когда открывают новую GST со свойствами, по 
одной классификационной методике принадле�
жащими одному классу, а по другой методике – 
другому, не редкость. Прежде всего это связано 
с отсутствием четких стандартов для классифи�
кации GST. С одной стороны, попытки классифи�
цировать глутатион трансферазы по критерию 
субстратной специфичности дают крайне проти�
воречивые результаты из�за низкой селективно�
сти и перекрывающейся субстратной избира�
тельности отдельных изоформ. С другой сторо�
ны, сравнение первичных  аминокислотных по�
следовательностей белка и структуры кодирую�
щего гена позволяет судить о филогенетическом 
родстве отдельных трансфераз, однако не дает 
достаточной информации об эволюции биологи�
ческой функции белка. Так, замена одной амино�
кислоты в активном центре может приводить 
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к возникновению изоформ фермента, метаболи�
зирующих различные типы субстратов 
[Ketterman et al., 2001]. Поскольку давление ес�
тественного отбора направлено не на структуру, 
а на функцию белковой молекулы, то наблюдае�
мое разнообразие форм фермента и различные 
скорости образования этих форм у отдельных 
таксонов организмов не могут быть объяснены 
без анализа различий каталитических парамет�
ров отдельных классов GST. 

Работы по всестороннему анализу, позво�
ляющему выявить зависимость структуры и 
функции отдельных глутатион S�трансфераз, на 
данный момент выполнены в основном для GST 
млекопитающих и человека. В свою очередь,  
глутатион трансферазы водных организмов, 
в том числе рыб, стоящих на более низкой ступе�
ни эволюционной лестницы, чем наземные 
позвоночные, до сих пор остаются слабоизучен�
ными. Детальные характеристики были получе�
ны лишь для малой части GST рыб [Leaver et al., 
1993; Martínez�Lara et al., 2002; Angelucci et al., 
2000; Pérez�López et al., 2000; Pham et al., 2002; 
Konishi et al., 2005a,б; Lee et al., 2006; Trute et al., 
2007; Carletti et al., 2008, Huang et al., 2008]. Го�
раздо шире список GST рыб, охарактеризован�
ных лишь частично. Тем не менее по уже имею�
щимся данным можно сделать вывод о том, что 
GST рыб по многим биохимическим свойствам 
значительно отличаются от GST млекопитающих. 

Одними из первых достаточно подробно бы�
ли охарактеризованы GST из печени камбалы 
Pleuronectes platessa [George, Buchanan, 1990; 
George, Young, 1988; Leaver et al., 1993; 
Martínez�Lara et al., 2002]. Было показано, что 
большая часть активности GST в цитозоле гепа�
тоцитов связана с гомодимерной изоформой 
GST А и в меньшей степени с гомодимерной 
GST В. Еще небольшая часть активности обу�
словлена гетеродимерным ферментом GST АМ 
[George, Buchanan, 1990]. 

Антитела к основной глутатион S�трансфе�
разе печени камбалы GST А перекрестно не 
реагируют с GST α, μ и π классов млекопитаю�
щих, также слабой является активность этой 
формы с большинством субстратов, за исклю�
чением CDNB и DCNB (субстрат GST μ класса 
млекопитающих). Молекулярное клонирование 
и экспрессия кДНК, кодирующей изофермент, 
с последующим анализом данных о первичной 
последовательности белка, полученных из 
этой кДНК, позволило отнести GST А с классу 
θ, который встречается у насекомых, растений 
и млекопитающих [Leaver et al., 1993]. 

Гомологи изоформы GST А камбалы были об�
наружены не только у камбаловых (Pleuronectes 
vetulus, Platichthys stellatus, Solea senegalensis), 

но и у других рыб, включая большеротого окуня 
Micropterus salmoides, пагра Pagrus major, угря 
Anguilla anguilla, тиляпию Oreochromis niloticus, 
лаврака Dicentrarchus labrax, мраморного риву�
луса Rivulus marmoratus, кефаль Mugil cephalus и 
лососевых рыб (Oncorhynchus kisutch, 
Oncorhynchus tshawytscha). Идентичность ами�
нокислотных последовательностей во всех слу�
чаях составляет не менее 64 %, что свидетель�
ствует о большой консервативности этого гена 
среди рыб. GST θ рыб более близки к некоторым 
GST растений (до 24 % сходства аминокислот�
ных последовательностей белка), чем к GST θ 
млекопитающих (идентичность последователь�
ностей  не превышает 11–18 %) [Lee et al., 2006; 
Carletti et al., 2008]. 

Особенностью GST θ рыб является то, что 
они, в отличие от GST θ млекопитающих, удер�
живаются аффинным носителем c иммобилизо�
ванным глутатионом и метаболизируют субстрат 
CDNB. Кроме того, Кониши с коллегами [Konishi 
et al., 2005а] на примере изоформы GST R1�1 па�
гра P. major показали, что ген GST θ рыб состоит 
из шести экзонов, а не из пяти, как у млекопи�
тающих. Поэтому, исходя из выявленных разли�
чий, ими было предложено выделить трансфера�
зы, гомологичные изоформе GST А камбалы, 
в отдельный класс, обозначенный как класс ρ, 
филогенетически родственный классу θ млеко�
питающих, растений и насекомых, но пока обна�
руженный только у рыб [Konishi et al., 2005а]. 
Следует уточнить, что буквой ρ также была обо�
значена GST,  выделенная из эритроцитов мле�
копитающих и птиц, но она не имеет отношения 
к GST ρ рыб [Aydemir, Kavrayan, 2009]. 

Интересно, что аминокислотная последова�
тельность GST у представителя семейства кар�
повых Danio rerio на 45 % идентична GST θ мле�
копитающих и менее чем на 25 % – группе GST 
рыб, обозначенных как ρ. Подобная GST была 
также обнаружена у карпа Cyprinus carpio. Таким 
образом, похоже, что из изученных рыб только у 
этих видов обнаружена изоформа, которая мо�
жет быть обозначена как истинная GST θ [Konishi 
et al., 2005а; Fu, Xie, 2006; Lee et al., 2006]. 

Большое количество работ посвящено изуче�
нию GST лососевых рыб [Ramage, Nimmo, 1984; 
Ramage et al., 1986; Dominey et al., 1991; Pérez�
López et al., 2000; Nóvoa�Valiñas et al., 2002; 
Donham et al., 2005; Trute et al., 2007]. Сравнение 
полной аминокислотной последовательности 
основной GST печени кумжи Salmo trutta и ра�
дужной форели Oncorhynchus mykiss выявило, 
что этот фермент имеет очень большое сходство 
с GST класса π млекопитающих [Dominey et al., 
1991]. В дальнейшем было показано, что GST π 
составляют основную часть пула глутатион 
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трансфераз и у других лососевых рыб: O. kisutch, 
O. tshawytscha, S. salar, S. trutta [Nóvoa�Valiñas 
et al., 2002; Donham et al., 2005; Trute et al., 2007]. 
Однако с этим не согласуются результаты изуче�
ния субстратной специфичности GST, получен�
ные Рэмиджем с соавторами [Ramage et al., 
1986]. Из двух групп изоформ, выделенных из 
печени лосося S. salar, у одной полностью отсут�
ствовала активность GST в присутствии EtA (суб�
страт π класса млекопитающих) и наблюдалась 
высокая активность в присутствии DCNB, транс�
4�фенил�3�бутен�2�она (μ класс) и р�нитробен�
зил хлорида (α, μ классы). В группе, где наблю�
далась активность в присутствии EtA, была выяв�
лена небольшая активность в присутствии 
Δ5�андростен�3,17�диона (α класс) и бромосуль�
фофталеина (μ класс), а также высокая актив�
ность в присутствии с 1,2�эпокси�3�(p�нитрофе�
нокси) пропана (μ), DCNB (μ) и р�нитробензил 
хлорида (α, μ). При этом активность в присутст�
вии DCNB во всех группах значительно превос�
ходила таковую с EtA. Таким образом, обе груп�
пы изоферментов по каталитическим свойствам 
больше напоминали μ класс млекопитающих, 
чем π класс. В свою очередь в работе Новоя�Ва�
линьяса с соавторами [Nóvoa�Valiñas et al., 2002] 
показано, что активность в присутствии EtA сме�
си афинно очищенных GST из печени лосося 
S. salar и кумжи S. trutta в среднем в 7 раз пре�
восходила активность в присутствии DCNB, 
а в почках – в 32 раза. Таким образом, данные 
о субстратной специфичности GST лососевых 
рыб требуют дальнейшего уточнения. 

Помимо лососевых рыб GST π обнаружены у 
карповых (C. carpio, D. rerio, Carassius auratus, 
Hypophthalmichthys molitrix), канального соми�
ка I. punctatus и угря A. anguilla [Suzuki et al., 
2005; Fu, Xie, 2006; Liang et al., 2007; Carletti et 
al., 2008]. Эти ферменты также очень близки по 
структуре к GST π млекопитающих, с идентич�
ностью аминокислотной последовательности 
не менее 57 % [Carletti et al., 2008], что позво�
ляет говорить об эволюционной консерватив�
ности этого класса глутатион трансфераз. 

Довольно много внимания  было уделено 
изучению GST рыб семейства карповых, в связи 
с участием этих ферментов в обезвреживании 
микроцистинов (токсинов, продуцируемых си�
не�зелеными водорослями во время «цветения» 
водоемов) [Cazenave et al., 2006]. У обыкновен�
ного карпа C. carpio были клонированы сразу 
девять генов глутатион трансфераз, включая α, 
μ, ρ, θ, π GST цитозоля, митохондриальную GST 
κ и микросомальные mGST1, mGST2 и mGST3 
[Fu, Xie, 2006]. Было показано, что у устойчивого 
к микроцистину толстолобика H. molitrix после 
введения токсина увеличивается экспрессия 

изоформы GST ρ и особенно GST α, тогда как у 
чувствительного к данному яду белого амура 
Ctenopharyngodon idellus  экспрессия этих изо�
форм не изменяется [Liang et al., 2007]. 

Следует отметить, что в цитируемых рабо�
тах по карповым рыбам в основном были ис�
пользованы молекулярно�генетические мето�
ды анализа GST, а информация о физико�хи�
мических особенностях этих ферментов прак�
тически отсутствует. 

Помимо карповых рыб (C. auratus, 
Aristichthys nobilis, Cirrhinus molitorella) GST α 
класса были обнаружены у лаврака D. labrax 
(DL�GST�8.2), пагра P. major (GST А1�1 и GST 
А2�2), канального сомика Ictalurus punctatus, 
тиляпии O. niloticus, мраморного ривулуса 
Rivulus marmoratus, камбалы P. platessa и ло�
сосевых рыб (O. kisutch, O. tshawytscha, 
O. mykiss). При этом по структуре они доволь�
но близки к GST α млекопитающих и птиц 
[George, Buchanan, 1990; Angelucci et al., 
2000; Pérez�López et al., 2000; Donham et al., 
2005; Lee et al., 2006; Liao et al., 2006; Trute et 
al., 2007]. 

Интересно отметить, что по уровню конститу�
циональной экспрессии у лососеобразных рыб, а 
также у осетра и канального сомика преобладают 
GST класса π, у карпообразных и карпозубооб�
разных (Rivulus marmoratus) – GST класса α, а у 
окунеобразных, камбалообразных, а также угря 
основная изоформа представлена GST класса ρ 
[Lee et al., 2006; Liang et al., 2007]. В свою оче�
редь у всех рыб GST класса μ составляют пул ми�
норных изоформ [George, Buchanan, 1990; 
Pérez�López et al., 2000; Donham et al., 2005; Fu, 
Xie, 2006; Trute et al., 2007]. Это может указывать 
на эволюционный отбор у различных групп рыб 
отдельных белков, которые могут обусловливать 
различные стратегии защиты от окислительного 
стресса и воздействия токсинов. Так как надот�
ряд Перкоидные (Percomorpha), включающий 
окунеобразных и камбалообразных, является са�
мой большой группой среди костистых рыб, 
можно предположить, что их успешное выжива�
ние и распространение может быть связано 
в том числе с преимущественной экспрессией 
GST ρ класса [Liang et al., 2007]. 

Особенно интересны глутатион трансфе�
разы некоторых рыб, которые демонстрируют 
свойства нескольких классов. Например, GST 
кошачьего сома I. punctatus положительно 
реагирует одновременно с антисыворотками 
к GST α и π класса и ограниченно с μ, а GST 
морского языка P. vetulus – с антисыворотка�
ми как μ, так и π класса [Gallagher et al., 1996]. 
У чавычи O. tshawytscha в одном из пиков, по�
лученных при разделении с помощью высоко�
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эффективной жидкостной хроматографии, 
содержался белок, аминокислотная последо�
вательность одних фрагментов молекулы ко�
торого полностью совпадала с таковыми GST 
π нерки, а других – с фрагментами GST α клас�
са мышей, курицы и камбалы. При этом белок 
проявил гомогенность при SDS�электрофоре�
зе [Donham et al., 2005]. Подобные примеры 
могут свидетельствовать в пользу существо�
вания у эволюционно древних гидробионтов 
«промежуточных» классов фермента. Дело в 
том, что эволюционное древо GST до сих пор 
до конца не расшифровано. Не ясно, в каком 
порядке классы GST отщеплялись от общего 
архетипа. Например, Салинас, Вонг [Salinas, 
Wong, 1999] и Армстронг [Armstrong, 1997] 
предложили такой сценарий развития собы�
тий, при котором отщепление отдельных 
классов GST в ходе эволюции шло постепен�
но, через этапы промежуточных форм (напри�
мер, σ/α/μ/π, α/μ/π, α/π или α/μ). Наличие та�
ких GST может объяснять противоречивые 
свойства, которые демонстрируют трансфе�
разы некоторых гидробионтов. 

Следует подчеркнуть, что установленное 
родство исследуемой GST рыб с тем или иным 
хорошо охарактеризованным классом GST 
млекопитающих не означает сходства их био�
химических свойств. Так, трансфераза лаврака 
DL�GST�6.7, отнесенная к классу ρ на основе 
сравнения аминокислотной последовательно�
сти белка, обладает слабой активностью в при�
сутствии специфичного для этого класса суб�
страта – p�нитробензил хлорида, но проявляет 
значительно большую активность в присутст�
вии транс�нон�2�еналя (μ и α класс), Δ5�адро�
стен�3,17�диона (α класс) и EtA (α и π класс). 
В свою очередь другая GST этой рыбы – DL�
GST�8.2, принадлежащая к GST класса α, хотя 
и проявляет специфическую активность в при�
сутствии сульфобромфталеина, тем не менее 
не способна метаболизировать Δ5�адростен�
3,17�дион (α класс) и в пять раз активнее с 
р�нитробензил хлоридом по сравнению с 
DL�GST�6.7 [Angelucci et al., 2000]. 

Среди изоформ GST из печени кижуча 
O. kisutch преобладают GST класса π, на вто�
ром месте по содержанию – GST класса ρ 
[Trute et al., 2007]. Тем не менее активность 
GST при добавлении в инкубационную среду 
р�нитробензил хлорида (субстрат ρ класса) в 
6 раз выше, чем при использовании EtA (суб�
страт для GST класса π). Кроме того, в гепа�
тоцитах кижуча не осуществляется реакция 
связывания глутатиона с пестицидом атрази�
ном, который является субстратом для GST π 
человека и грызунов [Trute et al., 2007]. 

GST�В камбалы структурно сходна с GST α 
млекопитающих, так как перекрестно реагиру�
ет с антителами к GST α класса, найденной у 
крыс. При этом активность GST В с субстрата�
ми α класса довольно слабая (включая EtA и от�
сутствие GSH�пероксидазной активности) на 
фоне заметной активности с субстратом μ 
класса DCNB [George, Buchanan, 1990]. 

Таким образом, анализ информации о GST 
рыб позволяет сделать вывод о том, что эти по�
звоночные обладают достаточно разнородным в 
функциональном отношении набором фермен�
тов. Немногие работы, посвященные подробно�
му изучению GST рыб, указывают на наличие у 
них изоформ цитозольных GST, наиболее близ�
ких к классам α, μ, π и θ млекопитающих 
[Gallagher et al.,1996; Liao et al., 2006; Landi, 
2000; Pérez�López et al., 2000; Dominey et 
al.,1991; Fu, Xie, 2006]. Кроме того, некоторые 
GST костистых рыб могут быть выделены в от�
дельный класс ρ, родственный классу θ млеко�
питающих [Konishi et al., 2005a; Fu, Xie, 2006]. 
Некоторые данные указывают на наличие у рыб 
эволюционно древних форм ферментов, обла�
дающих свойствами «промежуточных» классов 
[Gallagher et al., 1996; Donham et al., 2005]. Это 
свидетельствует о том, что видообразование и 
освоение новых экологических ниш сопровож�
далось эволюцией ферментативной системы 
защиты от токсинов. Накопленные к настояще�
му моменту данные свидетельствуют о длитель�
ной и независимой эволюции различных клас�
сов GST, которые структурно мало отличаются в 
пределах крупных таксонов, таких как отряды, 
классы и даже царства. Тем не менее ряд био�
химических свойств, например субстратная 
специфичность, внутри класса могут иметь зна�
чительные видоспецифические особенности, 
что, в частности, наблюдается при сравнении 
глутатион трансфераз рыб и млекопитающих. 

Работа выполнена при поддержке гранта 
Президента   РФ   «Ведущие   научные   школы»   
НШ 1642.2012.4; программы ОБН РАН «Биоло�
гические ресурсы  России:  оценка  состояния  
и фундаментальные  основы  мониторинга»  на  
2012–2014  гг.; гранта   РФФИ   №   12�04�
31663   мол_а; гранта Президента  РФ  для  го�
сударственной  поддержки молодых  россий�
ских ученых�кандидатов  наук МК 666.2011.4. 
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РЕТРОСПЕКТИВА ИССЛЕДОВАНИЙ ВОДНОГО СТАТУСА 
КУЛЬТУРНЫХ РАСТЕНИЙ НА БАЗЕ КОЛЛЕКЦИИ 
ГЕНЕТИЧЕСКИХ РЕСУРСОВ ВИР 

Э. А. Гончарова, Ю. В. Чесноков, М. Н. Ситников 

Всероссийский научно�исследовательский институт растениеводства 
им. Н. И. Вавилова Россельхозакадемии 

Приводится обзор исследований водного режима растений, включая физиологи�
ческие классические и современные методы, а также современные данные по мо�
лекулярно�генетическому картированию QTL (Quantitative Trait Loci) физиологиче�
ских признаков водообмена у культурных растений. Представлена ретроспектива 
развития физиолого�генетического изучения водного режима на базе коллекции 
генетических ресурсов растений Всероссийского НИИ растениеводства (ВИР). 
Показано, что использование современных и традиционных методических прие�
мов может быть эффективным при выявлении генетических детерминант (QTL), 
определяющих проявление количественных физиологических хозяйственно цен�
ных признаков. Выявленные QTL могут представлять интерес для углубленного 
изучения физиолого�генетических механизмов водообмена и осуществления мар�
кер�вспомогательной селекции пшеницы на засухоустойчивость.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а  :  водообмен, количественные физиологические признаки,  
засухоустойчивость, картирование, QTL. 

E. A. Goncharova, Yu. V. Chesnokov, M. N. Sitnikov. A RETROSPECTIVE 
REVIEW OF RESEARCH INTO THE WATER STATUS OF CULTIVATED 
PLANTS BASED ON THE GENETIC RESOURCES COLLECTION OF THE 
ALL�RUSSIAN RESEARCH INSTITUTE OF PLANT INDUSTRY 

An overview of research into the water regime of plants carried out at the All�Russian 
Research Institute of Plant Industry (VIR), including classic and modern physiological 
techniques, as well as recent data on molecular genetic mapping of QTL (Quantitative 
Trait Loci) of the physiological traits of the water exchange in cultivated plants is 
provided. The evolution of physiological�genetic studies of the water regime is 
represented in retrospective relying on the VIR collection of plant genetic resources. We 
show that modern and traditional techniques can be effectively applied to find the 
genetic determinants (QTL) that control the manifestation of quantitative physiological 
commercially valuable traits. The QTL identified may be of interest for in�depth study of 
the physiological�genetic mechanisms that drive water exchange and for marker�aided 
selection of wheat for drought tolerance. 

K e y  w o r d s  :  water exchange, quantitative physiological traits, drought tolerance, 
mapping, QTL. 

 



11

Введение 

Разностороннее изучение генетических рас�
тительных ресурсов в Государственном научном 
центре РФ ВНИИ растениеводства им. Н. И. Ва�
вилова (ВИР) обязывает разрабатывать новые 
подходы и усовершенствовать методологии фи�
зиолого�биохимических, эколого�генетических 
и молекулярных исследований. Их значительная 
часть использована для изучения стрессоустой�
чивости культурных растений к разным погодно�
климатическим условиям. 

Известно, что важнейшую регуляторную 
роль в жизнедеятельности растений играет их 
водный статус, оценка которого разными со�
временными методами (физиологическими, 
биохимическими, биофизическими, радиоизо�
топными и молекулярными) позволяет опреде�
лить его вклад в ростовые, продукционные, 
адаптационные процессы при разных взаимо�
действиях «генотип�среда». 

Для понимания причинной обусловленности 
названных явлений необходимо выявить внут�
ренние физиолого�генетические механизмы 
регуляции формирования элементов структу�
ры урожая и проявления их в экстремальных 
условиях внешней среды. 

Устойчивость сельскохозяйственных культур 
к неблагоприятным почвенно�климатическим 
условиям должна быть обеспечена на основе 
существенной перестройки физиологических и 
метаболических процессов в растениях, с тем 
чтобы свести к минимуму потери хозяйственно 
ценной части урожая за счет прекращения или 
замедления процессов синтеза и реутилизации 
органических веществ [Жученко, 2009]. 

Одним из наиболее разрушительных абио�
тических стрессовых факторов, которым под�
вергается растительный организм, является 
недостаточное обеспечение растений водой. 
Так, ущерб, наносимый засухой, порой превы�
шает ущерб от любого другого стрессора. За�
суха и борьба с ней сопровождают всю исто�
рию мирового земледелия. Около 70 % воды, 
используемой человечеством, потребляется в 
сельском хозяйстве. Сокращение ее запасов, а 
также глобальное изменение климата и увели�
чение численности населения все более остро 
ставят вопрос об эффективности пользования 
пресной водой. Для решения этого вопроса 
обычно применяют два связанных между собой 
пути – совершенствование агротехнологий и 
выведение сортов, устойчивых к недостаточ�
ной влагообеспеченности. В современных ус�
ловиях эффективная селекционная работа в 
этом направлении возможна только на основе 
знаний о физиолого�генетических механизмах, 

обеспечивающих растению устойчивость к не�
благоприятным факторам внешней среды.  

Водный дефицит в растениях приводит пре�
жде всего к снижению содержания свободной 
воды, одновременно возрастает концентрация 
клеточного сока. Происходят глубокие измене�
ния в цитоплазме, увеличивается ее вязкость. 
Возрастает проницаемость мембран. Клетки 
теряют способность к поглощению питатель�
ных веществ. Изменения связаны с наруше�
ниями в структуре мембран, которые наблюда�
ются при снижении содержания воды ниже 
20 % от массы. В результате нарушения гид�
ратных оболочек меняется конфигурация бел�
ков�ферментов и, как следствие, их актив�
ность. Изменяется нуклеиновый обмен, при 
возрастании водного дефицита усиливается 
распад РНК, возрастает активность рибонукле�
аз, приостанавливается синтез ДНК. Возмож�
но, изменение в нуклеиновом обмене является 
одной из причин остановки синтеза белков. В 
условиях водного дефицита при закрытых 
устьицах в клетках тормозится поступление уг�
лекислого газа. Недостаток СО2 вызывает ос�
лабление фотосинтеза и, как следствие, неко�
торый избыток кислорода. В таких условиях 
возможно накопление супероксидных радика�
лов, что приводит к развитию перекисного 
окисления липидов и повреждению мембран. 
В этой связи важным моментом адаптации 
растений к условиям засухи является развитие 
антиоксидантной системы и образование соот�
ветствующих ферментов. Как и при других 
стрессорах, важное значение в обеспечении 
устойчивости при засухе имеет образование 
особых стрессовых белков. Это, например, 
большая группа белков�дегидринов (LEA�бел�
ки). Они обычно синтезируются в период позд�
него эмбриогенеза, когда происходит естест�
венное обезвоживание семян. При обезвожи�
вании LEA�белки предохраняют клеточные 
структуры от деградации, связывая воду. Воз�
растает роль белков, участвующих в транспор�
те воды через мембраны, – аквапоринов. За�
щита ДНК при засухе осуществляется другими 
стрессовыми белками – шаперонами. Значе�
ние этих белков заключается в поддержании 
целостности ДНК при обезвоживании [Кузне�
цов, 2005]. Вместе с тем дальнейшее воздей�
ствие недостатка воды приводит к таким нару�
шениям, которые вызывают повреждение ор�
ганизма. Нарушения могут иметь обратимый 
и необратимый характер. 

Следует отметить, что существует два опре�
деления засухоустойчивости, за которыми 
скрываются разные механизмы. Первое (эколо�
гическое) – способность растений выжить 
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в условиях засухи. При этом сохранение уро�
жайности не так важно. Второе определение – 
агрономическое: под засухоустойчивостью по�
нимают способность растений сохранить уро�
жайность в условиях засухи. Здесь необходимо 
учитывать специфическую особенность физио�
логической адаптации растений, связанную с 
тем, что такая адаптация базируется на исполь�
зовании свободно протекающих в растительных 
организмах, почве и агроэкосистеме биологи�
ческих процессах. Весьма ограниченные спо�
собности культивируемых растений регулиро�
вать свою внутреннюю среду (особенно темпе�
ратурный и водный режим) обусловливают не�
обычно высокую зависимость такой отрасли 
сельского хозяйства, как растениеводство, от 
почвенно�климатических и погодных условий, 
основные параметры которых (температура, ос�
вещенность, влагообеспечение и др.), как из�
вестно, нельзя оптимизировать только за счет 
агротехники [Жученко, 2009]. 

Выяснение физиологических особенностей, 
определяющих устойчивость растений к не�
достатку влаги, является одной из важнейших 
задач, решение которой имеет большое теоре�
тическое и практическое сельскохозяйствен�
ное значение. И для этого решения необходи�
мы всесторонние знания о водообмене расти�
тельного организма. 

Исторический аспект изучения водного 
режима и устойчивости растений в ВИР 

Проблема изучения водного режима расте�
ний в связи с условиями окружающей среды из�
давна привлекает внимание исследователей: 
начиная с работы К. А. Тимирязева «Борьба рас�
тений с засухой» [1922] и до 61�х Тимирязев�
ских чтений «Транспорт воды в растении и его 
регуляция» [Жолкевич, 2001]. Н. И. Вавилов был 
одним из первых, кто понял всю важность изуче�
ния физиолого�экологических основ адаптации 
растений к окружающей среде. Он подчеркивал 
не только необходимость сбора и сохранения 
зародышевой плазмы диких видов  и примитив�
ных форм, но и целесообразность  изучения и 
использования ее в селекции [Вавилов, 1967].  

Исследования в области устойчивости рас�
тений к стрессам начались в ВИР с середины 
20�х годов прошлого века, со времени органи�
зации отдела физиологии растений, который 
возглавляли известные ученые Н. А. Максимов 
(с 1924 по 1933) и И. И. Туманов (с 1933 по 
1941). Под их руководством развернулись ши�
рокие исследования засухо� и морозоустойчи�
вости растений (в основном зерновых злаков), 
результаты которых внесли принципиально но�

вый вклад в теорию познания и методологию 
диагностики устойчивости растений к стрессам, 
не утратившие своего значения и до настоящего 
времени. С самого зарождения отдела основ�
ное внимание его коллектива сосредоточилось 
на изучении вопросов зимостойкости и засухо�
устойчивости растений. Научные труды этих 
ученых, среди которых наиболее известны мо�
нографии «Физиологические основы засухоус�
тойчивости растений» Н. А. Максимова [1926], 
удостоенная в 1930 г. Ленинской премии, и 
«Физиологические основы зимостойкости куль�
турных растений» И. И. Туманова [1940], получи�
ли всемирное признание и оказали большое 
влияние на развитие советской и мировой нау�
ки. Они легли в основу интенсивно развивав�
шейся в СССР в довоенный период экологиче�
ской физиологии растений, раскрыли узловые 
моменты повреждения растений засухой и мо�
розами, дали толчок разработке методов коли�
чественного учета степени повреждения расте�
ний стрессами (метод учета повреждения про�
топлазмы по ее проницаемости, метод засуш�
ников и т. д.), а также массовой оценки сорто�
вых различий устойчивости к стрессам у куль�
турных растений. Все эти направления работ, 
особенно два последних (разработка методов 
оценки устойчивости растений, оценка сорто�
вых различий устойчивости), имели существен�
ное значение для интродукции и селекции рас�
тений, т. е. явились реализацией основопола�
гающих заветов Н. И. Вавилова о целевых зада�
чах физиологии в раскрытии потенциала расти�
тельных ресурсов мира. 

Н. А. Максимов сформулировал основные 
теоретические концепции в этой области. Была 
доказана полная несостоятельность господ�
ствовавшей до этого теории засухоустойчиво�
сти А. Шимпера, построенной на морфологи�
ческих признаках растения.  Работа Максимо�
ва оказала огромное влияние на дальнейшее 
изучение проблемы засухоустойчивости не 
только в Советском Союзе, но и за рубежом. 
Начав с изучения почвенной засухи, Н. А. Мак�
симов организует исследования и по атмо�
сферной засухе. Первые физиологические 
данные о различном влиянии атмосферной и 
почвенной засухи получили Т. А. Красносель�
ская и И. Н. Кондо, использовавшие для этого 
сконструированную в ВИР первую в стране су�
ховейную установку. Были выдвинуты такие по�
нятия, как «захват», вызываемый нарушением 
водного баланса растений, и «запал», получаю�
щийся в результате действия высокой темпе�
ратуры. У растений, выращенных при понижен�
ной влажности почвы, повышалась устойчи�
вость (закаленность) к повторной засухе. 
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Основным итогом исследований Н. А. Макси�
мова и его учеников стал вывод, что одним из 
важнейших свойств засухоустойчивых растений 
является их способность (с наименьшим для се�
бя вредом) выдерживать большую потерю воды, 
способность их протоплазмы переносить глубо�
кое обезвоживание, не подвергаясь необрати�
мой коагуляции. На первое место выдвинулись 
физико�химические особенности составляющих 
протоплазму коллоидов. Этим проблему засухо�
устойчивости перевели из области морфолого�
анатомических построений в разряд проблем 
коллоидно�химического характера. 

Теория засухоустойчивости, разработанная 
Н. А. Максимовым в ВИР, послужила основой 
для развития частной (агроэкологической) фи�
зиологии растений. Это направление потребо�
вало новых методов оценки засухоустойчивости 
растений. Разработанный в тот период И. И. Ту�
мановым вегетационный метод завядания полу�
чил всеобщее признание и до настоящего вре�
мени является одним из основных способов ла�
бораторной оценки устойчивости растений к 
почвенной засухе [Гончарова, 2005, 2011а, б]. 

С 1932 по 1941 гг. под руководством И. И. Ту�
манова проведена большая комплексная работа 
по изучению коллекции яровой пшеницы на ус�
тойчивость к почвенной и атмосферной засухе 
в различных географических пунктах.  

В послевоенный период исследования по фи�
зиологии устойчивости растений в ВИР осуще�
ствлялись под руководством В. И. Разумова 
(1947–1971 гг.). Тогда основное внимание со�
трудников лаборатории было обращено на ис�
следование устойчивости растений в связи 
с изучением их роста и развития. В 1961 г. 
В. И. Разумовым была опубликована моногра�
фия «Среда и развитие растений», в которой он 
описал влияние света и температуры на разви�
тие сельскохозяйственных растений. На боль�
шом числе образцов из коллекции ВИР была до�
казана зависимость фотопериодической реак�
ции культурных растений от их происхождения, 
выявлена связь между температурными усло�
виями прохождения этапов энтогенеза и клима�
тическими условиями места происхождения 
растений. В эти годы лаборатория внесла боль�
шой вклад в развитие частной физиологии куль�
турных растений. При этом установлено явление 
«фотопериодического последействия», выясне�
на роль интенсивности света в фотопериодиче�
ской реакции и определены пределы изменчиво�
сти длины дня, благоприятные для генеративно�
го развития или клубнеобразования растений. 

С 1967 г. отделом физиологии устойчивости 
растений руководил профессор Г. В. Удовенко, 
организовавший и в течение 35 лет возглавляв�

ший систематические физиолого�генетические 
исследования стрессоустойчивости мирового 
генофонда культурных растений и их диких ро�
дичей к абиотическим факторам. Итогом этих 
исследований под руководством Г. В. Удовенко 
в ВИР явился целый ряд новых обобщений важ�
ного теоретического и практического значения. 
Г. В. Удовенко обнаружил значительную общ�
ность в характере реакций растений на разные 
типы стрессорных факторов. Анализ результа�
тов показал качественно одинаковый характер 
изменения параметров у растений под влияни�
ем разнотипных стрессоров, что позволило ав�
тору уже в эти годы сделать выводы об однотип�
ной (неспецифической) адаптации растений к 
различным экстремальным воздействиям. Вы�
вод о неспецифичности адаптации растений к 
разным неблагоприятным факторам имеет 
принципиально важное значение для более глу�
бокого и детального выяснения общей природы 
устойчивости растений к различным стрессам, а 
также для разработки общих принципов диагно�
стики приемов повышения устойчивости расте�
ний. Особо ценными явились разработанные 
теоретические представления об общности ме�
таболических перестроек у растений при раз�
ных видах стрессов и концепция о механизмах 
отдельных фаз адаптации растений к стрессам, 
впервые сформулированная в обобщенном ви�
де в монографии «Солеустойчивость культурных 
растений» [1977]. На основании этих исследо�
ваний была разработана теория устойчивости и 
адаптации сельскохозяйственных растений к 
экстремальным воздействиям и предложены 
принципы их диагностики [Удовенко, 1977; Фи�
зиологические…, 1995].  

Многолетние исследования мирового гено�
фонда растений из коллекции ВИР позволили 
установить новые закономерности взаимодей�
ствия «генотип�среда», выявить существенные 
изменения проявления генотипических разли�
чий адаптивности сортов к стрессам в зависи�
мости от этапа органогенеза, морфотипа рас�
тений  и сопутствующих стрессу средовых фак�
торов, составить рабочую модель оптимально�
го средового комплекса для эффективного вы�
явления ценных генетических источников [Дра�
гавцев и др., 1995]. 

В разные годы для изучения механизмов 
адаптации растений к экстремальным услови�
ям физиологи использовали различные мето�
ды (радиоизотопные, биофизические, биохи�
мические и т. д.). Так, например, при изучении 
транспорта ассимилятов [Удовенко, 1977; Гон�
чарова, 2005] использовалось введение ра�
диоактивной 32Р�метки, при изучении передви�
жения воды между органами растения – три�
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тиевой метки. Для моделирования различных 
условий засухи – градиент осмотического по�
тенциала [Кожушко, 1988, 1991].  

Следует отметить, что в современной лите�
ратуре имеется большое количество публика�
ций о влиянии экстремальных гидротермиче�
ских условий среды на водный обмен различных 
видов и семейств растений. Анализируя хорошо 
согласованные между собой данные по этой 
проблеме, возможно заключить следующее. Как 
правило, в стрессовых условиях существенно 
снижается оводненность тканей растений и 
происходит перераспределение подфондов во�
ды в клетке. При этом возрастает количество 
трудноизвлекаемой и резко снижается количе�
ство слабосвязанной воды. В результате снижа�
ется подвижность воды и активность метаболи�
ческих процессов, но возрастает водоудержи�
вающая способность тканей и устойчивость 
растений к экстремальным воздействиям. 

В 1970–90�е гг. было обращено внимание 
на изучение водного статуса растений раз�
личных представителей ботанических се�
мейств и видов с использованием физиологи�
ческих, биофизических и радиоизотопных ме�
тодов с целью определения роли воды в фор�
мировании продуктивности и устойчивости 
растений. В оптимальных и экстремальных 
условиях (засуха, засоление, высокие темпе�
ратуры) изучены донорно�акцепторные связи 
в системе вегетирующего растения между 
разными органами. Описана специфика ат�
тракции и определен их вклад в адаптивный 
потенциал растения. Представлена топогра�
фия транспорта воды, показаны особенности 
водных потоков и транспирации в зависимо�
сти от генотипа и условий окружающей среды 
у большой группы (плодово�ягодные, овощ�
ные, цитрусовые и др.) культивируемых рас�
тений [Гончарова, 1985, 2005, 2011а, б]. 

Полученные и накопленные к сегодняшне�
му дню результаты многоплановых исследо�
ваний в ВИР легли в основу современных под�
ходов для выявления генетических детерми�
нант, определяющих проявление количест�
венных физиологических признаков, обуслов�
ливающих водный статус растений и  исполь�
зуемых в лаборатории молекулярной и эколо�
гической генетики ВИР. 

QTL анализ и выявление генетических 
детерминант, определяющих эколого� 
физиологический контроль водного 
статуса растений 

Отечественный и зарубежный опыт свиде�
тельствует о крайне низких темпах измене�

ния продуктивности пшеницы в связи с засу�
хоустойчивостью с помощью традиционной 
селекции. Среднегодовой вклад селекции в 
урожайность колеблется от 0,2 % в остроза�
сушливых районах до 1 % в благополучных по 
водному режиму. Поэтому большие перспек�
тивы в этом направлении открывает маркер�
ная селекция, т. е. выявление, идентифика�
ция, локализация и картирование хромосом�
ных локусов и генов, с которыми ассоцииру�
ется толерантность к засухе и жаре. Идея ис�
пользовать маркеры, сцепленные с хозяйст�
венно ценными признаками, не нова. Так, на�
пример, у томата первый случай сцепления 
(гены d – карликовости и о – формы плода) 
установлен в 1917 г. [цит. по Жученко, 1973]. 
К 1934 г. был идентифицирован 21 ген, а в 
1956 г. у томатов уже известно 118 генов, из 
которых 56 были картированы. Сейчас у то�
мата построены молекулярно�генетические 
карты, на которых нанесено не только распо�
ложение целого ряда генов и хромосомных 
локусов, определяющих проявление хозяйст�
венно ценных признаков, но и различного ро�
да маркеры, которые можно использовать 
для ускорения селекционного процесса. 

Начало исследованиям по построению и ис�
пользованию генетических карт у растений бы�
ло положено Н. И. Вавиловым, еще в 1935 г. 
опубликовавшим первую генетическую карту 
первой группы сцепления пшеницы, на кото�
рой были картированы гены скверхедности, 
безостости и спельтоидности [Вавилов, 1935]. 
В том же году опубликована первая генетиче�
ская карта кукурузы [Emerson et al., 1935]. 
Благодаря этим работам генетическое карти�
рование у высших растений продвинулось на�
много вперед. Стали постоянно пополняться 
списки генов растений [Жученко, 1973; Заха�
ров, 1979; Кобылянский, Фадеева, 1986; До�
рофеев и др., 1988; Фадеева, Буренин, 1990]. 
Свой вклад в этом направлении внесли и про�
должают вносить сотрудники Всероссийского 
НИИ растениеводства им. Н. И. Вавилова. 
Так, ими были дополнены списки генов пше�
ницы, ржи, ячменя [Кобылянский, Фадеева, 
1986], а также других злаков: кукурузы, риса, 
проса, овса [Дорофеев и др., 1988]. Не оста�
лись без внимания зернобобовые, овощные и 
бахчевые культуры [Фадеева, Буренин, 1990]. 
Кроме того, на основании собранных ими 
данных в середине второй половины ХХ в. со�
трудниками ВИР были построены генетиче�
ские карты групп сцепления мягкой пшеницы, 
которые были соотнесены с конкретными хро�
мосомами [Кобылянский, Фадеева, 1986]. С 
развитием достижений молекулярной генети�
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ки в этом направлении открылись дополни�
тельные возможности. Начатое в 80–90�х го�
дах прошлого столетия широкое использова�
ние молекулярных ДНК�маркеров, а также 
применение методологии идентификации и 
локализации на хромосомах, так называемых 
локусов количественных признаков, значи�
тельно расширили границы исследований. 

В последние годы большое развитие полу�
чил метод QTL анализа (Quantitative Trait Loci), 
который основан на использовании молекуляр�
ных маркеров для локализации количественно�
го признака на хромосомной карте [Чесноков, 
2009]. На сегодняшний день это один из ос�
новных методов, позволяющих идентифициро�
вать и осуществлять контролируемый перенос 
локусов хромосом, определяющих проявление 
хозяйственно ценных признаков. Для эффек�
тивного использования QTL в селекции расте�
ний необходимо знать, какие морфологиче�
ские и физиологические признаки играют ре�
шающую роль в контроле урожая в тех услови�
ях, для которых создается сорт, и также надеж�
но идентифицировать QTL, с которыми тесно 
связан селектируемый признак [Чесноков, 
2009; Крупнов, 2011]. Для физиологических 
признаков установлены два типа локусов 
[Collins et al., 2008]: конституивные, которые 
обнаруживаются в большинстве условий, и 
специфические (или адаптивные), проявляю�
щиеся в зависимости от степени влияния 
стрессового фактора. Подобные результаты 
отмечались и в наших приоритетных для Рос�
сии эколого�генетических исследованиях как 
на пшенице [Чесноков и др., 2008; Mitrofanova 
et al., 2008], так и на капустных [Артемьева и 
др., 2008; Artemyeva et al., 2008] для целого ря�
да морфологических и фенологических при�
знаков. П. А. Генкель [1982] показал, что засу�
хо� и жаростойкость – динамические свойства, 
развивающиеся в процессе онтогенеза расте�
ний, и обезвоживание растений вызывает це�
лый комплекс ответных защитно�приспособи�
тельных реакций, часть которых носит общий 
характер, а часть специфична. Имеются сооб�
щения об идентификации QTL у пшеницы, кон�
тролирующих одновременно толерантность к 
жаре и к засухе [Olivares�Villegas et al., 2007]. У 
сои выявлено от 4 до 6 локусов, детермини�
рующих эффективность использования воды. 
Опыты с хлопчатником при разных уровнях во�
дообеспеченности показали, что урожайность 
хлопка�сырца и качество волокна определяют�
ся разными и независимыми локусами, что 
принципиально позволяет совместить в одном 
генотипе адаптивные эффекты к дефициту 
почвенной влаги [Кошкин, 2010].  

В наших экспериментах [Чесноков и др., 
2008, 2012] по изучению азотного питания 
[Chesnokov et al., 2011] и водного обмена 
[Sitnikov et al., 2011] у растений яровой мягкой 
пшеницы были идентифицированы QTL, детер�
минирующие морфо�биологические признаки, 
определяющие урожайность, а также физиоло�
гические параметры водного режима расте�
ний, такие как  водосберегающая способность 
и водный дефицит [Ситников и др., 2011]. 

При анализе полученных результатов было 
установлено, что почти все выявленные QTL пре�
вышали пороговое значение (LOD�оценка ≥ 2,5). 
Процент изменчивости признаков, определяе�
мый идентифицированными QTL, колебался 
от 12,5 % для признака «масса корней» до 31 % 
для признака «водоудерживающая способность 
листьев через 3 ч» (LOD�оценка ≥ 3,7). Наиболь�
шее количество QTL локализованы в А геноме, 
в то время как в D геноме были идентифициро�
ваны только три QTL.  

В работах ряда авторов указывается, что 
наиболее засухоустойчивые сорта пшеницы 
отличаются большим числом корней всех ти�
пов и их суммарной массой [Крупнов, 2011]. В 
наших исследованиях масса корней определя�
лась QTL, локализованными на хромосомах 5В, 
с изменчивостью 12,5 %, оводненность корней 
определялась QTL на хромосомах 5В и 6D с 
суммарной изменчивостью более 45 %. Необ�
ходимо также отметить совпадение локализа�
ции на хромосомах 1А и 4А QTL, детермини�
рующих оводненность, содержание сухого ве�
щества и водоудерживающую способность че�
рез 24 ч. Также наблюдалось совпадение лока�
лизации QTL в контроле признаков «оводнен�
ность» и «содержание сухого вещества в кор�
нях» на хромосоме 6D. Эти результаты под�
тверждают взаимосвязь физиологических ме�
ханизмов, определяющих водный статус рас�
тения. Однако, как следует из полученных дан�
ных, выявленные блоки ко�адаптированных ге�
нов, определяющие водный статус надземной 
части и корневой системы, различаются по 
своему месторасположению в геноме яровой 
мягкой пшеницы. Это говорит об эволюцион�
ной приспособленности систем физиологиче�
ской адаптации растительных организмов и 
необходимости комплексной оценки этих сис�
тем. Кроме того, существование ко�адаптиро�
ванных блоков генов свидетельствует о явной 
взаимосвязи систем индивидуальной и попу�
ляционной приспособленности (F и R систе�
мы), как систем, призванных способствовать 
выживанию организмов в экстремальных усло�
виях среды [Жученко, Король, 1985]. В целом 
идентифицированные QTL обусловливались 
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как доминантными, так и аддитивными эффек�
тами, хотя большинство активных локусов бы�
ло привнесено отцовской формой. 

Ранее [Кожушко, 1991] при изучении кол�
лекции пшениц было установлено, что наи�
большая водоудерживающая способность ли�
стьев характерна для многих тетраплоидов – 
носителей геномов А и В, с присоединением 
генома D увеличивается водоудерживающая 
способность генеративных органов, что, по�ви�
димому, способствовало распространению 
гексаплоидных пшениц. Так, если хромосом�
ный набор генома А в диплоидной пшенице де�
генерирует при воздействии температурного 
шока, то в гексаплоидной пшенице, где наблю�
дается взаимодействие с геномами В и D, он 
более устойчив. При общей слабой физиологи�
ческой засухоустойчивости Aegilops tauschii, 
по сравнению с мягкой пшеницей, в наших ис�
следованиях D геном играет существенную 
роль в обеспечении водного статуса растений. 
Полученные нами данные позволяют прояс�
нить роль различных геномов в эволюционном 
формировании физиолого�генетических меха�
низмов водообмена и засухоустойчивости у 
современных видов и могут быть использова�
ны для создания высокопродуктивных засухо�
устойчивых сортов пшеницы. 

Таким образом, накопленный на сегодняш�
ний день огромный экспериментальный мате�
риал как теоретической, так и практической 
значимости и современная методология по�
зволяют вплотную подойти к раскрытию фи�
зиолого�генетической природы водообмена в 
связи с засухоустойчивостью растений. 
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СИСТЕМА РЕГУЛЯТОРНЫХ Т�КЛЕТОК И АУТОИММУННЫЕ 
ПРОЦЕССЫ 

П. Н. Кравченко, Е. К. Олейник 
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В обзоре представлены последние данные о роли основных субпопуляций регуля�
торных Т�клеток (Treg) в норме и при аутоиммунных заболеваниях. Рассмотрены 
механизмы функционирования регуляторных Т�клеток при диабете 1 типа, ревма�
тоидном артрите, системной красной волчанке и рассеянном склерозе, также 
приведены результаты определения количества CD4+CD25+ Т�клеток при данных 
патологиях. Представлены  сведения о новых молекулярных маркерах регулятор�
ных Т�клеток. Обсуждены современные подходы к иммунотерапии больных ауто�
иммунными заболеваниями. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Treg клетки, аутоиммунитет, диабет 1 типа, ревматоидный 
артрит, системная красная волчанка, рассеянный склероз. 

P. N. Kravchenko, E. K. Oleinik. THE SYSTEM OF REGULATORY T CELLS 
AND AUTOIMMUNITY 

We summarize the latest data on the role of the main subpopulations of regulatory 
T�cells (Treg cells) in the normal condition and in autoimmune diseases. The 
mechanisms of Treg cell functioning are considered for type 1 diabetes, rheumatoid 
arthritis, systemic lupus erythematosus and multiple sclerosis; the results on the 
quantities of CD+CD25+T�cells at these pathologies are reported. Data on new molecular 
markers of Treg cells are presented. Current approaches to the immunotherapy for 
patients with autoimmune diseases are discussed. 

K e y  w o r d s :  Treg cells, autoimmunity, type 1 diabetes, rheumatoid arthritis, 
systemic lupus erythematosus, multiple sclerosis. 

 
Введение 

Регуляторные Т�клетки (Treg) играют важную 
роль в поддержании иммунологической толе�
рантности, и нарушения в их функционировании 
приводят к развитию различных патологий. В 
связи с этим в последние годы ведется активное 
изучение таких клеток с целью поиска эффектив�
ных способов влияния на их активность и чис�
ленность. Известно, что в иммунной системе 
Treg клетки участвуют в контроле различных фи�
зиологических состояний организма и представ�

лены несколькими субпопуляциями [Ярилин, До�
нецкова, 2006]. Нарушения в системе регулятор�
ных клеток (количественные или функциональ�
ные) могут способствовать развитию иммуноло�
гической недостаточности, снижению противо�
опухолевого иммунитета, развитию аутоиммун�
ных заболеваний. Показано, что удаление 
CD4+CD25+FOXP3+�клеток приводит к экспансии 
Т�эффекторных клеток с последующим развити�
ем аутоиммунных расстройств [Sakaguchi et al., 
2010]. Мутация гена FOXP3+ у человека ассоции�
рована с исчезновением клеток с фенотипом 
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CD4+CD25+ и снижением супрессорной активно�
сти. Это приводит к формированию тяжелого 
иммунодефицита, так называемого IPEX�син�
дрома (Immunodysregulation, Polyendocrinopathy, 
and Enteropathy, X�Linked, X�ассоциированная 
иммунная дисрегуляция), при котором развива�
ются энтеропатия, тиреоидит, экзема, лимфо�
пролиферативный синдром, гемолитическая 
анемия, тромбоцитопения, тяжелые инфекции 
[Sakaguchi et al., 2010].  

Аутоиммунные заболевания характеризуют�
ся повреждением тканей и нарушением физио�
логических функций, вызванным иммунным от�
ветом против собственных антигенов. В разви�
тие аутоиммунных процессов могут вовлекать�
ся аутоантигены, широко распространенные в 
организме, которые становятся причиной сис�
темных повреждений. В качестве аутоантиге�
нов могут выступать любые ткани, клетки и 
компоненты плазмы. Например, при ревмато�
идном артрите антигеном является иммуно� 
глобулин G (IgG), антиген клеточных ядер 
(RANA); при рассеянном склерозе – антигены 
мозговой ткани; при инсулинзависимом (юве�
нильном) диабете – цитоплазматические анти�
гены островковых клеток поджелудочной желе�
зы. Спектр аутоиммунных заболеваний широк, 
а к наиболее известным из них относятся инсу�
линзависимый диабет, рассеянный склероз, 
ревматоидный артрит, системная красная вол�
чанка, болезнь Крона, IPEX, тиреоидит Хасимо�
то, псориаз, витилиго и др. Одной из причин 
аутоиммунизации могут быть инфекции, кото�
рые сами по себе не способны вызвать подоб�
ные заболевания. Однако инфекции могут про�
воцировать сбои иммунитета и приводить к ау�
тоиммунизации.  Известно, что ревматизм мо�
жет развиваться вследствие перенесенной 
стрептококковой инфекции, а диабет – после 
попадания в организм вируса гепатита А.  

Развитие аутоиммунных процессов в организ�
ме может быть связано с нарушениями в функци�
ях регуляторных клеток. В тимусе в процессе 
дифференцировки лимфоцитов происходит се�
лекция и гибель аутореактивных клонов, что обес�
печивает толерантность к собственным тканям 
организма. В норме иммунная система сдержи�
вает аутореактивность лимфоцитов с помощью 
регуляторных механизмов, а нарушения в этих 
механизмах могут привести к аутоиммунизации. 

Разнообразие клинических проявлений ау�
тоиммунных заболеваний объясняется разли�
чиями в локализации и механизмах поврежде�
ния собственных тканей и органов. Механизмы 
нарушения толерантности к аутоантигенам 
связывают с изменениями экспрессии собст�
венных антигенов, вызванными воспалением 

или повреждением тканей, воздействием ви�
русов и бактерий, свободных радикалов или 
ионизирующей радиации, некоторыми лекар�
ственными препаратами. Аутоиммунные про�
цессы могут быть также связаны с «молекуляр�
ной мимикрией» (сходством аутоантигенов 
с антигенами возбудителей  инфекционных за�
болеваний). В настоящее время аутоиммунные 
заболевания входят в число самых распро�
страненных видов патологий.  

Краткая характеристика регуляторных 
клеток 

Первоначально Treg человека были охарак�
теризованы S. Sakaguchi с соавт. [1995] как 
CD4+ Т�клетки, которые конститутивно экс�
прессируют рецептор α�цепи IL�2  (CD25). По�
следующие исследования показали, что только 
CD4+ Т�клетки, экспрессирующие высокий уро�
вень CD25 (CD25high), имеют in vitro супрессор�
ную активность. Хотя CD25 используется для 
определения Treg, в последнее время было по�
казано, что он также экспрессируется на акти�
вированных CD4+  Т�клетках. Поэтому в настоя�
щее время большинство исследователей для 
идентификации Treg стали использовать 
CD127 (α�цепь IL�7), к Treg относят CD127low, а 
CD127high – к активированным Т�клеткам  [Liu et 
al., 2006; Seddiki et al., 2006]. 

В настоящее время известно, что наивные 
CD4+ Т�клетки после активации антигеном могут 
дифференцироваться в различные линии Тh 
клеток, включающих в себя Т�хелперы 1 (Тh1), 
Т�хелперы 2 (Тh2), фолликулярные Т�хелперы 
(Tfh), Т�хелперы 9 (Тh9), Т�хелперы 17 (Тh17). 
Treg представлены несколькими субпопуляция�
ми Т�клеток, состоящими из естественных 
CD4+CD25+FOXP3+ (nTreg) и индуцированных  
регуляторных клеток (iTreg). iTreg включают 
в себя  регуляторные клетки первого типа (Tr1), 
продуцирующие IL�10,  Т�хелперы 3 (Тh3), про�
дуцирующие TGF�β [Sakaguchi et al., 2010; 
Chen et al., 2011], CD8+ регуляторные Т�клетки, 
такие как CD8+CD28� клетки, CD8+CD122+, 
CD8+CD122+FOXP3+ и т. д. [Wang, 2008; Zheng et 
al., 2009]. Считается, что Т�клетки CD4�CD8�, на�
туральные киллерные Т�клетки (natural killers 
Т�cells, NKT) и γδ Т�клетки также обладают регу�
ляторной активностью, но пока эти клетки изу�
чены в меньшей степени, чем СD4+ регулятор�
ные клетки [McMurchy et al., 2011]. 

Впервые регуляторные клетки человека бы�
ли выделены из периферической крови и оха�
рактеризованы как CD4+CD25high T�клетки не�
сколькими группами исследователей в 2001 
году [Cvetanovich, Hafler, 2010]. 
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Транскрипционный фактор FOXP3 является 
каноническим специфическим маркером для 
Treg, так как он необходим для дифференци�
ровки и функционирования этих клеток. 
По уровню экспрессии FOXP3 Treg могут быть 
разделены на несколько популяций: 
покоящиеся Treg с фенотипом 
CD25highCD45RA+FOXP3low, активированные 
Treg с фенотипом CD25highCD45RA�FOXP3high. 
Эти популяции обладают супрессорными 
свойствами in vitro. А третья, с фенотипом 
CD25highCD45RA�FOXP3low – цитокин�секрети�
рующая, с потенциалом Th17, не проявляла 
супрессорных свойств [Miyara et al., 2009]. 

Недавно был идентифицирован транскрип�
ционный фактор Helios (из семейства Ikaros), 
который экспрессируется только на nTreg и не 
обнаруживается на iTreg. Поэтому этот транс�
крипционный фактор может использоваться в 
качестве маркера для определения  nTreg 
[Thornton et al., 2010]. 

Регуляторные клетки экспрессируют ряд 
функциональных молекул, которые могут ис�
пользоваться как поверхностные маркеры,  – 
GITR, CTLA�4 (CD152), galectin�1, CD38, CD62L, 
OX�40L, CD103, TNF�R2, TGF�βR1, CD5, 
l�selectin, CD45RO, CD45RА, LAG�3, neuropilin�1 
(Nrp1) [Свиридова и др., 2007; Tran et al., 
2009a; Shevach, 2009; Sakaguchi et al., 2010]. 

В последнее время стали появляться со�
общения о регуляторных В�клетках [Yanaba 
et al., 2008; Gray and Gray, 2010; Noh et al., 
2010; Noh, Lee, 2011]. В�клетки делятся на 
классические CD5+ B1 клетки и CD5� – тради�
ционные B2 клетки. B1 клетки секретируют 
несколько специфических аутоантител и мо�
гут участвовать в развитии аутоиммунных па�
тологий. CD5+ клетки характеризуются экс�
прессией поверхностных  маркеров B220lo, 
IgMhi, IgD+, CD9+, CD43+ и CD23lo. В2 клетки 
определяются фенотипически как B220hi, 
IgMhi/lo, IgD+, CD9�, CD43� и CD23hi. B1 клетки 
секретируют IL�10, TGF�β и FoxP3, и они оп�
ределены как Br1 (B10), Br3 и Breg соответ�
ственно [Noh, Lee, 2011]. 

Регуляторные клетки и аутоиммунные 
заболевания 

В иммунной системе существует  ряд меха�
низмов для контроля аутотолерантности, цен�
тральным из которых является клональная се�
лекция и апоптоз аутореактивных T�клеток в 
тимусе. Однако небольшое количество ауторе�
активных Т�клеток может быть обнаружено в 
периферической крови у здоровых доноров 
[Danke et al., 2004]. В норме иммунная система 
сдерживает аутореактивность лимфоцитов с 

помощью регуляторных механизмов. Наруше�
ние их может привести к аутоиммунизации. 
Аутоиммунные реакции могут возникать из�за 
снижения количества Treg, вследствие их не�
достаточного развития, пролиферации или вы�
живания, возникновения дефектов в функциях 
самих Treg,   резистентности эффекторных 
Т�клеток к действию Treg [Buckner, 2010].  

 
Диабет 1 типа 

Сахарный диабет 1 типа (Type 1 Diabetes, 
T1D) – заболевание эндокринной системы, ха�
рактеризующееся абсолютной недостаточно�
стью инсулина. Диабет 1 типа возникает, когда 
собственная иммунная система человека начи�
нает атаковать и уничтожать инсулин�продуци�
рующие бета�клетки (β�клетки) островков под�
желудочной железы. В результате утрачивает�
ся способность организма вырабатывать инсу�
лин, и количество глюкозы достигает опасного 
уровня. Это заболевание может развиваться 
в любом возрасте, но чаще наблюдается в ран�
ние периоды онтогенеза. 

Ключевую роль в иммунопатогенезе этого за�
болевания играют цитокины: IL�1, IFN�γ, TNF�α, 
IL�4, IL�10 [Кравец и др., 2010]. IL�1β усиливает 
экспрессию NF�kB в  β�клетках, что приводит к 
активации индуцибельной NO�синтетазы 
(iNOS). Продукция NO снижает функцию мито�
хондрий, в результате чего происходит умень�
шение уровня аденозинтрифосфата (АТФ) 
и секреции инсулина. IL�1β в сочетании с IFN�γ 
проявляет цитотоксическое действие на 
β�клетки. IFN�γ усиливает экспрессию антиге�
нов МНС I и II класса, а также экспрессию адге�
зивных молекул на β�клетках. TNF�α индуциру�
ет апоптоз и некроз β�клеток. В то же время 
цитокины IL�4 и IL�10 проявляют защитное дей�
ствие при T1D. Предварительная инкубация 
β�клеток человека с IL�4 предотвращает апоп�
тоз, вызванный смесью IL�1, TNF�α и IFN�γ. Но 
у мышей трансгенная экспрессия IL�4 способ�
ствует развитию аутоиммунного сахарного 
диабета [Кравец и др., 2010]. 

Регуляторные Т�клетки могут влиять на раз�
личные стадии T1D. Как и при реакции «транс�
плантат против хозяина», вполне вероятно, что 
Treg сначала активируются в лимфоузлах под�
желудочной железы. Затем CD4+CD25+FOXP3+ 
Treg и Tr1 различными способами блокируют 
активацию и экспансию эффекторных T�кле�
ток. Экспрессия эффекторными клетками мо�
лекул адгезии и рецепторов хемокинов также 
подавляется Treg, в результате чего происхо�
дит снижение миграции эффекторных клеток 
в орган�мишень [Roncarolo, 2007]. 
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В ряде исследований представлено количе�
ственное содержание CD4+CD25+ Treg в пери�
ферической крови больных T1D в сравнении со 
здоровыми донорами (табл. 1). 

Таблица 1. Содержание регуляторных CD4+CD25+ 

Т�клеток в периферической крови больных диабе�
том 1 типа 

Количество Тreg,  % 
Фенотип Тreg 

больные здоровые 
Источник 

CD4+CD25+ 4,7 5,2 

CD4+CD25hi 1,2 1,7 

Brusko et al., 2005; 
Jin et al., 2009 

 
С возрастом количество Тreg у больных Т1D 

снижается [Brusko et al., 2005; Jin et al., 2009]. 
В то же время Y. Jin с соавт. [2009] отмечают 
рост Тreg в группе в возрасте до 14 лет. 

По данным ряда исследователей, функцио�
нальная активность Treg у больных T1D снижа�
ется [Lindley et al., 2005; Lawson  et al.,2008;  Jin 
et al., 2009]. В исследованиях с NOD мышами 
(non�obese diabetic mice, экспериментальная 
модель диабета 1 типа) было показано, что 
снижение функциональной активности  Тreg в 
местах воспаления связано с понижением 
уровня IL�2 [Bettini, Vignali, 2009]. Также был 
обнаружен дефект в сигнальном пути IL�2R 
Treg больных. Это нарушение приводило к 
уменьшению восприимчивости Тreg клеток к 
IL�2, вследствие чего снижалась его доступ�
ность Тreg клеткам [Long et al., 2010]. 

Обнаружение способности iNKT�клеток про�
дуцировать регуляторный цитокин IL�4 привлек�
ло особое внимание к этим клеткам, и они стали 
рассматриваться как потенциальные регулято�
ры иммунных ответов. Были представлены дан�
ные о снижении количества (до 30 %) iNKT�кле�
ток у NOD мышей в сравнении с неаутоиммун�
ными штаммами, что было связано с дефектами 
в этих клетках [Novak, Lehuen, 2011]. Дальней�
шие исследования показали, что исправление 
повреждений iNKT�клеток значительно снизило 
и частоту T1D у NOD мышей. Непосредственный 
анализ перенесенных диабетогенных Т�клеток в 
iNKT реципиентов показал, что присутствие 
iNKT�клеток ингибирует продукцию IL�2 и IFN�γ, 
а затем и пролиферацию популяции эффектор�
ных CD4+ Т�клеток. Лечение NOD мышей синте�
тическими лигандами iNKT�клеток, такими как 
α�GalCer, ОСН и α�GalCer (С20:2), значительно 
снижает тяжесть заболевания T1D в NOD коло�
нии. α�GalCer (α�Galactosyceramide) – гликоли�
пид, полученный от морской губки Agelas 
Mauritianus, – специфично и эффективно стиму�
лирует iNKT�клетки, связываясь с высокой чув�
ствительностью с тетрамерами CD1d молекулы. 

Это объясняется тем, что CD1d молекула, в от�
личие от классической MHC молекулы, презен�
тирует антигены гликолипидной и липидной 
структуры. Оптимальные результаты были дос�
тигнуты только в случаях, когда лечение начина�
лось на очень ранней стадии при ежедневном 
приеме α�GalCer. Эффекторные CD4+ Т�клетки 
не способны к пролиферации в присутствии 
α�GalCer�активированных клеток iNKT. Введе�
ние α�GalCer приводит к привлечению 
CD11c+CD8a� миелоидных дендритных клеток, 
вызывающих иммунологическую толерантность 
в лимфатических узлах поджелудочной железы, 
и увеличивает экспрессию CD86. Эти измене�
ния необходимы для индукции анергии эффек�
торных Т�клеток [Novak, Lehuen, 2011]. У NOD 
мышей дефект iNKT�клеток по сравнению с не�
аутоиммунными штаммами обнаруживается в 
периферической лимфоидной ткани, но не в пе�
риферической крови. Эти данные показывают, 
что исследование iNKT�клеток в перифериче�
ской крови не отражает состояние iNKT�клетки в 
органе�мишени – поджелудочной железе в слу�
чае T1D. Данные, касающиеся взаимодействия 
между iNKT�клетками и регуляторными Т�клетка�
ми при T1D, малочисленны. Тем не менее в ла�
бораторных условиях стимулирование iNKT�кле�
ток α�GalCer не меняет ни фенотип, ни количест�
во, ни  функции регуляторных CD4+CD25+FOXP3+ 
Т�клеток [Novak, Lehuen, 2011]. Таким образом, 
действительную значимость взаимодействия 
iNKT с CD4+CD25+ Т�клетками в защите от T1D 
предстоит еще установить. 

В последнее время особое внимание при�
влекают двойные негативные регуляторные 
Т�клетки (Double negative T cells, DN Treg). 
У грызунов CD3+CD4�CD8� регуляторные Т�клет�
ки составляют 1–3 % периферических Т�клеток 
[Shalev et al., 2011]. Эти DN Treg экспрессируют 
уникальный набор маркеров на поверхности 
клеток, включающий TCRαβ, CD25, LFA�1, CD69, 
CD45, CD30, CD62L и CTLA�4. Активированные 
DN Treg клетки могут синтезировать своеобраз�
ный профиль цитокинов, характеризующийся 
увеличенной продукцией IFN�γ, TNF�α и низким 
уровнем TGF�β. В то же время секретирование 
IL�2, IL�4, IL�13 или IL�10 не было обнаружено 
в этих клетках. DN Treg клетки могут подавлять 
иммунные реакции с участием CD4+ и CD8+ 
Т�клеток in vitro и in vivo. Было показано, что ле�
чение с активированными антиген�специфиче�
скими DN Treg клетками может предотвратить 
развитие реакции «трансплантат против хозяи�
на» (GVHD) и развитие аутоиммунного диабета 
1 типа,  индуцированного патогенными CD8+ 
Т�клетками NOD мышей. DN Treg клетки были 
также идентифицированы и у человека. Эти 
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клетки составляют 1–2 % от общего числа CD3+ 
T�клеток в крови и лимфоузлах у здоровых до�
норов. Подобно DN Treg клеткам мышей, акти�
вированные DN Treg клетки человека секрети�
руют высокие уровни IFN�γ, но не IL�2, и очень 
низкие уровни IL�10 и IL�4. DN Treg клетки были 
способны распознавать MHC�пептидные ком�
плексы APCs, тем самым приобретая способ�
ность к индукции апоптоза и подавлению проли�
ферации антиген�специфических цитотоксиче�
ских T�лимфоцитов (cytotoxic T lymphocyte 
(CTL)) [Shalev et al., 2011]. 

 
Ревматоидный артрит 

По современным представлениям, ревма�
тоидный артрит (Rheumatoid Arthritis, RA) – 
это хроническое заболевание неизвестной 
этиологии, со сложным аутоиммунным пато�
генезом, характеризующееся хроническим 
воспалением синовиальной оболочки суста�
вов и прогрессирующей деструкцией хряще�
вой и костной ткани. С риском развития RA 
связывают гены  STAT4, PTPN22, HLA�DRB1 
[Cope, 2008]. 

Развитие RA вызывается проникновением в 
полость сустава экзогенного или эндогенного 
антигена. Он поглощается макрофагами и денд�
ритными клетками, где подвергается процес�
сингу и затем презентируется CD4+ Т�лимфоци�
там. Сенсибилизированные Т�клетки путем пря�
мых межклеточных взаимодействий и выработ�
ки цитокинов активируют макрофаги и фибро� 
бласты, которые в свою очередь продуцируют 
провоспалительные цитокины, стимулирующие 
рост и пролиферацию Т�лимфоцитов, а также 
моноцитов, синовиоцитов, хондроцитов, эндо�
телиальных клеток. 

Провоспалительный IL�1, продукции которого 
способствует  TNF�α, повышает выработку NO�
синтетазы и содержание оксида азота, что в 
дальнейшем способствует гибели хондроцитов. 
При RA обнаружен повышенный уровень IL�17 и 
его рецепторов (IL�17А и IL�17С) в синовиальной 
ткани, синовиальной жидкости и супернатантах 
культур мононуклеарных клеток синовиальной 
оболочки [Lubberts et al., 2004]. IL�17 индуцирует 
синтез провоспалительных цитокинов TNF�α, 
IL�6, IL�1β, гранулоцитарно�макрофагального ко�
лониестимулирующего фактора (granulocyte�
macrophage colony stimulating factor, GM�CSF) и 
хемокина CCL20; оказывает синергическое дей�
ствие на продукцию медиаторов воспаления со�
вместно с TNF�α и IL�1β; непосредственно стиму�
лирует стромальные клетки, макрофаги, хондро�
циты, вызывая разрушение хрящевой и костной 
ткани [Miossec, 2007; Cope, 2008]. 

Пролиферация эффекторных Т�лимфоцитов 
может подавляться Тrеg клетками экспрессией 
CTLA�4 и иммуносупрессорных цитокинов 
TGF�β�1, IL�10 и IL�35  [Steward�Tharp et al., 2010]. 

В ряде исследований представлено количе�
ственное содержание CD4+CD25+ Treg в пери�
ферической крови больных RA в сравнении со 
здоровыми донорами (табл. 2). 

Таблица 2. Содержание регуляторных CD4+CD25+ 
Т�клеток в периферической крови больных 
ревматоидным артритом 

 
Количество 

Тreg,  % 
Фенотип Тreg 

 боль� 
ные

здоро�
вые 

Источник 

CD4+CD25+ ↓ 5,5 11,1 

Mottonen et al., 
2005; 
Liu et al., 2005; 
Aerts et al., 2008 

CD4+CD25bright ↓ 2,1 5,1 
Liu et al., 2005; 
Lee et al., 2008; 
Aerts et al., 2008 

CD4+CD25+FOXP3+  5,0 5,4 Venken  et al., 2007 
CD4+CD25low ↑ 19 14 
CD4+CD25�/low ↓ 5,6 5,9 
CD4+CD25/lowFOXP3+ ↓ 4,8 5,6 

Aerts et al., 2008 

Примечание. ↓ – уменьшение количества Тreg клеток в пе�
риферической крови больных; 
↑ – увеличение количества Тreg клеток в периферической 
крови больных. 

 

У больных RA снижена супрессорная функ�
ция Тreg клеток в периферической крови, 
Тreg клетки подавляют пролиферацию эф�
фекторных Т�лимфоцитов, но не их способ�
ность синтезировать провоспалительные 
цитокины [Ehrenstein et al., 2004]. Более вы�
сокое содержание Тreg клеток обнаружено 
в синовиальной жидкости, чем в перифериче�
ской крови у больных RА [Mottonen et al., 
2005; Liu et al., 2005].  

Было показано также снижение числа iNKT�
клеток в периферической крови больных RА. 
Исследования показали, что нарушения в этих 
клетках вызывают воспаление синовиальной 
оболочки сустава, что свидетельствует о воз�
можном участии iNKT�клеток в аутоиммуниза�
ции [Novak, Lehuen, 2011]. Дефекты iNKT�кле�
ток у CD1d�/� или Ja18�/� мышей весьма благо�
приятно влияют на течение заболевания. При 
коллаген�индуцированном артрите, а также ан�
титело�опосредованной модели RА блокада 
iNKT�CD1d привела к снижению тяжести забо�
левания. Противоречивые результаты были по�
лучены в экспериментах, анализирующих тера�
певтический эффект синтетических лигандов 
iNKT�клеток. α�GalCer и OCH защищают мышей 
от CIA (collagen induced arthritis mice, экспери�
ментальная модель коллаген�индуцированного 
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артрита), индуцируя сдвиг иммунного ответа 
в сторону Тh2. Однако в антитело�опосредо�
ванной модели RА α�GalCer  усиливал воспале�
ние суставов [Novak, Lehuen, 2011]. 

Notley с соавторами [2010] показали, что у 
мышей CIA, которым однократно вводили анти�
CD3 антитела, снижалась тяжесть течения за�
болевания, что проявлялось в уменьшении сте�
пени воспаления и повреждения сустава. Это 
сопровождалось экспансией двух субпопуля�
ций Treg: CD4+CD25+FoxP3+ и CD8+CD25+FoxP3+. 
Авторы отмечают, что CD4+CD25+FoxP3+ Treg 
у этих мышей не проявляли иммунной супрес�
сии в отличие от популяции индуцированных 
CD8+CD25+Foxp3+ Treg, которая была способна 
подавлять эффекторные Т�клетки и продукцию 
IFN�γ и IL�17. 

 
Системная красная волчанка 

Системная красная волчанка (Systemic 
Lupus Erythematosus, SLE) является аутоим�
мунным заболеванием, затрагивающим 
многие органы, включая кожу, суставы, поч�
ки и центральную нервную систему. Это за�
болевание характеризуется В� и Т� клеточ�
ными нарушениями, связанными с отсутст�
вием толерантности и последующей актива�
цией и экспансией аутореактивных лимфо�
цитов, секретированием воспалительных 
цитокинов и продукцией широкого спектра 
аутоантител. При системной красной вол�
чанке аутоантитела направлены против 
внутриядерных нуклеиновых кислот, белков 
и нуклеопротеиновых комплексов. 

Причина появления этого заболевания до 
конца не ясна. Предполагается, что патогенез 
SLE может быть связан не только с дефектами 
в Treg, но и обусловлен генетической предрас�
положенностью [Moser et al., 2009]. Комбина�
ции аллелей риска и механизмы, которые при�
водят к предрасположенности к аутоиммуниза�
ции, изучены мало. В последнее время анализ 
генома значительно увеличил количество ге�
нов, связанных с SLE [Crispin et al., 2010]. 
Функция этих генов изменчива. Некоторые, та�
кие как IRF5, STAT4, IRAK1, TREX1 и TLR8, уча�
ствуют в считывании НК и продукции интерфе�
рона, в то время как другие контролируют Т� 
(PTPN22, TNFSF4, PDCD1) или В� (BANK1, BLK, 
LYN) клеточные сигнальные пути (например, 
PTPN22 регулирует активацию лимфоцитов) 
[Crispin et al., 2010]. Гены IRF5 и STAT4 допол�
нительно увеличивают риск SLE [Abelson et al., 
2009], а гены TNIP1, PRDM1, JAZF1, UHRF1BP1 
и IL�10 определены как локусы риска для SLE 
[Gateva et al., 2009]. 

В ряде исследований представлено количе�
ственное содержание CD4+CD25+ Treg в пери�
ферической крови больных SLE в сравнении со 
здоровыми донорами (табл. 3). 

Таблица 3. Содержание  регуляторных CD4+CD25+ 
Т�клеток в периферической крови больных  систем�
ной красной волчанкой 

Фенотип 
Тreg 

Количество 
Тreg,  % 

Источник 

  боль�
ные 

здоро�
вые 

 

CD4+CD25+ ↓ 6,1 22,1 

Lin et al., 2007; 
Lyssuk et al., 2007; 
Lee et al., 2008; 
Zhang et al., 2008; 
Azab et al., 2008; 
Showdary Venigala 
et al., 2008; 
Barreto et al., 2009 

CD4+CD25high ↓ 2,2 3,8 

Lee et al., 2008; 
Zhang et al., 2008; 
Habibagahi et al., 
2010 

CD4+CD25+FOXP3+ ↓ 1,8 5,4 
Lyssuk et al., 2007; 
Venken et al., 2007; 
Yan et al., 2008 

CD4+CD25highFOP3+ ↑ 2,6 1,7 
Showdary Venigala 
et al., 2008; 
Suen et al., 2008 

CD4+CD45+FOXP3lo ↑ 4,2 3,0 Miyara et al., 2009 
CD4+CD45�FOXP3lo ↑ 10,4 3,0  
CD4+CD45�FOXP3hi ↓ 1,2 3,0  
CD4+CD25+CD127� ↓ 4,5 9,4 Yang et al., 2009 

CD4+CD25brightCD127� ↓ 0,4 0,9 
Henriques et al., 
2010 

CD4+CD25�FOXP3+ ↑ 7,5 1,4 Bonelli et al., 2011 

Примечание. ↓ – уменьшение количества Тreg клеток 
в периферической крови больных; 
↑ – увеличение количества Тreg клеток в периферической 
крови больных. 

 

Большинство исследований показали зна�
чительное снижение супрессорной способ�
ности CD4+CD25+ Treg у пациентов с активной 
SLE по сравнению со здоровыми донорами 
[Lyssuk et al., 2007; Bonelli et al., 2008]. Тем не 
менее есть данные о таком же снижении 
супрессорной активности CD4+CD25++ Treg 
у пациентов с неактивной SLE [Lyssuk et al., 
2007]. В то же время ряд авторов отмечают 
нормальный уровень супрессии Treg у боль�
ных как с активной, так и с неактивной фор�
мой заболевания [Yan et al., 2008; Vargas�
Rojas et al., 2008]. Предполагается, что 
эффекторные клетки у больных с SLE стано�
вятся резистентными к действию CD4+CD25+ 
Тreg [Vargas�Rojas et al., 2008]. 

M. Bonelli с соавт. [2011] исследовали 
CD4+CD25�FOXP3+  Т�клетки, уровень которых 
в крови больных был очень высок. Эти клетки 
фенотипически и в определенной степени функ�
ционально походили на регуляторные клетки.  
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Обработка мононуклеаров периферической 
крови (PBMCs) SLE пациентов анти�DNA lg 
G�пептидом показала увеличение количества 
CD4+CD25high Tregs in vitro и усиление их супрес�
сорной функции [Dinesh et al., 2010]. 

Сыворотка крови больных SLE характери�
зуется высокой концентрацией IL�6, который 
может оказывать влияние на иммунные клетки 
[Scheinecker et al., 2010]. Было показано, что 
повышенное количество IL�6 приводит к уве�
личению резистентности эффекторных Т�кле�
ток к Treg опосредованной супрессии. Также 
IL�6 может оказать влияние на функции Treg и 
перенаправить дифференцировку Treg в IL�17 
продуцирующие Тh17�клетки [Scheinecker et 
al., 2010]. Это может быть причиной увеличе�
ния уровня IL�17 у SLE пациентов  [Ouyang et 
al., 2008].  

Изучение CD8+Treg  у SLE больных показало, 
что количество этих регуляторных клеток в пе�
риферической крови может быть несколько ни�
же или не отличаться от показателей у здоро�
вых доноров [Dinesh et al., 2010]. Filaci с соавт. 
[Dinesh et al., 2010] в своем исследовании об�
наружили, что CD8+ Тreg клетки больных секре�
тируют небольшое количество IL�6 и значи�
тельное количество IL�12 по сравнению со здо�
ровыми донорами. Регуляторная функция за�
висела от IFN�γ и IL�6. Авторы предположили, 
что дисфункция CD8+ Тreg клеток у больных 
скорее всего связана с дисбалансом между 
ингибиторным (IL�6) и стимулирующим (IL�12) 
цитокинами. 

L. Zhang с соавт. [2009] показали, что транс�
плантация аутологичных гематопоэтических 
стволовых клеток может вызвать длительную 
ремиссию у больных волчанкой. При этом было 
обнаружено увеличение количества 
CD4+CD25highFOXP3+, CD8+FOXP3+ и CD8+CD103+  
Т�клеток. Причем CD8+FOXP3+ Т�клетки экспрес�
сировали высокий уровень LAP (latency�
associated peptid), CD103, PD�1, PD�L1 и CTLA�4. 
Супрессорную функцию CD8+ Тreg проявляли 
секрецией TGF�β [Zhang et al., 2009]. 
   
 Рассеянный склероз 

Рассеянный склероз (Multiple Sclerosis, 
MS) – аутоиммунное заболевание централь�
ной нервной системы, которое почти неиз�
бежно приводит на определенной стадии 
своего развития к инвалидизации. Риск забо�
левания повышается у носителей генов МНС 
II класса, DRB1*1501, DRB5*0101 и 
DQB1*0602 [Barcellos et al., 2002]. 

В основе патогенеза лежит аутоиммунный 
процесс, выражающийся в дифференцировке 

и активации миелин�реактивных Т�клеток, ин�
дуцирующих развитие демиелинизирующего 
процесса. Причем ведущая роль в развитии 
иммунопатологического процесса при рассе�
янном склерозе принадлежит популяции CD4+ 
Т�клеток. Считается, что CD4+Т�лимфоциты 
первыми встречаются с антигеном и приобре�
тают свойства эффекторных  миелинспецифи�
ческих  клеток [Delgado, Sheremata, 2006]. 

На следующем этапе происходит проникно�
вение активированных Т�лимфоцитов через 
гематоэнцефалический барьер в ЦНС и их 
взаимодействие с антигенами миелина. В ре�
зультате развивается воспалительный про�
цесс, который приводит к повреждению голов�
ного и спинного мозга.  

Важную роль в развитии MS отводят T�хел�
перным клеткам 17 (Th17). Эти клетки, секре�
тируя IL�17 и IL�22, увеличивают проницае�
мость гематоэнцефалического барьера (ГЭБ), 
что способствует попаданию нейроантигенов 
на периферию, активации и пролиферации 
миелин�реактивных Т� и B�клеток и последую�
щему проникновению этих клеток в ЦНС [Се�
ледцов и др., 2010]. Проникать через ГЭБ спо�
собны только активированные лимфоциты, 
которые вызывают нейротоксический эффект 
не только опосредованно, но и непосредствен�
но – через контактное межклеточное взаимо�
действие. Значимая роль в нем может принад�
лежать Fas�лиганду. 

Количество Тreg в периферической крови 
больных рассеянным склерозом практически 
не отличается от количества у здоровых доно�
ров. Однако некоторые авторы отмечают  сни�
жение CD4+CD25+FOXP3+ Тreg у больных по 
сравнению со здоровыми (табл. 4). 

Таблица 4. Содержание регуляторных CD4+CD25+ 
Т�клеток в периферической крови больных  рассеян�
ным склерозом 

Фенотип Тreg 
Количество 

Тreg,  % 
Источник 

  боль
ные

здо�
ровые 

 

CD4+CD25+  7 6 Putheti et al., 2004 

CD4+CD25high ↓ 1,2 2,3 
Viglietta et al., 2004; 
Putheti et al., 2004; 
Feger et al., 2007 

CD4+CD25+FOXP3+ ↓ 3,5 5,7 
Haas et al., 2007; 
Venken et al., 2007 

CD4+CD25brightFOXP3+РD1� ↑ 2,5 1,1 
Saresella et al., 
2008 

CD4+CD25highCD127low 4,6 4,7 
Mikulkova et al., 
2010 

Примечание. ↓ – уменьшение количества Тreg клеток  
в периферической крови больных; 
↑ – увеличение количества Тreg клеток в периферической 
крови больных. 
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У больных MS выявлен дисбаланс CD4+ и 
CD8+ Т�клеток за счет повышения количества 
CD8+ Т�клеток [Mikulkova et al., 2010]. Также 
установлено снижение функциональной ак�
тивности Тreg больных, как в стадии ремис�
сии, так и в стадии обострения заболевания 
[Viglietta et al., 2004; Venken et al., 2007]. Вы�
явлено увеличение количества Тreg в спинно�
мозговой жидкости по сравнению с количест�
вом Тreg в периферической крови [Fritzsching 
et al., 2011]. Fritzsching с соавт. [2011] обна�
ружили в цереброспинальной жидкости боль�
ных субпопуляцию CD45ROhiCD49hi Treg, кото�
рая была чувствительна к CD95�опосредован�
ному апоптозу. В другом исследовании была 
обнаружена субпопуляция регуляторных кле�
ток, экспрессирующая CD39, которая была 
способна подавлять не только пролиферацию 
эффекторных клеток, но и продукцию IFN�γ, 
а также продукцию провоспалительного цито�
кина IL�17. Однако CD4+FOXP3+CD39+ Treg, вы�
деленные из крови больных, не проявляли 
способности к супрессии Th17 иммунного от�
вета [Fletcher et al., 2009].  

Предполагается, что Tr1 клетки, возможно, 
играют защитную роль у больных рассеянным 
склерозом. Генерация продуцирующих IL�10 
Т�клеток была ослаблена у больных в сравне�
нии со здоровыми. У EAE мышей (еxperimental 
аutoimmune еncephalomyelitis – эксперимен�
тальный аутоиммунный энцефаломиелит, мо�
дель рассеянного склероза) перенесенные in 
vitro генерированные Tr1 клетки, специфичные 
к яичному альбумину, могут предотвратить 
развитие неврологических симптомов при ин�
тракраниальном введении белка [Pot et al., 
2011]. Клетки Tr1, индуцированные in vivo рас�
творимым основным белком миелина (MBP) 
p87�99, могут снизить тяжесть заболевания 
EAE у крыс, иммунизированных MBP. Кроме 
того, Meiron с соавт. [Pot et al., 2011] сообщи�
ли, что стромальный клеточно�зависимый фак�
тор 1α (stromal cell�derived factor 1α (CXCL12)) 
перенаправляет поляризацию эффекторных 
Th1 клеток в CD4+CD25�FoxP3�IL�10high антиген�
специфические регуляторные Т�клетки, кото�
рые подавляют аутоиммунное воспаление 
у EAE мышей.  

CD8+CD122+ Т�клетки определяют как ес�
тественно образованные IL�10 продуцирую�
щие регуляторные Т�клетки. Они непосредст�
венно подавляют продукцию IFN�γ и  проли�
ферацию CD4+ и CD8+ Т�клеток in vitro. 
CD8+CD122+ Т�клетки также играют важную 
регуляторную функцию in vivo, на что указы�
вает их способность подавлять EAE и предот�
вращать развитие аномальных Т�клеток у 

CD122�дефицитных мышей. Эта субпопуля�
ция проявляет свои функции в основном за 
счет секретирования IL�10. Удаление гена 
IL�10 или использование анти�IL�10 монокло�
нальных антител (мАТ) отменяет супрессор�
ную активность CD8+CD122+ Т�клеток in vitro 
[Shalev et al., 2011].  

В настоящее время  определена еще одна 
субпопуляция регуляторных клеток, экспресси�
рующая  TCRαβ и CD8αα [Trevor et al., 2008]. Вы�
сокая концентрация таких клеток была обнару�
жена в популяции  внутриэпителиальных лимфо�
цитов кишки (40 %), в то время как в селезенке 
и лимфатических узлах их число было значитель�
но ниже (< 1 %). Предполагается, что эти клетки 
могут играть важную роль в регуляции иммуни�
тета слизистых оболочек. В поддержку данной 
концепции исследователи продемонстрирова�
ли, что TCRαβ+CD8αα+ Treg клетки предотвраща�
ют колит, индуцированный CD4+CD45RBhigh 
Т�клетками, у SCID мышей (severe combined 
immunodeficiency, модель тяжелого комбиниро�
ванного иммунодефицита). Эта ингибирующая 
активность зависела от продукции  IL�10, так как 
TCRαβ+CD8αα+ Treg клетки от IL�10�дефицитных 
мышей не могли эффективно предотвратить бо�
лезнь [Shalev et al., 2011]. В дополнительных экс�
периментах было показано, что TCRαβ+CD8αα+ 
Treg клетки могут подавлять развитие EAE 
[Trevor et al., 2008]. 

Иммунотерапия при аутоиммунных 
заболеваниях 

В настоящее время основным направлением 
в иммунотерапии больных аутоиммунными 
заболеваниями является подавление чрезмер�
ной активации Т�лимфоцитов. Наиболее часто 
используется метод, который связан с блокадой 
ко�стимуляции Т�клеток с помощью препарата 
абатацепт [Davis et al., 2008]. Абатацепт 
(CTLA�4lg) – это димерный белок человека, ко�
торый способен избирательно угнетать актива�
цию Т�клеток, подобно CTLA�4. Это вещество 
связывается с CD80/86 на APCs, блокируя взаи�
модействие CD80/86 с CD28 на Т�клетках. При 
этом не затрагиваются другие пути ко�стимуля�
ции Т�лимфоцитов, а в результате происходит 
угнетение активации и пролиферации Т�клеток, 
что в свою очередь приводит к уменьшению 
продукции провоспалительных цитокинов (TNF�
α, IL�6, IL�1) и аутоантител [Davis et al., 2008; 
Goronzy et al., 2008; Folgarone et al., 2009].  

Как терапевтическая мишень при аутоиммун�
ных заболеваниях привлекает внимание PD�1. 
С молекулами PD�1/PD�L1 связывают ингиби�
рующие сигналы, которые регулируют централь�
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ный и периферический механизмы толерантно�
сти. Rajasalu и соавт. [2010] продемонстрирова�
ли, что селективный дефицит PD�L1 на 
β�клетках или отсутствие PD�1 на CD8+ Т�клетках 
вызывает начало T1D у мышей. Установлено, что 
PD�L1 может способствовать развитию и функ�
ционированию Тreg. Исследования показали, 
что PD�L1�lg�опосредованная блокада способст�
вует TGF�β�индуцированной генерации de novo 
CD4+ FoxP3+ iТreg [Kornete, Piccirillo, 2011].  

Одним из перспективных подходов к иммуно�
терапии аутоиммунных заболеваний считается 
связывание рецепторов семейства TNF. Рецеп�
торы этого семейства необходимы для включе�
ния сигнальных путей NF�kB� и MAP�киназ, уча�
ствуя в усилении пролиферации Т�клеток на раз�
ных этапах иммунного ответа. В снижении про�
лиферации Т�эффекторов важным является бло�
кирование специфичных для этих клеток моле�
кул OX40, 4�1BB, 4DR3. Как потенциальная тера�
певтическая мишень рассматривается молекула 
CD154 (CD40L), которая характерна для активи�
рованных клеток [Steward�Tharp et al., 2010]. По�
казано, что блокада ко�стимуляторов анти�CD4, 
анти�CD154(CD40L) мАТ не изменяет уровень 
пролиферации антиген�стимулированных Тreg 
клеток in vivo и in vitro. Однако использование 
этих молекул значительно снижает количество 
антиген�специфических эффекторных клеток, 
приводя к доминированию Тreg клеток над эф�
фекторными [Miyara et al., 2009a].    

В настоящее время установлено, что Tr1 
клетки играют важную роль в контроле аутоим�
мунных заболеваний, влияют на активность на�
ивных клеток и Т�клеток памяти, а также на 
функции дендритных клеток. Они способны по�
давлять функции Th1 и Th2 [Fehervari, 
Sakaguchi, 2005; Beissert et al., 2006]. Регули�
рование их функций и количества с помощью 
IL�27�содержащих препаратов или различных 
лигандов арил�углеводородного рецептора 
AhR (aryl hydrocarbon receptor) могут подавить 
иммунное воспаление через индукцию  Tr1 
клеток [Pot et al., 2011]. 

В качестве терапевтических мишеней мож�
но рассматривать iNKT�клетки. Они секретиру�
ют ингибиторный цитокин IL�4 и способны пре�
дотвратить развитие некоторых аутоиммунных 
заболеваний в экспериментальных моделях 
[Novak, Lehuen, 2011]. 

В последнее время внимание исследовате�
лей привлекают Th�17, которые секретируют 
провоспалительный цитокин IL�17, способст�
вуя развитию аутоиммунных процессов. Ведут�
ся поиски молекулярных мишеней для ингиби�
рования этих клеток. Как наиболее подходящая 
мишень в настоящее время изучается лиганд 

рецептора CCR6 – CCL20, который способст�
вует миграции Th�17 в орган�мишень [Steward�
Tharp et al., 2010].  

В качестве терапевтических мишеней в по�
следнее время рассматриваются CD8+ и DN 
Treg, которые могут предотвратить развитие 
аутоиммунных заболеваний. Известно, что 
CD8+ Treg способны подавлять эффекторные 
Т�клетки, продукцию IFN�γ и IL�17 [Dinesh et al., 
2010], а DN Treg клетки могут ингибировать  
иммунные реакции с участием CD4+ и CD8+ 

Т�клеток in vitro и in vivo [Shalev  et al., 2011]. 
В качестве биологических агентов для соз�

дания новых препаратов в лечении аутоим�
мунных заболеваний предлагается использо�
вать рапамицин, анти�CD4, анти�CD40L 
(CD154) мАТ, которые способны индуциро�
вать экспансию антиген�специфических Treg 
клеток in vitro и снижать количество эффек�
торных Т�клеток [Miyara et al., 2009a]. По дан�
ным Ohkura et al. [2011], введение рапамици�
на может предупредить развитие диабета 
1 типа у NOD мышей. 

К перспективным направлениям развития 
иммунотерапевтических стратегий следует 
отнести исследования по трансплантации 
стволовых клеток у больных аутоиммунными 
заболеваниями. Уже есть положительный 
опыт трансплантации аутологичных гемато�
поэтических стволовых клеток у больных 
системной красной волчанкой, которая при�
водила к длительной ремиссии [Zhang et al., 
2009]. 

Таким образом, наиболее перспективными 
направлениями изучения аутоиммунных забо�
леваний с целью повышения эффективности 
иммунотерапии являются поиск новых спосо�
бов усиления экспансии Treg клеток, использо�
вание молекул�мишеней для индукции иммун�
ной модуляции и трансплантация стволовых 
клеток. 

Заключение 

Развитие аутоиммунных заболеваний при�
водит к разрушению тканей и нарушению фи�
зиологических функций организма. До недав�
него времени развитие органоспецифических 
аутоиммунных заболеваний связывали со сме�
щением баланса провоспалительных Тh1 кле�
ток, характеризующихся продукцией IL�2, 
IFN�γ, TNF�α, GM�CSF, с противовоспалитель�
ными Тh2, секретирующими IL�4, IL�10 и IL�13, 
в сторону первых. Исследования последних 
лет показали, что немаловажную роль в разви�
тии аутоиммунных заболеваний играют Th17, 
которые способны индуцировать воспаление. 
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Изучение механизмов взаимодействия меж�
ду Th17 и Treg показало, что транскрипционные 
факторы – RORγt/RORa и FOXP3 – подавляют 
функции друг друга. IL�2, являющийся фактором 
роста для Treg, ингибирует дифференцировку 
Th17, в то время как IL�21, ингибирующий экс�
пансию Treg, способствует дифференцировке 
Th17. Арил�углеводородный рецептор AhR, 
экспрессирующийся как в Treg, так и в Th17, мо�
жет оказывать разное действие на дифферен�
цировку этих клеток в зависимости от лиганда. 
С одной стороны, связывание AhR с одним из 
естественных лигандов FICZ (6�formmylindolo 
[3,2�b] carbazole) способствует дифференци�
ровке Th17 и увеличению продукции IL�22. 
С другой стороны – связывание AhR с другим 
синтетическим лигандом, TCDD (2,3,7,8�
tetrachlorodibenzo�p�dioxin), в первую очередь 
увеличивает экспансию Treg за счет повышения 
экспрессии FOXP3 [Pot et al., 2011; Jäger, 
Kuchroo, 2010]. Таким образом, иммунологиче�
ские механизмы поддержания толерантности и 
развитие аутоиммунных процессов во многом 
зависят от баланса между Treg и Th17, а также 
от активации других регуляторных клеток. 
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ВЛИЯНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ НА ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ 
У РАСТЕНИЙ 

Н. С. Репкина, В. В. Таланова, А. Ф. Титов 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В обзоре обобщены литературные данные по влиянию тяжелых металлов на экс�
прессию регуляторных и структурных генов, связанных с металлоустойчивостью 
растений. Рассмотрена регуляция синтеза белков, непосредственно участвующих 
в механизмах адаптации растений к действию тяжелых металлов, на транскрипци�
онном и посттранскрипционном уровнях. Обсуждаются новейшие данные по сиг�
налингу и экспрессии генов белков�транспортеров, белков и пептидов, участвую�
щих в механизмах детоксикации тяжелых металлов, а также в неспецифических 
адаптивных реакциях растений. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а : тяжелые металлы, сигналинг, экспрессия генов, механиз�
мы металлоустойчивости. 

N. S. Repkina, V. V. Talanova, A. F. Titov. EFFECTS OF HEAVY METALS 
ON GENE EXPRESSION IN PLANTS 

The review summarizes data from the literature on the effect of heavy metals on the 
expression of regulatory and structural genes related to the metal resistance of plants. 
We consider the regulation of the synthesis of proteins directly involved in the 
mechanisms of plant adaptation to heavy metal impact at the transcription and post�
transcription levels. Latest data on the gene signaling and expression of transporter 
proteins, proteins and peptides involved in the mechanisms of heavy metal 
detoxification, as well as in nonspecific adaptive responses of plants are discussed. 

K e y  w o r d s :  heavy metals, signaling, gene expression, mechanisms of metal 
resistance. 

 
Введение 

Тяжелые металлы представляют собой груп�
пу химических элементов с атомной массой 
свыше 40 Да, обладающих свойствами метал�
лов [Кузнецов, Дмитриева, 2011]. Растения до�
вольно активно поглощают из почвы ионы неко�
торых тяжелых металлов (Zn, Ni, Cu и др.), кото�
рые в небольших количествах необходимы им 
для нормальной жизнедеятельности, но стано�
вятся токсичными и опасными при значитель�
ном повышении их концентрации в почве и в 

растении [Алексеева�Попова, 1991; Титов и др., 
2007; Pal, Rai, 2010]. Кроме того, наряду с фи�
зиологически необходимыми элементами рас�
тения также поглощают тяжелые металлы, не 
участвующие в метаболизме растений (Pb, Cd, 
Hg, V) и токсичные даже в очень незначительных 
концентрациях [Алексеева�Попова, 1991]. По�
ступая в растения и накапливаясь в них, тяже�
лые металлы оказывают отрицательное влияние 
на многие молекулярно�генетические (в том 
числе ингибирование экспрессии большого 
числа генов), биохимические (нарушение функ�
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ционирования ферментов, синтеза белков и др.) 
и физиологические процессы (фотосинтез, ды�
хание, водный обмен, минеральное питание и 
др.), что прямо или опосредованно приводит к 
торможению или прекращению их роста и раз�
вития, а в определенных случаях – и к гибели 
[Алексеева�Попова, 1991; Титов и др., 2007; 
Gallego et al., 2012]. Вместе с тем следует учи�
тывать, что растения обладают достаточно ши�
роким спектром защитно�приспособительных 
механизмов, сформировавшихся в процессе 
длительной эволюции и действующих на разных 
уровнях организации – от молекулярного до ор�
ганизменного, благодаря которым они способ�
ны адаптироваться и выживать в условиях за�
грязнения окружающей среды тяжелыми метал�
лами [Титов и др., 2007; Blaby�Hass, Merchant, 
2012; Gallego et al., 2012].  

Как показывают исследования, в основе ме�
ханизмов металлоустойчивости растений, так 
же как и в отношении устойчивости к другим 
стресс�факторам, во многих случаях лежит ин�
дуцированный синтез белков, связанный с экс�
прессией определенных генов (или групп генов) 
и синтезом de novo стрессовых белков [Vinocur, 
Altman, 2005]. При этом передача сигнала в рас�
тениях о действии стресс�фактора включает 
в себя на уровне клеток три основных этапа – 
восприятие (рецепцию) сигнала, передачу 
(трансдукцию) и усиление сигнала, изменения 
в экспрессии генов [Лутова и др., 2010] и осу�
ществляется с участием сложной сети сигналь�
ных систем [Bohnert et al., 2006; Fujita et al., 
2006; Maksymiec, 2007; DalCorso et al., 2010].  

Рецепция и трансдукция сигнала, 
вызванного действием на растения 
тяжелых металлов 

К настоящему времени установлено, что тя�
желые металлы связываются с рецепторами 
плазмалеммы растений, тем самым генерируя 
стрессовый сигнал [Thévenod, 2009; DalCorso 
et al., 2010]. В дальнейшем в передаче сигнала, 
вызванного действием на растения тяжелых 
металлов, принимают участие сигнальные мо�
лекулы (активные формы кислорода и фито�
гормоны), система Са2+�кальмодулин, каскад 
фосфорилирования митоген�активируемых 
протеинкиназ (mitogen�activated protein kinase) 
(МАРК) [DalCorso et al., 2010].  

При этом показано, что в реакцию растения 
на тяжелые металлы могут быть вовлечены раз�
личные сигнальные молекулы [Maksymiec, 2007; 
Mazzucotelli et al., 2008; Thévenod, 2009; Gallego 
et al., 2012]. Например, одним из ранних ответов 
растения на воздействие тяжелых металлов яв�

ляется усиление генерации активных форм ки�
слорода (АФК), в первую очередь перекиси во�
дорода, которые могут выступать в качестве 
ключевых сигнальных молекул и запускать це�
почку последующих защитных реакций 
[Maksymiec, 2007]. Так, увеличение содержания 
Н2О2 отмечено при воздействии меди и кадмия 
на растения Arabidopsis thaliana L. [Maksymiec, 
Krupa, 2006; Gallego et al., 2012]. Перекись водо�
рода активирует специфические МАР�каскады, 
которые, в свою очередь, регулируют экспрес�
сию генов, участвующих в защитных реакциях 
растений [Gallego et al., 2012]. Наряду с АФК 
в передаче сигнала о воздействии на растения 
тяжелых металлов, в частности кадмия, участву�
ют фитогормоны – этилен, салициловая и жас�
моновая кислоты [DalCorso et al., 2010].   

Важную роль в клеточном сигналинге играет 
также универсальный вторичный мессенджер Са2+ 
и сигнальная система Са2+�кальмодулин, которая 
может активироваться и под влиянием тяжелых 
металлов [DalCorso et al., 2010]. В частности, в от�
вет на действие тяжелых металлов происходит 
резкое повышение концентрации кальция в цито�
золе. Ионы кальция связываются с низкомолеку�
лярным регуляторным белком кальмодулином, 
что позволяет комплексу Са2+�кальмодулин акти�
вировать протеинкиназы, фосфорилирующие 
белки. Это, в свою очередь, приводит к измене�
нию функциональной активности и к последую�
щей активации экспрессии генов, продукты кото�
рых вовлечены в формирование металлоустойчи�
вости. Например, трансгенные растения табака с 
повышенной экспрессией гена NtCBP4 (Nicotiana 
tabacum calmodulin�binding protein) характеризу�
ются высокой устойчивостью к никелю [Arazi et al., 
1999]. 

Помимо этого установлено, что в ответ на 
действие тяжелых металлов может активиро�
ваться каскад реакций фосфорилирования ми�
тоген�активируемых протеинкиназ (МАРК) 
[Jonak et al., 2002; Šamajová et al., 2013]. В этом 
случае происходит последовательное фосфо�
рилирование трех протеинкиназ: МАРККК (МАР�
киназа�киназа киназы) передает фосфорный 
остаток киназе МАРКК (МАР�киназа киназы), ко�
торая затем фосфорилирует МАРК (МАР�кина�
зу) [DalCorso et al., 2010; Gallego et al., 2012]. 
МАР�киназа перемещается в ядро, где активи�
рует другие протеинкиназы и транскрипцион�
ные факторы [DalCorso et al., 2010]. Таким обра�
зом, МАР�киназный каскад является важным 
способом трансдукции сигнала о воздействии 
тяжелых металлов у растений. Показано, что 
воздействие кадмия приводит к активации ге�
нов, кодирующих MAPK у проростков риса [Yeh 
et al., 2004] и люцерны [Jonak et al., 2004]. Ана�
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логичный эффект отмечен у проростков люцер�
ны под влиянием меди [Jonak et al., 2004]. 

Таким образом, процесс трансдукции сиг�
нала о действии тяжелых металлов на растение 
по сигнальным путям в конечном итоге обеспе�
чивает регуляцию синтеза транскрипционных 
факторов, которые, в свою очередь, активиру�
ют экспрессию генов, кодирующих белки, уча�
ствующие в процессах адаптации растений 
к тяжелым металлам и их детоксикации.   

Экспрессия генов транскрипционных 
факторов при действии тяжелых 
металлов на растения 

Транскрипционные факторы – это белки, 
контролирующие процесс синтеза мРНК на мат�
рице ДНК путем связывания со специфически�
ми участками ДНК [Патрушев, 2000], благодаря 
чему они играют важную роль в инициации про�
граммы повышения или снижения уровня транс�
крипции генов. Характерная особенность фак�
торов транскрипции – наличие в их составе од�
ного или более ДНК�связывающих доменов, ко�
торые, в свою очередь, связываются со специ�
фическими участками ДНК, расположенными в 
регуляторных областях генов [Vaahtera, 
Brosche, 2011]. В настоящее время выделено и 
описано несколько сотен транскрипционных 
факторов у растений арабидопсиса и риса 
[Weber et al., 2006]. В последние годы появляют�
ся сведения о роли транскрипционных факто�
ров в регуляции транскрипции генов, индуци�
руемых действием тяжелых металлов, однако 
эти данные неоднозначны, а иногда и противо�
речивы. Одна из возможных причин сложности 
изучения роли транскрипционных факторов в 
защитно�приспособительных реакциях расте�
ний на действие тяжелых металлов связана с их 
включением в сигнальные пути, индуцируемые 
действием и других абиотических факторов 
[Singh et al., 2002].  

Для ряда транскрипционных факторов пока�
зана индукция их экспрессии под влиянием кад�
мия. Так, например, установлена активация 
генов, кодирующих семейство транскрипцион�
ных факторов AP2/EREF (APETALA2 / ethylene�
responsive�element binding factor). Представите�
ли этого семейства содержат консерватив� 
ный ДНК�связывающий домен AP2/EREBP 
(APETALA2 / ethylene�responsive�element binding 
factor) [Weber et al., 2006]. К данному семейству 
относятся DREB (DRE�binding factor) и CBF 
(CRT/DRE binding factor), способные активиро�
вать ряд индуцируемых стрессом генов�мише�
ней, повышая уровень их транскрипции за счет 
связывания с DRE/CRT элементом (dehydration�

responsive element / C�repeat), расположенным 
в промоторном участке. В экспериментах с про�
ростками пшеницы наблюдалось увеличение 
содержания транскриптов генов DREB1 и CBF1 
в листьях уже через 15 мин от начала действия 
сульфата кадмия (100 мкМ), которое сохраня�
лось на повышенном уровне на протяжении 
7 сут [Репкина и др., 2012]. Отметим, что в кор�
нях риса гены транскрипционных факторов 
OsDREB1A и OsDREB1B активировались через 
3 ч от начала действия Cd (10 мкМ) [Ogawa et al., 
2009]. В отличие от этого у растений галофита 
Limonium bicolor под влиянием CdCl2 и CuSO4 в 
более высокой концентрации (150 мкМ) проис�
ходило снижение содержания транскриптов ге�
на LbDREB в листьях и корнях [Ban et al., 2011].  

Помимо этого установлено, что кадмий, 
а также цинк повышают экспрессию генов, 
кодирующих факторы транскрипции семей�
ства MYB (MYeloBlastosis protein) – MYB4, 
MYB10, MYB72 у растений A. thaliana [Van de 
Mortel et al., 2008]. При этом увеличение со�
держания транскриптов гена MYB72 под 
влиянием кадмия и цинка отмечено в листь�
ях, но не в корнях арабидопсиса [Van de 
Mortel et al., 2008]. При действии кадмия зна�
чительно повышалась экспрессия гена 
MYB28 у Thlaspi сaerulescens [Van de Mortel 
et al., 2008]. Кадмий также усиливал экспрес�
сию генов MYB43, MYB48 и MYB124 в корнях 
A. thaliana, а медь не вызывала активации их 
экспрессии [Weber et al., 2006].  

Наконец, показано, что под влиянием кадмия 
и цинка в корнях и листьях A. thaliana происходит 
накопление транскриптов гена bHLH100, относя�
щегося к семейству генов, кодирующих транс�
крипционные факторы bHLH (basic helix�loop�
helix) [Van de Mortel et al., 2008]. В отличие от 
этого у T. сaerulescens повышение экспрессии 
данного гена наблюдалось только под влиянием 
кадмия [Van de Mortel et al., 2008]. 

Интересно, что кадмий также индуцировал 
у T. сaerulescens экспрессию гена транскрип�
ционного фактора WRKY53, кодирующего бе�
лок, относящийся к семейству транскрипцион�
ных факторов WRKY [Wei et al., 2008]. Транс�
крипционные факторы данного семейства спо�
собны связываться с последовательностью 
W�box в промоторной области многих генов, 
например, PR�генов (pathogen related), коди�
рующих защитные белки, которые принимают 
участие в механизмах устойчивости как к био�
тическим, так и к абиотическим факторам, 
включая тяжелые металлы [Wei et al., 2008].  

Представителями еще одного семейства 
факторов транскрипции, экспрессия которых 
также активировалась кадмием, являются bZIP 
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(basic leucine zipper proteins). Этот транскрипци�
онный фактор содержит высококонсервативный 
bZIP домен, состоящий из основного домена, 
ответственного за связывание с ДНК�специфи�
ческой последовательностью, и домена «лейци�
новая застежка» [Liao et al., 2008]. Транскрипци�
онные факторы bZIP обнаружены у многих видов 
растений и участвуют в различных физиологи�
ческих процессах, в том числе в ответных реак�
циях растений на действие стресс�факторов 
[Zou et al., 2008]. Отметим, что экспрессия ге�
нов факторов транскрипции bZIP повышается 
уже через 6 часов от начала воздействия CdCl2 
в корнях, листьях и стебле трансгенных расте�
ний табака, инфицированных Agrobacterium, 
содержащей ген ThbZIP1, выделенный из гало�
фита Tamarix hispida [Wang et al., 2010]. 

Как отмечалось выше, транскрипционные 
факторы способны активировать экспрессию 
структурных генов. Так, при действии тяжелых 
металлов происходит активация экспрессии 
генов, кодирующих белки, участвующие как 
во внутриклеточном, так и в дальнем транс�
порте тяжелых металлов по растению. Наряду 
с этим активизируются процессы образова�
ния хелатных комплексов. В основе этих про�
цессов также лежит активация экспрессии ге�
нов, продукты которых участвуют в детоксика�
ции тяжелых металлов. 

Однако следует указать, что в настоящее 
время исследования, посвященные сигналин�
гу, вызванному действием тяжелых металлов, 
пока еще единичны и поэтому представления о 
путях передачи стрессорного сигнала и осо�
бенностях их функционирования в условиях 
действия того или иного тяжелого металла до�
вольно фрагментарны.  

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов белков�транспортеров у растений 

ZIP семейство белков�транспортеров. 
Транспортные белки ZIP семейства (Zinc 
related transporter / Iron related transporter – like 
Protein) локализованы на плазмалемме. Они 
были обнаружены у большинства видов расте�
ний, a также у бактерий, грибов  и животных 
[Colangelo, Guerinot, 2006]. Механизм действия 
белков данного семейства полностью не изу�
чен, однако недавними исследованиями было 
показано, что транспорт ионов с помощью ZIP 
транспортеров осуществляется пассивно по 
концентрационному градиенту [Lin et al., 2010], 
в частности, они участвуют в переносе двухва�
лентных катионов через плазмалемму. У 
A. thaliana выделено несколько генов, коди�
рующих ZIP транспортеры, – AtZIP1–AtZIP5, 

AtZIP9–AtZIP12 и AtIRT3. Установлено, что со�
держание транскриптов этих генов у A. thaliana 
возрастает при недостатке Zn [Hanikenne, 
Nouet, 2011], тогда как у гипераккумуляторов 
Arabidopsis halleri и T. caerulescens экспрессия 
генов ZIP4, ZIP10, IRT3 по мере поступления 
цинка в растения снижается [Krämer et al., 
2007]. Накопление мРНК ZIP1 и ZIP3 происхо�
дит преимущественно в корнях A. thaliana и ак�
тивируется при низких концентрациях Zn 
[Grotz, Guerinot, 2006], в то время как ген 
AtZIP4 экспрессируется как в корнях, так и в 
побегах арабидопсиса, что позволяет предпо�
лагать участие продуктов генов семейства ZIP 
в поглощении и транспорте Zn [Cohen et al., 
1998]. В клетках Clamydomonas при недостатке 
цинка активизировалась экспрессия гена IRT1, 
а накопление транскриптов гена IRT2 отмечено 
при дефиците меди [Blaby�Haas, Mercham, 
2012]. В корнях арабидопсиса ген IRT1 экс�
прессировался также при недостатке железа, 
что может свидетельствовать об участии ZIP 
белков�транспортеров в поглощении из почвы 
Fe2+ [Verret et al., 2004]. 

Для многих белков�транспортеров харак�
терна низкая избирательность по отношению к 
ионам металлов, поэтому они могут принимать 
участие в поглощении и транспорте разных 
двухвалентных катионов. Например, в корнях 
арабидопсиса и гороха при дефиците железа 
экспрессия гена IRT1 и соответственно синтез 
транспортных белков IRT1 способствует погло�
щению катионов кадмия и цинка [Cohen et al., 
1998]. У арабидопсиса экспрессия гена AtIRT1 
активировалась при воздействии никеля, что 
говорит о возможном участии транспортера 
IRT1 в аккумуляции и транспорте этого металла 
[Zhao, Eide, 1996]. У T. caerulescens экспрес�
сия гена ZTP1 транспортера цинка способству�
ет поглощению никеля [Assunção et al., 2001]. 

Кроме того, предполагается возможность 
участия ряда ZIP транспортеров (ZIP6, ZIP4, 
IRT) в загрузке тяжелых металлов в ксилему 
и в дальнем транспорте по растению [Krämer 
et al., 2007].  

NRAMP семейство белков�транспортеров. 
Белки транспортеры NRAMP (natural resistance 
associated macrophage protein) обнаружены у 
всех живых организмов. Белки этого семейства 
локализованы на тонопласте и плазмалемме и 
переносят двухвалентные катионы [Krämer et al., 
2007]. Предполагается, что основная функция 
белков NRAMP заключается в транспорте ионов 
железа из вакуоли в цитозоль и поддержании их 
гомеостаза у арабидопсиса [Thomine et al., 2000]. 
Кроме того, транспортеры NRAMP3 и NRAMP4 
участвуют в переносе кадмия из вакуоли в цито�
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золь [Verbruggen et al., 2009]. Показано, что у A. 
halleri и T. caerulescens ген NRAMP3 экспресси�
ровался преимущественно в корнях, но у A. halleri 
экспрессия данного гена наблюдалась и в побе�
гах. Кроме того, в корнях T. caerulescens экспрес�
сировались гены  NRAMP1 и NRAMP5 [Becher et 
al., 2004; Talke et al., 2006; Van de Mortel et al., 
2006]. Установлено, что у трансгенных растений 
арабидопсиса сверхэкспрессия гена AtNRAMP1 
увеличивает устойчивость к высоким концентра�
циям железа [Curie et al., 2000].  

 CTR семейство белков�транспортеров. 
Представители CTR (The Copper Transporter 
Family) семейства белков�транспортеров впер�
вые были обнаружены у дрожжей и млекопи�
тающих, а затем и у растений. Показано, что у 
A. thaliana экспрессия гена COPT1, кодирую�
щего белок COPT, локализованный на плазма�
лемме, играет ключевую роль в поглощении 
меди [Sancenón et al., 2004].  

CDF семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры семейства CDF (CATION 
DIFFUSION FACILITATOR) имеют также второе 
название MTP (Metal Tolerance Protein). Пред�
ставители данного семейства способны пере�
носить ионы двухвалентных металлов, таких 
как Zn, Cd, Co, Ni и Mn, из цитозоля: или в ваку�
оль через тонопласт, или из клетки через плаз�
малемму [Blaudez et al., 2003; DalCorso et al., 
2010]. Экспрессия гена AhMTP1 у растений 
A. halleri повышалась в присутствии цинка пре�
имущественно в листьях [Krämer et al., 2007]. 
Даже незначительное увеличение экспрессии 
гена AhMTP1 у A. thaliana способствовало воз�
растанию устойчивости растений к повышен�
ным концентрациям цинка [Krämer et al., 2007]. 
Однако ген MTP8 не экспрессировался у ги� 
пераккумуляторов A. halleri и T. сaerulescens 
под влиянием цинка, но повышение содержа�
ния его транскриптов у A. halleri происходило 
в корнях в присутствии кадмия и меди, а также 
в побегах при действии меди [Talke et al., 2006; 
Becher et al., 2004]. Эти данные свидетельству�
ют об участии транспортера MTP8 в гомеоста�
зе нескольких тяжелых металлов. 

Семейство белков�транспортеров АТФаз 
P1B�типа. Белки�транспортеры АТФаз P1B�ти�
па принадлежат к суперсемейству АТ�Фаз P�ти�
па. Представители данного семейства способ�
ны переносить катионы металлов через биоло�
гические мембраны из цитоплазмы в вакуоль 
или апопласт против электрохимического гра�
диента за счет энергии гидролиза АТФ 
[Colangelo, Guerinot, 2006]. 8 АТФаз P1B �типа у 
A. thaliana и Oryza sativa  были переименованы 
в HMA (heavy�metal ATPases). Белки�транспор�
теры HMA подразделяются на два класса. 

Представители первого участвуют в транспор�
те одновалентных ионов (Cu+/Ag), в то время 
как белки второго – способны транспортиро�
вать двухвалентные ионы (Zn/Co/Cd/Pb) [Verret 
et al., 2004; Gallego et al., 2012]. Например, при 
действии высоких концентраций Zn 
и Cd повышалась экспрессия гена AtHMA4 у 
арабидопсиса и T. caerulescens [Verret et al., 
2004], а также трех генов HMAs (OsHMA5, 
OsHMA6, OsHMA9) у риса [Verkleij et al., 2009]. 
HMA белки отличаются большей селективно�
стью, чем белки�транспортеры других классов. 
В частности, белки HMA2, HMA3 и HMA4 спо�
собны транспортировать только катионы Zn 
и Cd [Krämer et al., 2007]. При этом HMA3 пере�
носит Zn и Cd из цитоплазмы в вакуоль через 
тонопласт, а локализованные в плазмалемме 
HMA2 и HMA4 участвуют в загрузке этих метал�
лов в ксилему и транспорте из корней в побег 
растения [Vong, Cobett, 2009; Rascio, Navari�
Izzo, 2011]. Отметим, что ген риса OsHMA9 мо�
жет участвовать в транспорте не только цинка 
и кадмия, но и свинца [Verkleij et al., 2009]. 

Семейство белков�транспортеров АТФаз 
V�типа. Белки АТФаз V�типа способны обеспе�
чивать работу Cd2+ / H+�антипортера. В недавних 
исследованиях было показано, что кадмий и 
медь способствуют активации экспрессии генов, 
кодирующих АТФазы V�типа в корнях растения 
ячменя и огурца соответственно [Kabała et al., 
2010; Казнина и др., 2013]. В частности, у проро�
стков ячменя под влиянием кадмия наблюдалось 
усиление экспрессии генов двух субъединиц ва�
куолярной H+�АТФазы HvVHA c и HvHVA E, что 
свидетельствует об их участии в механизмах ме�
таллоустойчивости [Казнина и др., 2013]. 

ABC семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры АВС (ATP�binding 
cassette) обнаружены у разных видов расте�
ний, в том числе у арабидопсиса и риса 
[Uraguchi, Fujiwara, 2012]. Известно, что белки 
АВС�типа принимают участие в транспорте 
ионов металлов в форме хелатов в вакуоль 
через тонопласт [Krämer et al., 2007]. В дан�
ном семействе выделяют подсемейство MRP 
(multidrug resistance associated proteins), 
характерное для млекопитающих, однако ге�
ны, кодирующие MRP белки, обнаружены и у 
растений, в частности арабидопсиса и риса 
[Klein et al., 2006]. Увеличение содержания 
транскриптов гена AtPDR8, кодирующего 
белок AtPDR8 АВС�типа, локализованный 
в плазмалемме арабидопсиса, происходило 
в присутствии кадмия и свинца, а трансген�
ные растения со сверхэкспрессией гена 
AtPDR8 и повышенной металлоустойчивостью 
не аккумулировали ионы этих металлов. Это 
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можно рассматривать как свидетельство уча�
стия белков�транспортеров AtPDR8 АВС�се�
мейства в выведении ионов металлов из клет�
ки через плазмалемму [Kim et al., 2007].  

FRD семейство белков�транспортеров. 
Белки�транспортеры AtFRD3 (Ferric Reductase 
Defective) вовлечены в гомеостаз ионов Fe. По�
казано, что экспрессия гена, кодирующего бе�
лок�транспортер FRD3, участвующий в загруз�
ке ионов металлов в ксилему и их дальнем 
транспорте, возрастает в корнях гипераккуму�
ляторов A. halleri и T. caerulescens [Krämer et 
al., 2007]. Кроме того, отмечено, что уровень 
транскриптов гена FRD3 также возрастает в 
листьях A. halleri в отличие от A. thaliana 
[Becher et al., 2004; Talke et al., 2006]. Ген 
AtFRD3, кодирующий белок FRD3, экспресси�
руется в клетках перицикла корня, поэтому 
предполагается, что данный белок необходим 
для дальнего транспорта железа, поскольку 
участвует в загрузке ионов металлов в ксилему 
[Green et al., 2004]. Отметим, что участие белка 
FRD3 в гомеостазе железа и в его транспорте 
по ксилеме в присутствии цинка у гиперакку�
муляторов A. halleri и T. caerulescens значи�
тельнее, чем у не гипераккумулятора 
A. thaliana. Повышенная экспрессия гена 
AtFRD3 у гипераккумуляторов может быть свя�
зана с их высокой способностью к образова�
нию хелатных комплексов в ксилеме. Кроме то�
го, присутствие цинка может косвенно свиде�
тельствовать о том, что белок FRD3 способен 
транспортировать ионы не только железа, но 
и других металлов, в частности цинка [Lasat 
et al., 1998]. 

OPT семейство белков�транспортеров. 
Суперсемейство ОРТ (The Oligopeptide 
Transporters Family) включает подсемейство 
YSL (Yellow Stripe�Like), характерное для расте�
ний. Показано, что белки�транспортеры YSL 
способны транспортировать ионы таких метал�
лов, как Fe, Zn, Cu, Ni, и в меньшей степени Mn 
и Cd в комплексе с никотианамином через 
плазмалемму [Schaaf et al., 2004; Krämer et al., 
2007]. У A. thaliana было выделено 8 YSL бел�
ков�транспортеров [Colangelo, Guerinot, 2006]. 
Показано, что ген AtYSL1 экспрессируется в 
листьях и пыльце арабидопсиса [Le Jean et al., 
2005; Krämer et al., 2007], а ген AtYSL2 – в тка�
нях ксилемы и флоэмы побега и корня. Белки 
AtYSL2 регулируют транспорт железа, меди 
[DiDonato et al., 2004] и цинка [Schaaf et al., 
2004], при этом транспортируют ионы железа 
и меди в виде комплексов с никотианамином 
[DiDonato et al., 2004]. 

В целом белки�транспортеры играют важную 
роль в поглощении ионов металлов и их транс�

порте как внутри клетки, так и по растению. Одна�
ко наряду с необходимыми для нормальной жиз�
недеятельности растений металлами растения 
способны поглощать и ионы токсичных тяжелых 
металлов. В этом случае запускаются внутрикле�
точные механизмы детоксикации, к которым пре�
жде всего относится хелатирование металлов 
(образование хелатных комплексов за счет связы�
вания ионов металлов с различными лигандами). 
В частности, активное участие в механизмах де�
токсикации принимают такие низкомолекулярные 
белки, как металлотионеины [Rauser, 1999]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов металлотионеинов у растений 

Металлотионеины (МТ) относятся к семей�
ству низкомолекулярных металлсвязывающих 
белков с высоким содержанием цистеина 
[Robinson et al., 1993; Capdevila et al., 2012]. 
Они обнаружены у животных, растений и гри�
бов [Kumar et al., 2012; Ryvolova et al., 2012]. На 
основании распределения цистеиновых остат�
ков и количества ароматических аминокислот 
металлотионеины у растений подразделяются 
на 4 типа (МТ 1–4) [Kumar et al., 2012]. 

Несмотря на то что экспрессия металлотио�
неинов у растений происходит в различных ор�
ганах (корнях, стебле, листьях, цветках, плодах 
и семенах) [Guo et al., 2003], она носит ткане�
специфичный характер. В частности, было по�
казано, что гены МТ1a и MT2b экспрессируют�
ся во флоэме, тогда как большее содержание 
транскриптов генов МТ2а и МТ3 обнаружива�
лось в клетках мезофилла под влиянием меди у 
трансгенных растений арабидопсиса [Guo et 
al., 2003, 2008; Kohler et al., 2004].  

Известно, что у животных металлотионеины 
участвуют в детоксикации таких металлов, как 
свинец, кадмий, ртуть, и метаболизме металлов, 
необходимых для физиологических процессов 
(медь и цинк) [Capdeliva et al., 2012], однако у 
растений их роль полностью не ясна [Foley et al., 
1997; Gallego et al., 2012]. Так, при исследовании 
древесных растений Avicennia marina и Bruguiera 
gymnorrhiza отмечено усиление экспрессии ге�
нов, кодирующих металлотионеины 2�го типа 
при действии кадмия, цинка, меди и свинца 
[Huang, Wang, 2010; Huang et al., 2011]. В частно�
сти, CdCl2 (2–40 мкМ) активировал транскрип�
цию гена BgMT2 в листьях проростков 
B. gymnorrhiza при всех изученных концентраци�
ях [Huang et al., 2011]. В то же время экспрессия 
гена AmMT2 в листьях A. marina под влиянием 
ZnSO4 (80–1200 мкМ), CuSO4 (50–750 мкМ) и 
Pb(NO3)2 (5–100 мкМ) зависела от концентрации 
металла и продолжительности его действия. 
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Например, содержание транскриптов гена 
AmMT2 увеличивалось при более высоких кон�
центрациях металлов [Huang, Wang, 2010]. Бо�
лее того, сверхэкспрессия генов BgMT2 и 
AmMT2 растений (B. gymnorrhiza и A. marina) в 
трансгенной E. сoli способствовала повышению 
ее устойчивости к Zn, Cd, Cu и Pb. Полученные 
данные рассматриваются как свидетельство 
возможного участия генов BgMT2 и AmMT2 в ме�
ханизмах металлоустойчивости растений. Отме�
тим, что под влиянием цинка происходит индук�
ция экспрессии гена MT1 в листьях тополя, тогда 
как повышения экспрессии гена MT2 не обнару�
жено [Castiglione et al., 2007].  

Вместе с тем необходимо отметить, что уро�
вень экспрессии генов металлотионеинов не 
всегда зависит от концентрации тяжелых метал�
лов в корнеобитаемой среде и продолжительно�
сти их действия на растения. Так, если у 
Helianthus tuberosus выявлена зависимость ме�
жду концентрацией Cu в стебле и уровнем экс�
прессии MT2 гена, то для цинка такой зависимо�
сти не обнаружено. В листьях тополя (Populus 
alba) также не выявлена зависимость между со�
держанием транскриптов гена PaMT и концен�
трацией цинка, а также продолжительностью 
его действия [Castiglione et al., 2007]. 

Как указывалось выше, роль металлотионеи�
нов в детоксикации тяжелых металлов все еще 
изучена недостаточно. Однако имеются сведе�
ния о том, что экспрессия гена МТ2 Brassica 
juncea в трансгенных растениях арабидопсиса 
вызывала повышение их устойчивости к кадмию 
и меди [Zhigang et al., 2006]. Предполагается, 
что металлотионеины могут также принимать 
участие не только в процессах детоксикации, но 
и в других защитных механизмах, например ан�
тиоксидантных [Kotrba et al., 2009]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов фитохелатинсинтазы у растений 

Фитохелатины, относящиеся к металлсвя�
зывающим пептидам, впервые были выделены 
из клеточной суспензии Rauvolfia serpenthina 
[Grill et al., 1987]. В настоящее время первич�
ная структура фитохелатинов изучена для мно�
гих видов растений, относящихся к разным се�
мействам, и некоторых грибов [Cobbett, 2000; 
Серегин, 2001; Ogawa et al., 2009; Pal, Rai, 
2010]. Они представляют собой небольшие бо�
гатые цистеином пептиды с основной структу�
рой (�Глу�Цис)n�Гли, где n = 2–11 (обычно не 
более 6) [Grill et al., 1987; Rauser, 1995; 
Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Pal, Rai, 2010].  

Наличие тиоловых (SH) групп позволяет фи�
тохелатинам связываться с ионами тяжелых ме�

таллов и образовывать в цитозоле хелатные 
комплексы с молекулярным весом 2,5–3,6 кДа 
[Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Gallego et al., 
2012]. Образовавшиеся низкомолекулярные 
комплексы затем транспортируются в вакуоль 
с помощью Cd/H+�антипортеров [Salt, Wagner, 
1993] и АТФ�зависимых АВС�транспортеров то�
нопласта [Salt, Rauser, 1995], включая HMT1�
транспортер, обнаруженный у дрожжей [Prévéral 
et al., 2009]. При этом фитохелатины участвуют 
не только в механизмах детоксикации тяжелых 
металлов [Clemens et al., 1999; Серегин, 2001; 
Gallego et al., 2012], но и в гомеостазе металлов, 
необходимых для нормального протекания фи�
зиологических процессов, например Zn и Cu 
[Thumann et al., 1991]. 

Синтез фитохелатинов индуцируется многи�
ми тяжелыми металлами, в том числе Cu, Zn, 
Ag, Au, Hg и Pb, но в наибольшей степени Cd 
[Rauser, 1995; Cobbett, 2000; Pal, Rai, 2010].  

Фитохелатины, в отличие от металлотио�
неинов, не являются первичными генными про�
дуктами, а синтезируются из глутатиона при 
участии фермента фитохелатинсинтазы (�глу�
тамилцистеинтранспептидазы) [Robinson et al., 
1993; Rauser, 1995; Clemens et al., 1999; 
Cobbett, 2000; Серегин, 2001; Capdevila et al., 
2012]. В частности, в экспериментах с проро�
стками гороха [Klapheck et al., 1995] и другими 
видами растений под влиянием кадмия отме�
чено уменьшение пула глутатиона одновре�
менно с накоплением фитохелатинов [Rauser, 
1995; Cobbett, 2000; Gallego, 2012]. 

Регуляция синтеза фитохелатинов осуществ�
ляется на уровне экспрессии генов, кодирую�
щих фитохелатинсинтазу, а также генов, коди�
рующих ферменты синтеза глутатиона. Впервые 
ген СAD1, кодирующий фитохелатинсинтазу, 
был выделен у cad1�мутантов арабидопсиса, 
способных синтезировать нормальное количе�
ство глутатиона, но низкое – фитохелатинов [Ha 
et al., 1999]. В последние годы активно исследу�
ется экспрессия генов PCS, кодирующих фито�
хелатинсинтазу у разных видов растений, в том 
числе арабидопсиса, риса, пшеницы, горчицы 
[DalCorso et al., 2010]. Показано, например, 
что экспрессия генов AtPCS1 и TaPCS1, коди�
рующих фитохелатинсинтазу у арабидопсиса 
и пшеницы соответственно, активировала син�
тез фитохелатинов у дрожжей и способствовала 
повышению их устойчивости к кадмию 
[Vatamaniuk et al., 1999; Clemens et al., 1999]. 
У Avicennia germinans экспрессия гена AgPCS 
активировалась под влиянием не только кад�
мия, но и меди [Gonzalez�Mеndoza et al., 2007]. 

Уровень экспрессии гена SmPCS у гиперак�
кумулятора свинца Salvinia minima при дейст�
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вии Pb возрастал в листьях, в то время как в 
корнях, напротив, снижался. Возможно, этот 
факт объясняется тем, что активация синтеза 
фитохелатинов в корнях регулируется только 
на посттранскрипционном уровне [Estrella�
Gomez et al., 2009].  

Согласно последним данным, в регуляции 
активности фитохелатинсинтазы и синтеза 
фитохелатинов может принимать участие 
фермент протеинфосфатаза 1 [Lima et al., 
2012]. Например, в опытах с клеточной сус�
пензией арабидопсиса при использовании 
специфического ингибитора протеинфосфа�
тазы 1 – кантаридина показано, что уже через 
30 мин от начала воздействия кадмия (100 
мкМ) происходит снижение активности про�
теинфосфатазы 1, что способствует фосфо�
рилированию фитохелатинсинтазы и после�
дующему синтезу фитохелатинов. Отмечен�
ное ингибирование активности протеинфос�
фатазы 1 индуцировало повышение синтеза 
фитохелатинов в основном за счет влияния 
на активность фитохелатинсинтазы, что сви�
детельствует о возможности регуляции их 
синтеза на посттранскрипционном уровне 
[Lima et al., 2012].  

Несмотря на то что роль фитохелатинов в 
механизмах детоксикации тяжелых металлов 
очевидна, участие фитохелатинсинтазы и са�
мих фитохелатинов в механизмах устойчиво�
сти к тяжелым металлам изучено недостаточно 
полно. Например, известно, что сверхэкспрес�
сия гена AtPCS1 и повышенный уровень фито�
хелатинов у трансгенных растений арабидоп�
сиса может повышать аккумуляцию кадмия без 
увеличения устойчивости растений, более то�
го, даже приводит к их гиперчувствительности 
к кадмию [Lee et al., 2003; Pomponi et al., 2006]. 
Существует предположение, что наряду со 
способностью образовывать хелатные ком�
плексы с металлами фитохелатины принимают 
участие в антиоксидантных механизмах защи�
ты, однако прямые экспериментальные дан�
ные, подтверждающие это, к настоящему мо�
менту отсутствуют [Pal, Rai, 2010]. 

Интересно отметить, что экспрессия гена 
пшеницы TaPCS1 приводила к снижению чув�
ствительности мутантов cad1�3 растений 
арабидопсиса к кадмию и, кроме того, спо�
собствовала дальнему транспорту кадмия, 
что, в свою очередь, приводило к снижению 
его накопления в корнях [Gong et al., 2003]. В 
экспериментах с мутантами A. thaliana cad2�1 
со сниженным синтезом глутатиона и cad3�1, 
неспособными синтезировать фитохелатины, 
было показано, что оба мутанта обладают вы�
сокой степенью аккумуляции мышьяка в по�

бегах растений. Поэтому можно предполо�
жить, что синтез фитохелатинов в корнях 
является одним из наиболее вероятных меха�
низмов, предотвращающих накопление 
мышьяка в побегах и зерне растений [Liu 
et al., 2010; Duan et al., 2011]. 

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов, контролирующих синтез ферментов 
метаболизма глутатиона у растений 

Глутатион представляет собой трипептид, 
состоящий из остатков трех аминокислот: цис�
теина, глицина и глутамина (γ�глутамилцистеи�
нилглицин) [Серегин, 2001; Estrella�Gomez 
et al., 2012; Gallego et al., 2012; Anjum et al., 
2012]. Глутатион содержит тиоловые группы, 
посредством которых он способен связывать�
ся с ионами металлов и металлоидов [Серегин, 
2001; Anjum et al., 2012]. Глутатион обнаружен 
у всех организмов, включая растения. 

Синтез глутатиона осуществляется в два 
этапа. Первый этап включает образование 
γ�глутамилцистеина из глутамата и цистеина. 
Данный этап катализируется ферментом γ�глу�
тамилцистеинсинтетазой. Второй этап заклю�
чается в конъюгации γ�глутамилцистеина с 
глицином и катализируется ферментом глута�
тионсинтетазой [Серегин, 2001; Estrella�Gomez 
et al., 2012]. 

Установлено, что экспрессия генов, коди�
рующих ферменты, участвующие в биосинтезе 
глутатиона, способствует повышению метал�
лоустойчивости растений. Например, мутанты 
арабидопсиса cad2�1 с модифицированым 
бактериальным геном S1pt::ECS, кодирующим 
γ�глутамилцистеинсинтетазу в побегах расте�
ния, отличались повышенной устойчивостью 
к As, Hg и Сd по сравнению с нетрансгенными 
мутантными растениями cad2�1 с блокирован�
ным синтезом γ�глутамилцистеинсинтетазы  и 
чувствительными к действию тяжелых метал�
лов [Li et al., 2006]. Кроме того, показано, что 
кадмий индуцировал экспрессию генов gshI 
и gshII (кодирующих глутатионсинтетазу) в ли�
стьях A. thaliana [Zhu et al., 1999], а сверхэкс�
прессия гена gshII E. coli в цитозоле трансген�
ных растений B. juncea способствовала повы�
шению устойчивости этого вида к кадмию. От�
мечается, что трансгенные растения B. juncea 
способны накапливать кадмий в значительно 
большей степени, чем растения дикого типа 
[Zhu et al., 1999].  

Установлено, что не только кадмий, но и 
свинец способствует повышению экспресcии 
гена SmGS, активации глутатионсинтетазы и 
аккумуляции глутатиона как в листьях, так и в 
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корнях растения гипераккумулятора Salvinia 
minima, при этом экспрессия гена SmGS в ли�
стьях была выше, чем в корнях [Estrella�Gomez 
et al., 2012]. 

Отмечено также, что содержание глутатио�
на зависит от концентрации металла в пита�
тельной среде, варьируя у разных видов расте�
ний. Например, было показано, что содержа�
ние глутатиона увеличивается с повышением 
концентрации кадмия у Pisum sativum [Gupta 
et al., 2002], Sedum alfredii [Sun et al., 2007], 
кукурузы [Rüegsegger and Brunold, 1992], а так�
же в культуре клеток томата и табака [Estrella�
Gomez et al., 2012].  

Наряду с ферментами биосинтеза глутатио�
на важным ферментом его метаболизма явля�
ется глутатион�S�трансфераза, катализирую�
щая конъюгацию глутатиона с алифатически�
ми, ароматическими, эпоксидными и гетеро�
циклическими радикалами различных ксено�
биотиков, действующих на растения. Наличие 
глутатион�S�трансферазы характерно для всех 
живых организмов, включая растения [Estrella�
Gomez et al., 2012; Anjum et al., 2012]. Суперсе�
мейство глутатион�S�трансферазы подразде�
ляется на 7 классов (F, U, L, Z, T, DHAR, 
TCHQD), из которых характерными для расте�
ний являются F и U классы. В настоящее время 
физиологическая роль и участие фермента в 
защитных реакциях растений изучена недоста�
точно [Moons, 2003; Dixon et al., 2010; Anjum 
et al., 2012]. Известно, что у арабидопсиса се�
мейство генов gst кодирует глутатион�S�транс�
феразу U класса, представителями данного се�
мейства у риса являются гены osgtu3 и osgtu4. 
Показано, что цинк (30 мкМ) и кадмий (20 мкМ) 
индуцируют экспрессию osgtu3 и osgtu4 генов 
в корнях проростков риса уже через 2 часа от 
начала их действия [Moons, 2003].   

Другим глутатионзависимым ферментом 
является метилтрансфераза, катализирующая 
обратимые реакции переноса метильных 
групп. Так, например, селеноцистеинметил�
трансфераза способствует метилированию се�
леноцистеина с последующим образованием 
метилселеноцистеина [LeDuc et al., 2004]. Пря�
мых доказательств участия метилтрансферазы 
в защитных механизмах растений на действие 
тяжелых металлов к настоящему моменту нет. 
Однако показано, что сверхэкспрессия генов 
SMTAt и SMTBj, выделенных из гипераккумуля�
тора селена Astragalus bisulcatus, способство�
вала повышению устойчивости к селену у 
A. thaliana и Indian mustard [Zhu et al., 2009]. 
Кроме того, трансгенные растения отличались 
большей способностью аккумулировать селен, 
чем растения дикого типа [LeDuc et al., 2004].   

Влияние тяжелых металлов на экспрессию 
генов, участвующих в неспецифических 
адаптивных реакциях растений 

Наряду с активацией генов и синтеза бел�
ков, участвующих непосредственно в передаче 
стресс�сигнала, транспорте ионов и механиз�
мах детоксикации, тяжелые металлы оказыва�
ют влияние и на экспрессию генов, и, соответ�
ственно, на синтез белков, участвующих в не�
специфических механизмах адаптации к дей�
ствию различных стресс�факторов. 

В частности, тяжелые металлы и металло�
иды способны активировать экспрессию генов 
семейства Hsp белков теплового шока (БТШ), 
являющихся важными компонентами клеточно�
го ответа практически на любое стрессовое 
воздействие [Gupta et al., 2010]. Например, 
у проростков томата при воздействии мышьяка 
происходило увеличение содержания транс�
криптов гена Hsp90�1 в корнях, а под влиянием 
хрома – преимущественно в побегах [Goupil 
et al., 2009]. Воздействие кадмия на растения 
риса также способствовало активации экс�
прессии генов БТШ [Ogawa et al., 2009].  

Кроме того, показано, что у растений 
Lupinus luteus при действии свинца, кадмия, 
а также мышьяка происходит активация экс�
прессии гена LlPR10, относящегося к семейст�
ву генов PR (pathogenesis�related protein) 
[Jomová et al., 2011]. Как известно, экспрессия 
генов PR семейства активируется при биотиче�
ском стрессе, но их активацию наблюдали 
и под влиянием тяжелых металлов, и при дру�
гих абиотических стрессах, поэтому предпола�
гается их участие в защитных реакциях расте�
ний на действие широкого спектра стресс�
факторов [Edreva, 2005]. 

В настоящее время наряду с данными об экс�
прессии разных групп генов в условиях действия 
на растения тяжелых металлов появляются све�
дения о влиянии их на экспрессию микроРНК. 
МикроРНК – это короткие молекулы РНК, не ко�
дирующие белки, которые связываются с ком�
плементарными участками мРНК, тем самым 
инактивируют и помечают ее для последующей 
деградации рибонуклеазой [Huang et al., 2009]. 
МикроРНК обнаружены как у животных, так и у 
растений. В частности, микроРНК выделены 
и охарактеризованы у A. thaliana и риса [Sunkar, 
Zhu, 2004]. Показано, что микроРНК могут акти�
вироваться в ответ на действие различных абио�
тических факторов [Fujii et al., 2005; Sunkar, Zhu, 
2004; Zhao et al., 2007; Jones�Rhoades, Bartel, 
2004]. Например, кадмий способствовал как ак�
тивации, так и ингибированию разных видов 
микроРНК у риса [Huang et al., 2009]. 
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Общая схема сигналинга,  активации экспрессии генов и синтеза белков de novo, 
обеспечивающих металлоустойчивость  растений [по: Vinocur, Altman, 2005; Fujita et al., 
2006; DalCorso et al., 2010].  

Сокращения: CBF/DREB – С�repeat�binding factors/dehydration�responsive element�binding 
factors;  bZIP – белки  «лейциновая застежка»; MYB � MYeloBlastosis protein; HLH � helix�loop�helix 
proteins; MT – металлотионеины;  PCS – фитохелатинсинтаза; GSH – глутатион; ZIP – Zinc related 
transporter / Iron related transporter�like Protein; NRAMP – natural resistance associated 
macrophage protein; СTR – The Copper Transporter Family; CDF – cation diffusion facilitator; 
АТФазы P1B �типа – белки�транспортеры АТФаз P�типа; Hsp – белки теплового шока. 

Заключение 

Несмотря на продолжительный период изу�
чения, вопросы устойчивости и адаптации рас�
тений к действию неблагоприятных факторов 
среды по�прежнему находятся в центре внима�
ния физиологов многих стран. В последние го�
ды благодаря развитию и широкому примене�
нию молекулярно�генетических методов осо�
бенно активно исследуются механизмы ответ�
ных реакций растений, в том числе и на дейст�
вие тяжелых металлов, на транскрипционном и 
посттранскрипционном уровнях. Так, за по�
следние десятилетия были выделены и охарак�
теризованы многие семейства генов, актива�
ция экспрессии которых способствует повы�
шению металлоустойчивости у разных видов 
растений (рис.). В частности, выявлены неиз�
вестные ранее белки�транспортеры тяжелых 
металлов и кодирующие их гены. Получены но�
вые данные об экспрессии большого числа ге�

нов, продукты которых участвуют в хелатиро�
вании тяжелых металлов. Появились сведения 
об активации генов, кодирующих компоненты 
цепи передачи стресс�сигнала, и сигнальных 
молекулах, которые также принимают участие 
в данном процессе. Кроме того, открыты и оха�
рактеризованы регуляторные элементы транс�
крипции, включая микроРНК, способные регу�
лировать экспрессию генов, в том числе и при 
действии на растения тяжелых металлов. Не�
сомненно, результаты исследований экспрес�
сии генов существенно расширяют и углубля�
ют существующие представления о том, какие 
конкретно гены и как именно участвуют в за�
щитно�приспособительных реакциях растений 
на действие тяжелых металлов.  

Необходимо, однако, отметить, что, несмот�
ря на очевидный прогресс и значительные ус�
пехи в этой области, имеющиеся эксперимен�
тальные данные нередко носят противоречи�
вый характер и трудно сопоставимы между 
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собой в силу того, что исследования ведутся 
на разных объектах, при этом используются 
разные тяжелые металлы, в разных концентра�
циях, неодинаковые экспозиции и т. д. Тем не 
менее сегодня вполне очевиден круг вопросов, 
поиски ответов на которые должны рассматри�
ваться в качестве задач для проведения даль�
нейших исследований. К ним, на наш взгляд, 
в первую очередь следует отнести: а) изучение 
роли сигнальных молекул, вовлеченных в регу�
ляцию экспрессии генов при действии тяжелых 
металлов; б) оценку соотносительного вклада 
разных генов и сигнальных систем в процессы 
адаптации к тяжелым металлам; в) оценку сте�
пени специфичности адаптивных реакций на 
действие тяжелых металлов; г) выяснение су�
ществования линейной или иной зависимости 
между содержанием транскриптов определен�
ных генов и продолжительностью действия тя�
желых металлов, а также между характером из�
менения экспрессии генов и концентрацией 
металлов; д) оценку возможности прямого (не�
посредственного) влияния тяжелых металлов 
на активность тех или иных генов. 

Ответы на эти и некоторые другие вопро�
сы помогут не только существенно углубить и 
детализировать существующие представле�
ния о природе металлоустойчивости расте�
ний, но и окажутся важным вкладом в общую 
теорию устойчивости растений к действию 
неблагоприятных факторов внешней среды. 

Работа выполнена при поддержке Мини�
стерства образования и науки Российской Фе�
дерации, соглашение № 14.132.21.1321. 
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ИДЕНТИФИКАЦИЯ ВИТЕЛЛОГЕНИНА В КРОВИ 
МЕЛКОЧЕШУЙНОЙ КРАСНОПЕРКИ�УГАЙ TRIBOLODON  BRANDTII 

А. М. Андреева1, Р. А. Федоров1, И. П. Рябцева1, Н. Е. Ламаш2, 3, 
А. Э. Филиппова1 

1 Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН, Борок 
2 Институт биологии моря им. А. В. Жирмунского ДВО РАН, Владивосток 
3 Дальневосточный федеральный университет, Владивосток, Россия 

В сыворотке крови преднерестовых самок мелкочешуйной красноперки�угай 
из Японского моря идентифицировали белок вителлогенин с помощью методов 
протеомики – 2D�SDS�электрофореза и последующей масс�спектрометрии 
MALDI в тандемном режиме. Поиск гомологов в базе данных NCBI по спектрам 
фрагментации анализируемого белка позволил идентифицировать вителлоге�
нин красноперки�угай с высоким критерием достоверности. Результаты рабо�
ты показали возможность успешной идентификации вителлогенина по его 
С�концевому фрагменту, не входящему в состав консервативных мотивов. 
Полученные результаты предполагают использование методов протеомики для 
мониторинга состояния водоемов. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  мелкочешуйная красноперка�угай; кровь; вителлогенин; 
электрофорез; масс�спектрометрия. 

A. M. Andreeva, R. A. Fyodorov, I. P. Ryabtseva, N. E. Lamash, 
A. E. Philippova. IDENTIFICATION OF VITELLOGENIN IN THE BLOOD 
SERUM OF THE PACIFIC REDFIN TRIBOLODON  BRANDTII 

We identified the protein vitellogenin in the blood serum of the pre�spawning females of 
Tribolodon brandtii from the Sea of Japan using proteomic methods – 2d�SDS� 
electrophoresis and MALDI mass spectrometry in the tandem mode. The search for 
homologues in the DB NCBI by the spectra of fragmentation of the analyzed protein 
made it possible to identify the vitellogenin of Tribolodon brandtii with the high «score» 
criterion. The results showed vitellogenin can be successfully identified by its C�terminal 
region, which is not part of conservative motifs. The results suggest proteomic methods 
can be used to monitor waterbodies. 

K e y  w o r d s :  Tribolodon brandtii; blood; vitellogenin; electrophoresis; mass 
spectrometry. 
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Введение 

Вителлогенин входит в состав семейства бел�
ков, транспортирующих липиды и содержащих в 
структуре консервативный домен «lipid transport 
domain»; структурную формулу этого димерного 
белка можно представить как Vg = lipid ([Lv�Pv])2, 
где Vg – белок вителлогенин, Lv –  белок липови�
теллин, Pv –  белок фосвитин [Anderson et al., 
1998; Babin et al., 1999; Wang et al., 2000]. Белок 
синтезируется в печени, после чего поступает в 
кровь в виде Са�фосфолипопротеина. Известно, 
что он отсутствует в крови самцов и имеется в 
незначительных количествах в крови самок; по�
сле эстрадиоловой индукции появляется у сам�
цов и резко нарастает в крови у самок [Нейфах, 
Тимофеева, 1978]. Данным обстоятельством 
обусловлен интерес к вителлогенину как к инди�
катору загрязнений водоемов, так как некоторые 
сбрасываемые в водоемы соединения имитиру�
ют действие эстрогенов  и приводят к феминиза�
ции популяций рыб, например, эндокринные 
дизрупторы (EDs) с эстрогенными свойствами 
[Sonnenschein, Soto, 1998].  

Наиболее доступными методами идентифи�
кации вителлогенина рыб являются иммуноло�
гические методы, основанные на специфиче�
ском взаимодействии антител и антигенов, – 
иммуноблоттинг, иммуноферментные методы. 
Однако такой подход чаще всего выявляет не 
один, а несколько белков – претендентов на 
роль вителлогенина, часть которых связывает 
антитела специфично, а часть – неспецифиче�
ски. Проблема заключается в сложности оцен�
ки специфичности такого связывания и трак�
товки полученных результатов  не только в слу�
чае вителлогенина [Johanning, Specker, 1995;  
Matsubara et al., 1995, 1999; Finn et al., 2000; 
Shved et al., 2010], но и других белков [Mohida 
et al., 1994; Bengtén et al., 2002; Vesely et al., 
2006; Liu et al., 2007; Ганжа, 2011].  

В сыворотке крови самок рыб с гонадами 
4�й стадии зрелости вителлогенин обнаружи�
вается в составе так называемой «половой 
фракции», локализованной на диск�электро�
фореграмме между гамма�2� и альфа�2�глобу�
линами: часть белков этой фракции располо�
жена между гамма�2� и гамма�1�глобулинами, 
другая часть – между гамма�1� и альфа�2 гло�
булинами [Andreeva, 2001]. Ввиду множествен�
ности «половой фракции» мы предлагаем ис�
пользовать для идентификации вителлогенина 
методы протеомики – 2D�SDS�электрофорез 
с последующей масс�спектрометрией MALDI 
и поиском гомологов в базе данных NCBI. По�
скольку аминокислотная последовательность 
вителлогенина содержит консервативные мо�

тивы, такой подход дает шанс успешной иден�
тификации белка с использованием баз дан�
ных, интегрирующих информацию о величинах 
молекулярных масс продуктов трипсинолиза 
вителлогенинов у видов (позвоночных, в их 
числе и рыб) с расшифрованным геномом. На�
дежная идентификация вителлогенина в крови 
рыб дает возможность адекватной оценки со�
стояния водной экосистемы в отношении за�
грязняющих ее соединений с эстрогенными 
свойствами. 

Целью данной работы является идентифи�
кация белка вителлогенина в сыворотке крови 
самок мелкочешуйной красноперки�угай с по�
мощью масс�спектрометрии MALDI. 

Материалы и методы 

Объекты исследования. В качестве объек�
та исследования использовали самок мелкоче�
шуйной красноперки�угай Tribolodon  brandtii, 
отловленных в период апреля�мая в Японском 
море, залив Восток. В работе использовали 
сыворотку крови самок с гонадами 4�й стадии 
зрелости. Отбор крови проводили по протоко�
лу [Андреева и др., 2007].  

Методы исследования. Применяли фрак�
ционирование белков сыворотки крови в ПААГ и 
масс�спектрометрию MALDI (матрично�активи�
рованная лазерная десорбция/ионизация). 
Масс�спектрометрию выполняли специалисты 
ИБМХ РАМН. Белки сыворотки крови разделяли 
в двумерном SDS�электрофорезе [Laemmli, 
1970]. Низкий уровень «шумов» продуктов трип�
синолиза белков из биологических жидкостей 
рыб на масс�спектрах позволил в первом на�
правлении электрофореза использовать диск�
электрофорез вместо изофокусирования 
[Andreeva, 2012]. В первом направлении прово�
дили диск�электрофорез в 9%�м ПААГ; в лунку 
геля вносили 2 мкл сыворотки, содержащей 
0,1–0,2 мг белка, в 4 мкл 40%�й сахарозы. Пре�
электрофорез проводили в режиме 2,5 мА, ос�
новной электрофорез – 3,0 мА на лунку, при на�
пряжении  около 160 В и 300 В соответственно. 
Далее вырезали полоску геля с анализируемы�
ми белками сыворотки и вымачивали ее в тече�
ние 15 минут в денатурирующей смеси, содер�
жащей 0,0625 М трис�НСl (рН 6,8), 2%�й SDS, 
10%�ю сахарозу и 5%�й  �МЭ. По истечении 
времени полоску переносили на блок SDS�геля, 
заливали концентрирующим гелем и полимери�
зовали. Каждый образец дублировали внесени�
ем в лунку 40 мкл обработанной денатурирую�
щей смесью биологической жидкости, содержа�
щей около 26 мкг белка. Преэлектрофорез 
проводили в режиме 50 мА, основной электро�
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форез – 60 мА на камеру, при напряжении около 
80 и 100 В соответственно. После электрофоре�
за гели фиксировали 70%�м изопропанолом и 
окрашивали Coomassie R�250. Из геля вырезали 
окрашенные красителем участки, содержащие 
белки, для последующего их трипсинолиза.  

Продукты трипсинолиза анализировали с 
помощью масс�спектрометрии. Масс�спектры 
ms получали на тандемном MALDI�времяпро�
летно�времяпролетном масс�спектрометре 
Ultraflex II BRUKER (Германия), оснащенном 
УФ�лазером (Nd) в режиме положительных ио�
нов в линейной моде, с использованием реф�
лектрона и в тандемном режиме [Гоуфман и 
др., 2006]. Масс�спектры обрабатывали с по�
мощью программного пакета FlexAnalysis 2.4 
(Bruker Daltonics, Германия). При помощи про�
граммы Mascot (опция «пептидный фингер�
принт», www.matrixscience.com) проводили по�
иск гомологов в базе данных NCBI среди бел�
ков всех организмов. Кандидатные белки, 
имеющие параметр достоверности score >83 в 
базе данных NCBI, считали определенными на�
дежно  (p < 0,05). Спектры фрагментации 
ms/ms отдельных пептидов получали в тандем�
ном режиме, с использованием программного 
обеспечения Biotools 3.0 (Bruker Daltonics, Гер�
мания) проводили поиск по ms/ms.  

Результаты и обсуждение 

В диск�электрофорезе сыворотки крови са�
мок рыб выявлена множественная «половая 
фракция» (рис. 1: а).  

Для масс�спектрометрии с дорожки «поло�
вой фракции» на 2D�SDS�геле были отобраны 
несколько субъединиц, в их числе субъединица 
с ММ около 26 кДа (рис. 1: б). На примере дан�
ной субъединицы рассмотрим принцип иден�
тификации белка вителлогенина. Для иденти�
фикации белка получили масс�спектры продук�
тов его трипсинолиза (рис. 2). Далее проводи�
ли поиск гомологов в NCBI. Проведенный по 
масс�спектрам ms поиск не дал приемлемых 
результатов. Для субъединицы с ММ 26 кДа 
кандидатные последовательности были пред�
ставлены в основном библиотеками кДНК, 
сконструированными на основе популяций 
мРНК трески Gadus morhua (score 80), черного 
толстоголова Pimephales promelas (score 79)  и 
других рыб (Mascot EST vertebrates).  

Далее поиск гомологов был продолжен по 
ms/ms пептидной карты белка. Для фрагмента с 
молекулярной массой 974,4966 Da обнаружено 
50 кандидатных белков, из которых 23 – вителло�
генины рыб с критерием достоверности score 
выше 117: 1) vitellogenin precursor [Pimephales 

 
 

Рис. 1. Фракционирование белков сыворотки крови красноперки�угай в диск� (а) 
и SDS�электрофорезе (б) 

а – сыворотка крови самцов (1) и самок (2, 3); вертикальная стрелка указывает направление 
электрофореза, горизонтальная светлая стрелка указывает на локализацию «половой фрак�
ции» в крови самок; б – электрофореграмма белков сыворотки самки красноперки�угай; гори�
зонтальная стрелка указывает направление диск�, вертикальная – SDS�электрофореза, свет�
лая стрелка указывает «дорожку» «половой фракции», цифра 1 обозначает локализацию субъе�
диницы с молекулярной массой около 26 кДа; М – маркер молекулярной массы Fermentas, 
молекулярные массы маркерных белков представлены в килодальтонах (kDa) 
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promelas] (score 312); 2) vitellogenin [Cyprinus 
carpio] (score 308); vitellogenin [Carassius auratus] 
(score 289); vitellogenin 1 precursor [Danio rerio] 
(score 268); vitellogenin 7 precursor [Danio rerio] 
(score 262); vitellogenin B1 [Cirrhinus molitorella] 
(score 247); и др. (Mascot NCBI). На рис. 3 пред�
ставлена аминокислотная последовательность 
одного из этих кандидатных белков – Vg карпа. 

 Аминокислотная последовательность ви�
теллогенина карпа из 1353 остатков на 4 % 
перекрывалась с исследуемым белком крас�
ноперки�угай (рис. 3). Для пептида 
K.LLGYQLAAYFDKPTAR.V score была макси�
мальной (табл.). 

Аминокислотная последовательность вителлогени�
на Сyprinus carpio и его пептидов, совпадающих с 
пептидами белка красноперки�угай 

Start–End Mr (calc) Score Peptide 

433–445 1440,7105  
R. EVVMLGYGSMIAR. 
H + oxidation (M) 

433–445 1456,7054  
R. EVVMLGYGSMIAR. 
H+ 2 oxidation (M) 

1035–1050 1811,9880 14 R. LLKQISLIDEETPEGK. A
1174–1189 1825,9726 129 K. LLGYQLAAYFDKPTAR. V
1236–1248 1286,6619 76 K. AEAGVLGEFPAAR. L 
1249–1255 973,4869 66 R. LELEWER. L 

(http://www.matrixscience.com/) 

Таким образом, субъединица с мол. массой 
около 26 кДа представляет собой С�концевой 
фрагмент вителлогенина красноперки�угай. 
Анализ аминокислотной последовательности 
Vg в DB CDD NCBI показал, что этот фрагмент 
лежит вне области консервативных мотивов. 

Выводы 

Результаты работы показали успешную 
идентификацию вителлогенина красноперки�
угай с использованием баз данных по белкам 
рыб с секвенированным геномом с высоким 
критерием достоверности. Успешная иденти�
фикация прошла с использованием MALDI 
в тандемном режиме. Важным выводом работы 
является возможность идентификации вител�
логенина по неконсервативному фрагменту. 
Полученные результаты предполагают воз�
можность использования подходов протеоми�
ки для оценки состояния водоемов по 
маркерным белкам. 

Авторы выражают искреннюю благодар�
ность к. б. н. М. В. Серебряковой (ИБМХ РАМН) 
за масс�спектрометрический анализ белков.  

 
 

Рис. 2. Масс�спектр продуктов трипсинолиза субъединицы с молекулярной массой около 26 кДа. По оси абс�
цисс – отношение величины молекулярной массы к заряду продуктов трипсинолиза белков (m/z), по оси ор�
динат – интенсивность сигнала 
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Работа поддержана Российским фондом 
фундаментальных исследований (проект № 13�
04�00427�а). 
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА НЕКОТОРЫЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 
ПРОЦЕССЫ У РАСТЕНИЙ ТИМОФЕЕВКИ ЛУГОВОЙ 
(PHLEUM PRATENSE L.) 

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

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В условиях вегетационного опыта изучалось влияние кадмия на ряд основных фи�
зиологических процессов растений тимофеевки луговой (Phleum pratense L.). 
Опыты показали, что после 40 дней воздействия кадмия в концентрации 40 мг/кг 
субстрата у растений наблюдается торможение роста, которое в большей степени 
проявляется в отношении надземных органов. Кадмий вызывал также снижение 
содержания зеленых пигментов, но функциональная активность фотосинтетиче�
ского аппарата растений при этом поддерживалась на высоком уровне. Установ�
лено также, что под влиянием металла увеличивается число устьиц на единицу 
площади листа и возрастают интенсивность транспирации и устьичная проводи�
мость, хотя нарушений в оводненности тканей органов не происходит. Получен�
ные результаты свидетельствуют о высокой металлоустойчивости тимофеевки лу�
говой, которая достигается за счет структурно�функциональных изменений, на�
правленных на поддержание высокой интенсивности фотосинтеза и необходимо�
го водного баланса. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Phleum pratense L., кадмий, рост, фотосинтез, водный 
обмен. 

Yu. V. Batova, N. M. Kaznina, G. F. Laidinen, A. F. Titov. EFFECT OF 
CADMIUM ON SOME PHYSIOLOGICAL PROCESSES IN TIMOTHY 
(PHLEUM PRATENSE L.) 

The effect of cadmium on some major physiological processes in timothy (Phleum 
pratense L.) was studied in a greenhouse experiment. After 40 days of exposure to 
40 mg/kg cadmium the plants demonstrated growth inhibition, which was the most 
pronounced in the above�ground organs. Cadmium also reduced the content of green 
pigments, but the functional activity of the plants’ photosynthetic apparatus remained 
high. We found also that treatment with the metal increased the number of stomata per 
unit leaf area, and promoted the transpiration rate and stomatal conductance, although 
the water content in the organs remained unaffected. The results prove timothy is highly 
resistant to the metal owing to the structural and functional modifications targeted at 
maintaining the high rate of photosynthesis and adequate water balance. 

K e y  w o r d s :  Phleum pratense L., cadmium, growth, photosynthesis, water 
metabolism. 
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Введение 

Тяжелые металлы являются одним из наи�
более опасных загрязнителей окружающей 
среды. Вблизи предприятий горнодобываю�
щей, металлургической, химической промыш�
ленности и теплоэнергетики содержание тяже�
лых металлов в почве может многократно пре�
вышать их фоновые значения [Merrington, 
Alloway, 1994; Лянгузова, 2005]. В результате 
на этих территориях происходит нарушение 
естественных фитоценозов, в частности, изме�
няется их видовой состав – увеличивается до�
левое участие видов с высокой металлоустой�
чивостью и снижается представительство ме�
нее устойчивых видов [Жуйкова и др., 2002; 
Лайдинен и др., 2011]. К числу устойчивых ви�
дов относится целый ряд многолетних злаков, 
включая тимофеевку луговую [Алексеева�По�
пова, 1991; Титов и др., 2007]. 

 Тимофеевка луговая (Phleum pratense L.) 
имеет широкое распространение в подзоне 
средней и северной тайги [Раменская, 1983] и 
участвует в формировании травянистых сооб�
ществ различных типов, в том числе сущест�
вующих вблизи промышленных предприятий 
[Атабаева, 2007; Казнина и др., 2009; Лайди�
нен и др., 2011]. Известно также, что тимофе�
евка используется для озеленения крупных 
промышленных городов и территорий, приле�
гающих к автомобильным магистралям [Миф�
тахова, 2005], а также для рекультивации тех�
ногенно нарушенных территорий [Ламанова, 
Шеремет, 2011]. Все это говорит о высокой 
металлоустойчивости данного вида. Однако 
имеющиеся в литературе сведения о влиянии 
тяжелых металлов на растения тимофеевки лу�
говой касаются главным образом ростовых по�
казателей и содержания фотосинтетических 
пигментов [Атабаева, 2007; Титов и др., 2007; 
Казнина и др., 2009], хотя для оценки ее адап�
тивного потенциала необходимо в первую оче�
редь изучить влияние тяжелых металлов на ос�
новные физиологические процессы растений.  

Исходя из вышеизложенного, целью настоя�
щего исследования явилось изучение   влияния 
кадмия, как одного из наиболее токсичных тя�
желых металлов, на ряд важнейших физиоло�
гических процессов (рост, фотосинтез, транс�
пирацию) растений тимофеевки луговой.  

Материалы и методы 

Исследования проведены с использовани�
ем приборно�аналитической базы Центра кол�
лективного пользования научным оборудова�
нием ИБ КарНЦ РАН. 

Семена тимофеевки луговой были собраны 
в одной из дикорастущих популяций вблизи 
г. Петрозаводска. Проращивание семян прово�
дили в лабораторных условиях в чашках Петри 
при температуре воздуха 22° в течение 7 дней. 
Затем проростки высаживали в сосуды с пес�
ком объемом 1 дм3

 и выращивали в условиях 
вегетационного опыта. В опытных вариантах 
в сосуды добавляли кадмий в форме сульфата 
в концентрации 40 мг/кг. Полив растений осу�
ществляли половинным раствором Кнопа.  

Анализ растений проводили через 40 дней 
после высадки в сосуды. Действие кадмия на 
рост растений оценивали по следующим пока�
зателям: длина наиболее развитого корня, вы�
сота главного побега, сырая и сухая биомасса 
подземных и надземных органов. О влиянии 
кадмия на состояние фотосинтетического аппа�
рата (ФСА) судили по изменению (по отноше�
нию к контролю) площади листовой пластинки 
полностью сформированного (5�го) листа, ин�
тенсивности фотосинтеза, параметров флуо�
ресценции хлорофилла (максимальной и реаль�
ной квантовой эффективности фотосистемы II 
(ФС II)), содержания фотосинтетических пиг�
ментов. Влияние кадмия на водный обмен рас�
тений оценивали по изменению оводненности 
тканей корня и побега, интенсивности транспи�
рации и величине  устьичной проводимости, а 
также по состоянию устьичного аппарата.  

Площадь листовой пластинки рассчитывали 
по формуле S = 2/3ld, где l – длина, d – ширина 
листовой пластинки [Аникиев, Кутузов, 1961]. 
Содержание хлорофиллов a, b и каротиноидов 
определяли спектрофотометрически, экстра�
гируя 80%�м ацетоном [Шлык, 1971]. Расчет 
доли хлорофиллов в светособирающем ком�
плексе (ССК) от их суммы проводили с учетом 
того, что весь хлорофилл b находится в свето�
собирающем комплексе, а отношение хлоро�
филлов a/b в ССК равно 1,2 [Lichtenthaler, 
1987]. Измерение параметров флуоресценции 
хлорофилла осуществляли с использованием 
флуориметра MINI�PAM (Walz, Германия). Мак�
симальную квантовую эффективность ФС II 
(Fv/Fm) рассчитывали как отношение перемен�
ной флуоресценции (Fv) к максимальной (Fm) 
у адаптированных к темноте листьев. Реальную 
квантовую эффективность ФС II (Yield) опреде�
ляли у адаптированных к свету листьев по фор�
муле: Yield = (Fґm – Ft) / Fґm, где  Fґm – макси�
мальный уровень флуоресценции,  Ft – стацио�
нарный уровень флуоресценции [Maxwell, 
Jonson, 2000]. Оводненность тканей рассчиты�
вали по общепринятой формуле. Интенсив�
ность фотосинтеза, транспирации и устьичную 
проводимость определяли с помощью уста�
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новки для исследования CO2�газообмена и во�
дяных паров HCM�1000 (Walz, Германия). Под�
счет числа устьиц на нижнем эпидермисе лис�
та и измерение размеров замыкающих клеток 
и устьичной щели осуществляли методом от�
печатков [Жолкевич, Пильщикова, 1989] с ис�
пользованием светового микроскопа Микмед 2 
(ЛОМО, Россия) и окуляр�микрометра. 

Биологическая повторность в пределах каждо�
го варианта опыта составляла не менее 10 расте�
ний. В таблицах и на рисунках приведены средние 
арифметические значения и их стандартные 
ошибки по двум независимым опытам. Достовер�
ность различий между вариантами опыта оцени�
вали с помощью критерия Стьюдента (P  0,05).  

Результаты и обсуждение 

Проведенные исследования показали, что 
кадмий в изученной концентрации вызывает 
у растений тимофеевки луговой 30�процентное 
снижение накопления биомассы. При этом его 
негативное влияние на рост в большей степени 
проявлялось в отношении надземных органов. 
Так, под действием металла существенно сни�
жались (по отношению к контролю) высота 
главного побега, накопление сырой и сухой 
биомассы побегов (табл. 1). В то же время на 
длину и накопление сырой биомассы корней 
кадмий не оказал заметного влияния, а умень�
шение их сухой биомассы было выражено 
в меньшей степени, чем биомассы побегов. 

Таблица 1. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) 
на рост растений тимофеевки луговой 

 
Показатель 

 
Контроль Cd2+ 

% от кон�
троля 

Высота побега, см 30,1 ± 0,7 20,7 ± 1,2 69* 
Сырая биомасса 
побега, мг 

771 ± 58 478 ± 54 62* 

Сухая биомасса 
побега, мг 

135 ± 12 73 ± 9 54* 

Длина корня, см 19,6 ± 0,7 18,6 ± 0,4 95 
Сырая биомасса 
корня, мг 

610 ± 53 521 ± 67 85 

Сухая биомасса 
корня, мг 

65 ± 6 40 ± 5 62* 

Сырая биомасса 
растения, мг 

1381 ± 98 999 ± 115 72* 

* – здесь и в табл. 2, 3 различия по отношению к контролю 
достоверны при P ≤ 0,05. 

 

 Как правило, под действием кадмия у рас�
тений в большей степени тормозится рост кор�
ней, поскольку они первыми контактируют с 
ионами металла, а кадмий, как известно, мо�
жет воздействовать на рост непосредственно, 
нарушая процессы деления и растяжения кле�
ток [Серегин, Иванов, 2001]. Хотя в ряде случа�

ев при действии кадмия наблюдается ингиби�
рование роста надземных органов растений 
при сохранении роста корневой системы, как 
показано, например, на ячмене [Puertas�Mejía 
et al., 2010]. Такая же реакция отмечена у рас�
тений пшеницы в условиях засоления [Francois 
et al., 1986] и у растений Festuca pratensis при 
дефиците элементов минерального питания 
[Усманов, 1987]. Авторы полагают, что пере�
распределение биомассы в пользу корней яв�
ляется одной из важных адаптивных реакций 
при подобных стрессовых воздействиях.  

Помимо прямого действия, кадмий может 
тормозить рост растений и опосредованно, че�
рез изменение характера протекания физиоло�
гических процессов. При этом установлено, что 
наиболее чувствительным к данному металлу 
является фотосинтез [Bertrand, Poirier, 2005]. 
При оценке влияния кадмия на ФСА растений 
нами было выявлено, что под действием метал�
ла заметно уменьшается площадь листовой 
пластинки и снижается содержание зеленых 
пигментов (табл. 2). Причем уменьшение коли�
чества хлорофилла b было выражено в гораздо 
большей степени, чем хлорофилла a, что приво�
дило к заметному увеличению отношения a/b 
и снижению доли хлорофиллов в ССК. Отмечен�
ные изменения, очевидно, связаны со структур�
ными перестройками в мембранах хлоропла�
стов, которые, как известно, играют важную 
роль в механизмах регуляции работы ФСА 
[Мокроносов и др., 2006]. 

Таблица 2. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) 
на состояние фотосинтетического аппарата расте�
ний тимофеевки луговой 

 
Показатель 

 

Кон� 
троль 

Cd2+ 
% от 
конт�
роля 

Площадь 5�го листа, 
см2 

7,5 ± 0,4 4,8 ± 0,5 64* 

Содержание хлоро� 
филла a, мг/г 
сырого веса 

1,23 ± 0,06 0,82 ± 0,01 67* 

Содержание хлоро� 
филла b, мг/г 
сырого веса 

0,68 ± 0,03 0,23 ± 0,01 33* 

Содержание каро� 
тиноидов, мг/г 
сырого веса 

0,53 ± 0,03 0,54 ± 0,01 101 

Отношение хлоро� 
филлов a/b 

1,80 ± 0,04 3,65 ± 0,05 203* 

Доля хлорофиллов 
в  CCK, % 

78,8 ± 1,1 47,4 ± 0,5 60* 

Fv/Fm (максимальная 
квантовая эффектив�
ность ФС II) 

0,77 ± 0,003 0,78 ± 0,002 101 

Yield (реальная кванто�
вая эффективность 
ФС II) 

0,75 ± 0,003 0,75 ± 0,002 99 

Интенсивность фотосин�
теза, мМоль CO2 /м2·с 

26,1 ± 1,5 39,5 ± 0,6 151* 
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 В отличие от зеленых пигментов содержа�
ние каротиноидов в присутствии кадмия не из�
менялось (табл. 2), что, очевидно, связано с их 
защитной функцией [Таланова и др., 2001]. 
Сохранение высокой концентрации каротинои�
дов может рассматриваться в качестве одного 
из адаптационных механизмов, обеспечиваю�
щих не только эффективное поглощение энер�
гии, но и предотвращение повреждений ФСА в 
неблагоприятных условиях внешней среды.  

Хлороз листьев, обычно свидетельствую�
щий об уменьшении количества зеленых пиг�
ментов, является характерным признаком ток�
сического действия кадмия на ФСА растений. 
Как следует из имеющихся в литературе дан�
ных, этот эффект может быть связан с негатив�
ным влиянием металла на биосинтез хлоро�
филла [Padmaja et al., 1990; Siedlecka, Krupa, 
1999] и/или с усилением деградации пигмен�
тов [Abdel�Basset et al., 1995], а также со сни�
жением количества хлоропластов в клетках 
листа [Baryla et al., 2001; Sandalio et al., 2001; 
Казнина и др., 2006]. 

Снижение содержания хлорофиллов, в свою 
очередь, считается одной из главных причин 
торможения скорости фотосинтеза у растений в 
присутствии кадмия [Ouzounidou et al., 1997]. 
Однако в наших опытах, несмотря на уменьше�
ние количества зеленых пигментов, негативного 
влияния кадмия на интенсивность фотосинтеза 
обнаружено не было. Более того, в присутствии 
кадмия скорость этого процесса даже возраста�
ла (табл. 2). Не было отмечено и изменения по�
казателей, отражающих функциональную актив�
ность ФС II. Так, величины показателей Fv/Fm и 
Yield, характеризующие соответственно макси�
мальную фотохимическую активность ФС II и до�
лю световой энергии, используемой комплексом 
ФС II на транспорт электронов [Maxwell, Jonson, 
2000], практически не различались у растений 
опытного и контрольного вариантов. В опытах с 
растениями Brassica napus было установлено, 
что при длительном воздействии кадмия депиг�
ментация листьев, связанная с уменьшением ко�
личества хлоропластов, не сопровождается из�
менениями в фотохимической активности ФС II 
[Baryla et al., 2001]. Активизация работы ФСА на 
фоне снижения количества хлорофиллов обна�
ружена у бобов после 2�недельного воздействия 
на них кадмия в концентрациях от 10�7 до 10�5 М 
[Караваев и др., 2001] и у Populus tremula после 
28 суток экспозиции на растворе с этим метал�
лом в концентрации 2·10�5 М [Kieffer et al., 2009]. 

Отмеченная выше способность растений 
поддерживать высокую интенсивность фото�
синтеза в неблагоприятных условиях внешней 
среды имеет важное приспособительное зна�

чение, поскольку позволяет удовлетворить по�
требности в энергетических и пластических ре�
сурсах, необходимых для процесса адаптации 
[Климов, 2003]. Причем, как показано на при�
мере холодовой адаптации растений, чем 
сильнее выражена способность к сохранению 
функциональной активности ФСА при действии 
стрессора, тем выше устойчивость растений 
к данному фактору [Климов и др., 1997].  

Проведенное нами исследование также пока�
зало, что растения тимофеевки луговой способ�
ны в присутствии кадмия поддерживать на высо�
ком уровне показатели водного обмена. В част�
ности, металл не только не оказал негативного 
влияния на оводненность тканей корня и побега, 
но более того, изученные показатели даже не�
сколько возрастали (табл. 3). При анализе со�
стояния устьичного аппарата было обнаружено, 
что у растений, подвергнутых действию кадмия, 
увеличивалось количество устьиц на единицу 
площади листа. При этом размеры замыкающих 
клеток устьиц и устьичной щели не изменялись.  

Таблица 3. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) 
на показатели водного обмена растений тимофеев�
ки луговой 

 
Показатель 

 
Контроль Cd2+ 

% от 
контроля

Кол�во устьиц, 
шт./мм2 

121,8 ± 5,1 228,6 ± 9,2 188* 

Длина замыкающих 
клеток устьиц, мкм 

44,4 ± 0,9 44,5 ± 0,7 100 

Ширина замыкающих
клеток устьиц, мкм 

22,0 ± 0,7 22,8 ± 0,5 104 

Длина устьичной 
щели, мкм 

21,7 ± 0,6 21,7 ± 0,4 100 

Ширина устьичной 
щели, мкм 

10,9 ± 0,3 10,8 ± 0,3 99 

Устьичная проводи�
мость, мМ/м2·с 

53,4 ± 5,2 142,0 ± 0,2 266* 

Интенсивность транс�
пирации, мМ/м2·с 

1,6 ± 0,1 3,6 ± 0,2 223* 

Оводненность тканей
корня, % 

89,3 ± 0,5 92,2 ± 0,4 103* 

Оводненность тканей
побега, % 

82,6 ± 0,6 84,7 ± 0,3 103* 

 
Известно, что устьичный аппарат растений 

играет важную роль в адаптации к меняющим�
ся условиям произрастания [Coupe et al., 
2006]. Быстрая реакция на флуктуации внеш�
них факторов заключается в изменении разме�
ра устьичной щели, что позволяет предотвра�
тить потери воды, например, в условиях засухи 
или засоления [Hetherington, Woodward, 2003]. 
Установлено, что кадмий вызывает закрывание 
устьиц у целого ряда культурных растений: 
кукурузы и подсолнечника [Bazzaz et al., 1974], 
бобов [Barceló et al., 1988], рапса [Baryla et al., 
2001] и гороха [Sandalio et al., 2001].  
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Помимо изменения размеров устьичной 
щели в процессе адаптации растений к небла�
гоприятным условиям произрастания может 
меняться количество устьиц во вновь образую�
щихся листьях [Coupe et al., 2006]. Сравни�
тельно недавно было обнаружено, что зрелые 
листья способны передавать молодым листьям 
сигнал об изменениях в окружающей среде, 
который, в свою очередь, инициирует у них из�
менения в развитии устьичного аппарата за 
счет коррекции активности определенных 
групп генов (TMM, YODA, гены ER�семейства), 
кодирующих белки, участвующие в регуляции 
процесса деления клеток�предшественниц на 
две замыкающие клетки устьица [Вergmann, 
2006]. В ряде работ указывается, что длитель�
ное или постоянное воздействие техногенных 
загрязнителей вызывает серьезные изменения 
анатомического строения листьев растений в 
сторону усиления их ксероморфности, которое 
проявляется, помимо прочего, в уменьшении 
размеров листовой пластинки и увеличении 
числа устьиц на единицу площади [Смирнов, 
1986; Зиятдинова и др., 2012]. Полагают, что 
механизмы, участвующие в регуляции водного 
обмена растений в условиях недостатка влаги, 
используются ими и для обеспечения устойчи�
вости к техногенным факторам [Гетко, 1989]. 

Сведения об изменении числа устьиц у рас�
тений  в присутствии кадмия в литературе еди�
ничны. Показано, например, что под влиянием 
металла уменьшалось количество устьиц у са�
харной свеклы [Greger, Johansson, 1992], 
Brassica napus  [Baryla et al., 2001], ячменя 
[Казнина и др., 2011]. Обнаружено также, что 
характер структурных изменений устьичного 
аппарата во многом зависит от концентрации 
металла и вида растения [Coupe et al., 2006], а 
также от расположения листа [Özyiğit, Akinci, 
2009]. Однако конкретный механизм влияния 
кадмия на формирование устьиц остается не�
выясненным. 

Обнаруженное нами увеличение числа усть�
иц у тимофеевки луговой в присутствии кадмия 
при отсутствии выраженных изменений в раз�
мере замыкающих клеток и устьичной щели, 
очевидно, явилось основной причиной значи�
тельного повышения интенсивности транспи�
рации и устьичной проводимости (табл. 3). При 
этом поддержание оводненности тканей при 
повышенном уровне транспирации обеспечи�
вается, по�видимому, сохранением активного 
роста корня и его поглотительной способности 
[Barceló, Poschenrieder, 1990]. 

Помимо регуляции водного режима расте�
ний, устьица, как известно, оказывают сущест�
венное влияние на процесс фотосинтеза, из�

меняя скорость поступления CO2 в хлоропла�
сты из атмосферы [Кузнецов, Дмитриева, 
2006]. Поэтому возрастание скорости фото�
синтеза, отмеченное нами у тимофеевки в при�
сутствии кадмия, можно, по�видимому, объяс�
нить увеличением количества устьиц и усиле�
нием устьичной проводимости. В литературе 
имеются сведения, что изменение количества 
устьиц на поверхности листа может оказывать 
влияние на скорость фотосинтеза и накопле�
ние биомассы у травянистых растений [Mooney 
et al., 1991], и это рассматривается авторами 
как один из механизмов адаптации к неблаго�
приятным условиям внешней среды.  

В целом полученные нами данные свиде�
тельствуют о способности растений   тимофе�
евки луговой длительное время расти в при�
сутствии сравнительно высоких концентраций 
кадмия в корнеобитаемой зоне без существен�
ного нарушения у них основных физиологиче�
ских функций. При этом в растениях могут про�
исходить значительные структурные (уменьше�
ние содержания хлорофиллов, увеличение ко�
личества устьиц) и функциональные (увеличе�
ние интенсивности фотосинтеза и транспира�
ции, возрастание устьичной поводимости) из�
менения, которые позволяют им поддерживать 
нормальную работу ФСА и обеспечивают необ�
ходимый водный баланс.  Важно, что все эти 
изменения происходят на фоне ингибирования 
роста побега и сохранения активного роста 
корня и, очевидно, имеют защитно�приспосо�
бительный характер, способствуя поддержа�
нию жизнедеятельности растений в присутст�
вии повышенных концентраций кадмия во 
внешней среде.   

Работа выполнена при финансовой под�
держке Программы фундаментальных иссле�
дований Президиума РАН «Живая природа: со�
временное состояние и проблемы развития», 
подпрограмма «Биоразнообразие: состояние и 
динамика». 
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ВЛИЯНИЕ ИОНОВ PB2+ И ЭДТА НА ФИЗИОЛОГО�
БИОХИМИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ PELARGONIUM ZONALE L. 

Д. И. Башмаков, Л. П. Акамова, К. А. Сазанова 

Мордовский государственный университет им. Н. П. Огарева 

В работе исследовано влияние ионов Pb2+ и ЭДТА на физиолого�биохимические  
параметры (рост осевых органов, площадь листа, металлотолерантность, ско�
рость генерации супероксидного анион�радикала, интенсивность перекисного 
окисления липидов, активность аскорбат�пероксидазы) молодых растений 
Pelargonium zonale L. Результаты проведенной работы свидетельствуют, что ионы 
Pb2+, в отличие от других металлов, в диапазоне изученных концентраций практи�
чески не влияли на растения Pelargonium zonale. Предобработка семян ЭДТА ока�
зывала негативный эффект на рост и окислительный статус ювенильных растений 
пеларгонии, подвергнутых действию ионов Pb2+.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а  :  Pelargonium zonale L., предобработка семян, ЭДТА, ин�
декс толерантности, свинец, супероксидный анион�радикал, перекисное окисле�
ние липидов, аскорбат�пероксидаза. 

D. I. Bashmakov, L. P. Akamova, K. A. Sazanova. PB2+ AND EDTA EFFECT 
ON PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL PARAMETERS IN 
PELARGONIUM ZONALE L. 

We studied Pb2+ and EDTA effects on the growth of axial organs, leaf area, metal 
tolerance, superoxide generation rate, LPO rate and APX activity in Pelargonium zonale 
L. seedlings. Within the investigated range of concentrations, ions of Pb2+, unlike other 
metals, had practically no effect on Pelargonium zonale plants. Pretreatment of 
Pelargonium zonale seeds with EDTA negatively affected the growth parameters and 
oxidative status of young plants exposed to Pb2+. 

K e y  w o r d s  :  Pelargonium zonale L.; seed pretreatment, EDTA; index of tolerance; 
lead; superoxide anion; lipid peroxidation; ascorbate peroxidase. 

 
Введение 

Начало выплавки и использования свинца 
относится ко II тысячелетию до н. э., однако до 
начала XIX века свинцовая промышленность 
была развита слабо [Рынок руд…]. В настоя�
щее время свинец входит в шестерку основных 
цветных металлов, по которым проводят торги 
на London Metal Exchange. По данным U. S. 
Geological Survey [2011], на 1 января 2011 года 

общемировые запасы свинца составляли 75,9 
млн тонн, или 0,26 % от общего объема запа�
сов цветных металлов. Мировая добыча свинца 
в 2010 году составила 4,2 млн тонн (4 место 
после алюминия, меди и цинка). Вопреки тому, 
что свинец вытесняется в современных высо�
котехнологичных производствах пластмассами 
или другими металлами – оловом, цинком, 
алюминием, происходит ежегодный рост объе�
мов добычи свинца на 6 %. Это сопровождает�
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ся увеличением его эмиссии в окружающую 
среду. В результате происходит интенсивное 
загрязнение свинцом  почв и водных бассей�
нов, как на территориях, непосредственно при�
мыкающих к районам добычи и переработки, 
так и далеко за их пределами [Callender, 2003]. 
Свинец  надолго включается в биологические 
круговороты и способен аккумулироваться в 
растительном и животном организме, поэтому  
увеличение техногенной эмиссии в окружаю�
щую среду делает свинец одним из опасных 
загрязнителей биоты. 

Свинец, как правило, обнаруживается в каж�
дом растении, но не относится к эссенциальным 
элементам [Ильин, 1991]. В небольших количе�
ствах Pb2+ повышает содержание крахмала, ус�
коряет прорастание семян [Ягодин, 1989]. Но 
уже в концентрациях от 0,1 до 2,4 мМ свинец 
способен ингибировать активность фотосисте�
мы II [Физиология растительных организмов…, 
1989]. Pb2+ влияет на поглощение воды растени�
ем, ингибирует дыхание [Козаренко, 1987], био�
синтез хлорофилла [Singh et al., 1996], мине�
ральное питание [Malcová, Gryndler, 2003]. При 
действии Pb2+ снижается содержание хлорофил�
ла и корневая активность [Li�hong et al., 2006]. 
Pb2+ нарушает транспорт калия и кальция через 
плазматические мембраны [Rucinska, Gwozdz, 
2005], препятствует образованию веретена де�
ления и нормальному прохождению митоза, ин�
дуцирует образование двуядерных клеток 
[Jiang, Liu, 2000]. 

Известно, что самоочищение почв практи�
чески не происходит или скорость его чрезвы�
чайно низка. Так, период полуудаления из поч�
вы свинца составляет несколько тысяч лет [Ле�
бедева, Фрумин]. Свинец не подвержен биоде�
градации [Saxena et al., 1999], поэтому расте�
ния являются наиболее важными природными 
компонентами в решении проблемы нейтрали�
зации вредных воздействий индустриального 
производства. Их устойчивость и способность 
аккумулировать различные загрязнители опре�
деляют использование некоторых видов в фи�
торемедиации почв. Эта находящаяся на ста�
дии становления и недорогая технология по�
зволяет использовать растения для удаления, 
преобразования или стабилизации загрязняю�
щих веществ, локализованных в воде, отложе�
ниях или почвах [McGrath, Zhao, 2003]. Некото�
рые виды, растущие на содержащих свинец 
почвах, выработали способность аккумулиро�
вать в своих тканях большие количества этого 
металла без проявления симптомов токсично�
сти. Их предложено использовать для очистки 
загрязненных свинцом участков [Baker, Brooks, 
1989]. В начале 1990�х гг. были проведены по�

левые опыты для проверки потенциальной фи�
тоэкстракции металлов растениями�гиперак�
кумуляторами [Brown et al., 1995]. По сравне�
нию с неаккумулирующими растениями кон�
центрации металлов в растениях�гипераккуму�
ляторах на 1–3 порядка выше. К гипераккуму�
ляторам свинца относят тот или иной вид, если 
в его надземных или подземных органах акку�
мулируется свыше 1000 мкг/г (0,1 % сухой 
массы) этого металла [McGrath, 1998]. В миро�
вой флоре насчитывают всего 5 видов�гипер�
аккумуляторов свинца [Prasad, Freitas, 2006]. 
Самый распространенный среди них вид – пе�
ларгония зональная (Pelargonium zonale L.). 

Большую актуальность имеет разработка и 
внедрение способов повышения фиторемедиа�
ционной способности растений методами ген�
ной инженерии, чтобы придать быстро растущим 
неаккумулирующим растениям некоторые свой�
ства гипераккумуляторов [Chaney et al., 1997], 
или обработкой физиологически активными ве�
ществами для повышения экстрагирующей спо�
собности растений [Pierzynski, Schwab, 1993]. 
Искусственные хелаты типа этилендиаминтетра�
уксусной кислоты (ЭДТА) были проверены на по�
вышение фитодоступности металлов и после�
дующие поглощение и транслокацию в побеги 
[Прасад, 2009]. По данным ряда авторов, ЭДТА 
можно применять в качестве препарата, повы�
шающего фитоэкстракцию свинца из загрязнен�
ных почв [Huang, Cunningham, 1996; Saxena et al., 
1999; Автухович, 2005].  

Исходя из вышесказанного, целью данной 
работы было изучение физиолого�биохимиче�
ских параметров пеларгонии при действии тя�
желых металлов и совместном действии ЭДТА 
и ионов Pb2+. 

Материалы и методы 

Объект исследования. Молодые растения 
Pelargonium zonale L. (семейство Гераниевые – 
Geraniaceae). Эта декоративная культура поя�
вилась в Европе в начале XVIII века в результа�
те многократных скрещиваний пеларгонии зо�
нальной с другими видами и формами. Высота 
растений колеблется от 30 до 120 см. Очень 
нетребовательна к условиям выращивания 
[Комнатные растения…].  

 Постановка эксперимента. 1. Влияние 
эквимолярных концентраций ТМ на растения 
пеларгонии. Перед посевом семена стерили�
зовали в растворе 13%�й H2O2 в 96%�м C2H5OH 
в течение 5 мин. После удаления стерилизую�
щего раствора семена проращивали в чашках 
Петри (по 30 штук на чашку) в факторостатных 
условиях (освещенность около 80 мкМ фото�
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нов/м2·с, фотопериод 14 ч, температура 21 °С) 
на растворах, содержащих 0 (контроль), 10, 
100 и 1000 мкМ ионов Cu2+, Zn2+, Ni2+ или Pb2+ 
(концентрации подобраны в предварительных 
экспериментах и близки к физиологической, 
сублетальной и летальной соответственно). 
Использовали соли CuSO4·5H2O; ZnSO4·7H2O 
NiSO4·7H2O и Pb(NO3)2 квалификации чда. 
На 12�е сутки опыта у растений измеряли 
линейные размеры (длину корня и побегов). 

2. Влияние ионов Pb2+ и ЭДТА на растения 
пеларгонии. Семена пеларгонии замачивали в 
растворе ЭДТА (10�2 %) или дистиллированной 
воде (контроль) в течение 8 часов, затем их пе�
реносили на растворы, содержащие 10 мкМ 
или 1 мМ ионов Pb2+ (Pb(NO3)2). На 5, 8 и 12�е 
сутки измеряли линейные параметры растений 
пеларгонии, а также на 12�е сутки – площадь 
листа. На 10�е сутки опыта спектрофотометри�
ческим методом определяли скорость генера�
ции супероксидного анион�радикала, интен�
сивность перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) и активность аскорбатпероксидазы 
(АПО) в листьях пеларгонии. 

Для определения величины устойчивости 
растений рассчитывали индекс толерантности 
(ИТ) = длина корня в опыте / длина корня в кон�
троле [Koornneeff  et al., 1997]. 

Определение линейных размеров пророст�
ков и площади листа. Молодые растения ска�
нировали с разрешением 800 dpi. Измерения 
длины органов проростков (главный корень, 
побег) с точностью до 0,1 мм, а также опреде�
ление площади семядолей проводили в про�
грамме MapInfo Professional v.11. 

Cкорость генерации супероксидного анион�
радикала определяли по восстановлению адре�
налина в адренохром [Лукаткин, 2002а]. Высеч�
ки листьев (300 мг) гомогенизировали в 15 мл 
дистиллированной воды, затем гомогенат цен�
трифугировали 15 мин при 4000 g. К 3 мл супер�
натанта добавляли 100 мкл 0,01%�го раствора 
адреналина и инкубировали 45 мин при ком�
натной температуре и освещенности 80 мкМ 
фотонов/м2·с. Сразу после инкубации измеря�
ли оптическую плотность образовавшегося ад�
ренохрома против гомогената с водой на спек�
трофотометре UV�mini 1240 (Shimadzu, Япо�
ния) при длине волны 480 нм. Скорость генера�
ции супероксида рассчитывали в мкМ/г·мин 
(ε = 4020 М�1·см �1). 

Интенсивность ПОЛ в листьях оценивали по 
накоплению продукта окисления – малонового 
диальдегида (МДА) – по цветной реакции с тио�
барбитуровой кислотой (ТБК) [Лукаткин, Голо�
ванова, 1988]. Навеску листьев 0,3 г гомогени�
зировали в среде выделения (0,1 М фосфатный 

буфер рН 7,6, содержащий 0,35 М NaCl). К 3 мл 
гомогената добавляли 2 мл 0,5 % ТБК в 20 % 
трихлоруксусной кислоте, инкубировали на ки�
пящей водяной бане 30 мин, фильтровали и ре�
гистрировали оптическую плотность фильтрата 
на спектрофотометре UV�mini 1240 (Shimadzu, 
Япония) при длине волны 532 нм. Контролем 
служила среда выделения с реагентом. Концен�
трацию МДА рассчитывали по молярной экс�
тинкции (ε = 1,56·105 см�1·М�1); количество МДА, 
содержащегося в листьях, рассчитывали в мкМ 
МДА на 1 г сырой массы. 

Активность АПО определяли по методике 
[Лукаткин, 2002б] с модификациями. Высечки 
листьев массой 1 г гомогенизировали в 10 мл 
50 мМ фосфатного буфера (рН 7,6) с добавле�
нием 0,3 г поливинилпирролидона (ПВП). По�
лученную смесь фильтровали и центрифугиро�
вали 10 мин при 8000 g. 

Реакционная смесь состояла из 50 мкл 
0,1 мМ ЭДТА, 300 мкл 0,05 мМ аскорбиновой 
кислоты, 50 мкл перекиси водорода, 2,55 мл 
фосфатного буфера (рН 7,6) и 50 мкл получен�
ного при центрифугировании экстракта. Опти�
ческую плотность регистрировали на спектро�
фотометре UV�mini 1240 (Shimadzu, Япония) 
при длине волны 290 нм. 

Контролем служила следующая смесь: 
2,75 мл фосфатного буфера (рН 7,6), 50 мкл 
ЭДТА, 50 мкл перекиси водорода, 150 мкл ас�
корбиновой кислоты (без ферментного экс�
тракта).  

При расчете активности АПО использовали 
снижение оптической плотности раствора за 
первые 30 с реакции с последующим расчетом 
активности с использованием коэффициента 
молярной экстинкции ε = 2,8 мМ�1·см�1. 

Повторности и статистическая обра�
ботка результатов. Все опыты проводили в 
трех повторностях. Каждый опыт состоял из 
двух�трех биологических повторностей (вы�
сечек листьев с 10–15 проростков), каждый 
вариант включал три аналитические повтор�
ности. Результаты обрабатывали статисти�
чески по общепринятым биометрическим 
формулам с использованием пакетов при�
кладных программ «Microsoft Excel 2010» 
и «Statistica v. 8». Существенность различий 
между вариантами оценивали по критерию 
Стьюдента при уровне значимости 95 %.   

Результаты и обсуждение 

Сравнительное действие эквимолярных 
концентраций тяжелых металлов (ТМ) на рост 
побегов и корней пеларгонии приведено на 
рис. 1.  
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При концентрации 10 мкМ ионы Cu2+ 
стимулировали рост побегов. В остальных 
вариантах существенных различий по действию 
ТМ на рост побегов не отмечено. Изученные ТМ, 
за исключением Pb2+, при концентрации 10 мкМ 
существенно ингибировали рост корней. При 
концентрации 100 мкМ ингибирование роста 
побегов и корней ионами Cu2+, Ni2+ и Zn2+ 

усилилось. Концентрации 1 мМ изученных ТМ 
оказались летальными для пеларгонии. Однако 
ионы Pb2+ даже при концентрации 1 мМ не 
оказывали существенного токсичного действия 
на рост осевых органов растений.  

Результаты корреляционного анализа 
свидетельствуют о том, что исследованные 
концентрации ТМ оказывали менее 
выраженный эффект на рост корней, чем на 
рост побегов. Наиболее сильно ингибировали 
рост побегов ионы Ni2+ (r = –0,96) и Cu2+ (r = 
–0,95), а рост корней – ионы Cu2+ (r = –0,93) 
и Zn2+ (r = –0,89), тогда как ионы Pb2+ на рост 
осевых органов оказывали слабое и умеренное 
влияние (r = –0,27 и –0,50 для побегов и корней 
соответственно). 

Дальнейшие исследования были скон�
центрированы на изучении физиологических 
эффектов ионов свинца и ЭДТА на молодые 
растения пеларгонии. В табл. 1 отображено 
влияние ионов Pb2+ и ЭДТА на площадь 
листовой пластинки. 

Как низкие, так и высокие концентрации 
свинца практически не изменяли площадь 
листьев пеларгонии. И даже имеется 
тенденция к увеличению площади листа с по�
вышением концентрации ионов свинца в среде 
выращивания (r = 0,80). Обработка ЭДТА 
приводила к значительному увеличению 
листовых пластинок в контроле, однако на 
фоне ионов Pb2+ отмечено резкое 
ингибирование роста листьев, усиливающееся 
по мере повышения концентрации свинца в 
инкубационной среде. 

На фоне действия ионов Pb2+ длина побегов 
всегда была на уровне контроля или выше его 
значений. Изменения длины побегов по 
сравнению с контролем не зависели от 
испытанных концентраций и носили, по всей 
видимости, случайный характер (табл. 1).  

 
 

Рис. 1. Влияние эквимолярных концентраций тяжелых металлов на рост побегов 
и корней Pelargonium zonale L. 

Примечание. * отмечены значения опытных вариантов, существенно отличающихся от 
водного контроля при P = 0,05 
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Таблица 1. Влияние предобработки семян ЭДТА на 
рост  осевых органов Pelargonium zonale на фоне 
ионов Pb2+, мм 

Побеги Корни Кон� 
цент�
рация 

Pb2+ 

Сут� 
ки 

опы�
та 

без 
ЭДТА 

с 
ЭДТА 

без 
ЭДТА 

с 
ЭДТА 

5  8,8 ± 0,6 8,0 ± 0,4 10,1 ± 0,7 10,3 ± 0,9
8  20,4 ± 0,7 19,8 ± 0,7 13,9 ± 0,8 13,6 ± 0,8

0 
(вода) 

12  21,9 ± 0,6 22,4 ± 0,6 14,7 ± 0,8 14,4 ± 1,0
5  8,5 ± 0,6 7,6 ± 0,6 10,7 ± 0,8 13,1 ± 0,9
8  22,8 ± 0,5 19,3 ± 0,6 17,3 ± 0,8 15,8 ± 0,810 мкМ 

12  24,6 ± 0,6 22,7 ± 0,6 17,6 ± 0,9 17,4 ± 0,8
5  9,6 ± 0,6 6,2 ± 0,3 11,4 ± 0,7 9,2 ± 0,9
8  22,2 ± 0,7 21,3 ± 0,7 17,1 ± 0,8 10,9 ± 0,71 мМ 

12  25,0 ± 0,6 25,8 ± 0,7 16,6 ± 0,9 12,7 ± 0,8

 
Обработка ЭДТА существенно не изменяла 
динамику роста побегов. 

На 5�е сутки опыта как низкие (10 мкМ), так 
и высокие (1 мМ) концентрации ионов Pb2+ сти�
мулировали рост корней пеларгонии. Этот эф�
фект усиливался при увеличении времени экс�
позиции (спустя 8 суток) и сохранялся при хро�
ническом действии ионов  Pb2+ (на 12�е сутки 
опыта). Обработка ЭДТА стимулировала рост 
корня при 10 мкМ Pb2+ и негативно сказалась на 
росте корней на фоне 1 мМ ионов Pb2+.  

Для определения устойчивости растений пе�
ларгонии к неблагоприятным факторам среды 
рассчитывали индекс толерантности (ИТ). О 
степени адаптации растений свидетельствует 
как величина ИТ, так и динамика его изменения. 
Так, на фоне ионов Pb2+ ИТ превышал 100 %, что 
свидетельствует о высокой устойчивости пелар�
гонии к действию этого металла (рис. 2).  

Величина ИТ у необработанных и обра�
ботанных ЭДТА растений несущественно ме�
нялась с течением времени, что также может 
свидетельствовать об отсутствии признаков 
хронического отравления свинцом или ЭДТА. 
Однако на фоне 1 мМ ионов Pb2+ ИТ 
обработанных ЭДТА растений был ниже 
100 %, что говорит о негативном влиянии 
ЭДТА на металлоустойчивость проростков. 
Тем более что проростки, обработанные 
ЭДТА, характеризовались менее развитым 
ассимиляционным аппаратом. Об этом 
свидетельствовало сокращение площади 
листьев (табл. 2). Это особенно опасно на 
герминальной (предъювенильной) стадии 
развития, до образования устойчивого 
ассимиляционного аппарата и перехода 
растения к самостоятельному питанию. 

Таблица 2. Влияние предобработки семян ЭДТА на 
площадь листа Pelargonium zonale на фоне ионов 
Pb2+, мм2 

Вариант опыта 0 (вода) 10 мкМ 1 мМ 
Без ЭДТА 13,72 ± 0,81 15,73 ± 0,75 17,07 ± 0,81
ЭДТА 21,67 ± 1,10 12,75 ± 0,45 11,30 ± 0,44

 

Ростовые параметры являются интегральным 
показателем стрессового воздействия на 
растения. Изученные ТМ (за исключением Pb2+) 
негативно влияли на рост осевых органов 
пеларгонии. Более сильному ингибированию 
подвергались побеги, а не корни. Ионы Pb2+ не 
влияли на рост корней и побегов пеларгонии 
зональной и слабо стимулировали рост 

 

 
 

Рис. 2. Индексы толерантности растений Pelargonium zonale на фоне ионов Pb2+ (А – 10 мкМ, 
Б – 1 мМ) и предобработки семян ЭДТА. 

Примечание. * отмечены значения опытных вариантов, существенно отличающихся от контроля (вариант 
без ЭДТА) при P = 0,05 
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семядольных листьев. Подобные эффекты 
являются нетипичными для действия ТМ [Shah 
et al., 2010]. Можно предположить, что растения 
герани развили «гипертолерантность» к ионам 
Pb2+, но не обладают сопутствующей 
толерантностью к другим металлам, особенно 
Ni и Cu [Schat, Vooijs, 1997]. У видов�
гиперэкстракторов загрузка металлами ксилемы 
может происходить за счет меньшего 
секвестрирования металлов в вакуолях корней 
[Lasat et al., 1998; Heavy Metal Stress…, 2004]. 
Этим, вероятно, объясняется повышенная 
токсичность изученных металлов для побегов.  

Индуцированная химическими вещества�
ми фитоэкстракция рассматривается как 
двухступенчатый процесс, в котором расте�
ния сначала аккумулируют металлы в корнях, 
а затем усиливается перенос металлов в по�
беги за счет стимулирующего компонента 
[Salt et al., 1998]. Этот перенос – следствие 
нарушения метаболизма, регулирующего 
транспорт металла в побеги. Токсичность ио�
нов свинца для растений, обработанных 
ЭДТА, по всей видимости, объясняется нару�
шением одного из механизмов защиты рас�
тения, например, вакуолярной компартмен�
тации свинца в физиологически неактивных 
формах. Вследствие этого ионы свинца нака�
пливаются в растениях в концентрациях, пре�
вышающих металлоустойчивость клеток 
[Xiong Zhi�ting, Lu Ping, 2002; Автухович, 
2005]. 

Совокупность данных по повреждающему 
действию ТМ в растительном организме можно 
представить следующей схемой. Когда клетки 
получают металлы в небольшом избытке, рабо�
тают механизмы избегания, такие как исключе�
ние, секвестрирование или компартментация. 
Когда избыток металла достигает сублетальных 
концентраций, то окислительный стресс, запус�
каемый токсическими металлами, приводит к 
возрастанию активных форм кислорода; на этой 
основе далее разрушаются биомолекулы и 
сильно нарушается метаболизм. Это в конечном 
счете приводит к ослаблению или остановке 
роста [Bertrand, Poirier, 2005; Küpper, 2009]. 

Руководствуясь этой схемой, мы изучили 
влияние ионов Pb2+ и ЭДТА на окислительный 
статус растений Pelargonium zonale. Очевидно, 
что первичные эффекты ТМ связаны с генера�
цией АФК, происходящей на уровне клеток и их 
органелл. 

Для оценки  уровня окислительного стресса 
в растениях мы определяли скорость генера�
ции супероксидного анион�радикала – одной 
из наиболее быстро образующихся в клетках 
растений АФК [Mittler, 2002; Stancheva et al., 

2010]. В наших опытах выявлено, что ионы Pb2+ 
практически не изменяли стационарный уро�
вень супероксида (табл. 3).  

Таблица 3. Влияние предобработки семян ЭДТА на 
скорость генерации супероксидного анион�радика�
ла в листьях Pelargonium zonale на фоне ионов Pb2+, 
мкМ/г·мин 

Вариант опыта 0 (вода) 10 мкМ 1 мМ 
Без ЭДТА 0,86 ± 0,04 0,91 ± 0,04 0,95 ± 0,04
ЭДТА 0,79 ± 0,09 1,09 ± 0,03 0,74 ± 0,06

 
Обработка ЭДТА индуцировала повышение 

скорости генерации  супероксидного анион�
радикала на фоне 10 мкМ и снижение до уров�
ня контроля – при 1 мМ ионов Pb2+.  

АФК способны реагировать со многими 
компонентами клеток, включая липиды, белки 
и нуклеиновые кислоты, приводя к нарушению 
их структуры и функций [Kehrer, 2000]. При 
взаимодействии АФК с жирными кислотами 
образуются пероксиды липидов. Показано, что 
повышение ПОЛ при стрессе может происхо�
дить в результате повышения активности ли�
поксигеназы [Gallego et al., 1996; Weckx, 
Clijsters, 1997]. Активность этого фермента и 
сопровождающее ее накопление продуктов 
ПОЛ в корнях и листьях растений также инду�
цируется ТМ [Saeidi�Sar et al., 2007]. 

В качестве индикатора деградации клеточ�
ных мембран часто используют содержание 
малонового диальдегида (МДА). Интенсив�
ность ПОЛ в листьях пеларгонии, оцененная по 
накоплению МДА, представлена в табл. 4. 

Таблица 4. Влияние предобработки семян ЭДТА на 
концентрацию МДА в листьях Pelargonium zonale на 
фоне ионов Pb2+, мкМ/г 

Вариант опыта 0 (вода) 10 мкМ 1 мМ 
Без ЭДТА 0,26 ± 0,05 0,29 ± 0,06 0,26 ± 0,06
ЭДТА 0,45 ± 0,09 0,34 ± 0,07 0,36 ± 0,08

 
Ионы Pb2+ не оказывали существенного 

влияния на концентрацию МДА. Результаты 
корреляционного анализа свидетельствуют о 
том, что интенсивность ПОЛ при действии ио�
нов Pb2+ не связана со скоростью генерации су�
пероксида в листьях пеларгонии (r = 0,06). 
В варианте с ЭДТА без металла было отмечено 
резкое повышение концентрации МДА, а в ва�
риантах Pb+ЭДТА зарегистрировано несуще�
ственное превышение интенсивности ПОЛ по 
сравнению с вариантами без ЭДТА. 

Сверхвысокое накопление ионов ТМ сме�
щает клеточное равновесие в сторону ускоре�
ния окисления. Предполагается, что толе�
рантность к тяжелым металлам может быть 
связана со способностью растений тушить 
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активные формы кислорода [Лукаткин и др., 
2007]. Показано, что после обработки расте�
ний ТМ происходила металлозависимая акти�
вация низкомолекулярных антиоксидантов 
(аскорбиновой кислоты, восстановленного 
глутатиона, α�токоферола) и ферментов ката�
лазы, АПО, супероксиддисмутазы,  глутатион�
редуктазы [Башмаков, 2012].  

Неоднозначны данные об активности ряда 
ферментов при действии Pb2+. Так, с повыше�
нием концентрации Pb2+ активность суперок�
сиддисмутазы (СОД) слегка возрастала или 
не изменялась, активность каталазы обычно 
возрастала, пероксидазы — вначале возрас�
тала, затем снижалась [Li�hong et al., 2006]. 
При исследовании хронического действия 
свинца на растения показано, что при низких 
концентрациях (< 2,5 мМ/л) ионов Pb актив�
ность СОД в клетках постепенно возрастала; 
при высокой концентрации (>10 мМ/л) актив�
ность СОД вначале возрастала, а затем пони�
жалась, с одновременным возрастанием 
уровня активированных форм кислорода и 
денатурации антиоксидантных ферментов 
[Hui�zhong et al., 2006]. 

При изучении реакций антиоксидантных 
ферментов на обработку металлами сообща�
лось об увеличении активности АПО. Б. П. Шоу 
и Н. П. Роут [Shaw, Rout, 1998] наблюдали ме�
талл�специфичные (Hg и Cd) различия в реак�
ции фермента у старых проростков Phaseolus 
aureus по сравнению с более молодыми, когда 
Hg индуцировал активацию фермента, а Cd – 
нет. Предполагается, что повышенный синтез 
АПО в ответ на Hg может защищать растение 
от окислительного стресса, индуцированного 
металлом. 

В наших экспериментах ионы Pb2+ не индуци�
ровали активность АПО в листьях пеларгонии 
(табл. 5). Напротив, высокие (1 мМ) концентра�
ции свинца снижали активность фермента на 
33 % по отношению к водному контролю. 

Таблица 5. Влияние предобработки семян ЭДТА на 
активность АПО в листьях Pelargonium zonale на фо�
не ионов Pb2+, мкМ/г·мин 

Вариант опыта 0 (вода) 10 мкМ 1 мМ 
Без ЭДТА 1,43 ± 0,03 1,43 ± 0,24 0,95 ± 0,04
ЭДТА 0,71 ± 0,17 0,71 ± 0,06 0,48 ± 0,08

 
Обработка ЭДТА резко снижала активность 

АПО в листьях растений пеларгонии как по от�
ношению к контролю, так и по отношению к не�
обработанным растениям. Результаты попар�
ного корреляционного анализа также свиде�
тельствуют в пользу того, что при обработке 
ЭДТА роль АПО в антиоксидантной защите у 

растений пеларгонии снижается. Так, в листьях 
растений, не обработанных ЭДТА, отмечена 
высокая обратно пропорциональная зависи�
мость активности АПО и скорости генерации 
супероксида (r = –0,83), в то время как в вари�
антах с ЭДТА зависимость переходит в прямо 
пропорциональную (r = 0,61). 

Заключение 

Ростовые параметры и индексы толерантно�
сти молодых растений Pelargonium zonale L. не 
зависели от концентрации ионов Pb2+ и длитель�
ности экспозиции, в отличие от воздействия 
других металлов, резко ингибирующих ростовые 
параметры с увеличением концентрации ионов в 
среде выращивания. Ионы Pb2+ практически не 
изменяли окислительный статус молодых расте�
ний пеларгонии. Однако при высоких концентра�
циях Pb2+ значительно снижалась активность 
АПО в листьях изученных растений.  

Обработка ЭДТА существенно снижала ме�
таллотолерантность растений на фоне 1 мМ 
Pb2+, индуцировала повышенную генерацию су�
пероксидного анион�радикала при 10 мкМ ио�
нов Pb2+ и резко ингибировала активность АПО 
в листьях растений пеларгонии. 

Поскольку в целом обнаружены неблагопри�
ятные эффекты ЭДТА на растения пеларгонии, 
мы не рекомендуем применять предпосевную 
обработку семян данным препаратом при ис�
пользовании пеларгонии для фиторемедиации 
почв, загрязненных свинцом. 
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ОСОБЕННОСТИ НАКОПЛЕНИЯ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ 
В ЛИСТЬЯХ ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ НА УРБАНИЗИРОВАННЫХ 
ТЕРРИТОРИЯХ В УСЛОВИЯХ СЕВЕРА 

Л. В. Ветчинникова1, Т. Ю. Кузнецова1, А. Ф. Титов2  
1Институт леса Карельского научного центра РАН 
2Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Установлено, что среди представителей лиственных древесных пород (береза, 
липа, рябина, тополь), наиболее часто используемых для озеленения северных го�
родов, хорошо выраженной способностью к аккумуляции тяжелых металлов обла�
дает береза, для которой характерно накопление самых токсичных элементов – 
кадмия, свинца и никеля, а также марганца. Кроме того, выявлено, что содержа�
ние тяжелых металлов в листьях в течение вегетационного периода не остается 
постоянным, а возрастает к концу вегетационного сезона, что наиболее четко про�
является у берез, произрастающих на урбанизированных территориях.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а : береза, липа, рябина, тополь, атмосферное загрязнение, 
тяжелые металлы, сезонные изменения. 

L. V. Vetchinnikova, T. Yu. Kuznetsova, A. F. Titov. PATTERNS OF 
HEAVY METAL ACCUMULATION IN LEAVES OF TREES IN URBAN AREAS 
IN THE NORTH 

Studies have demonstrated that among the deciduous species (birch, lime, rowan, 
poplar) most commonly used for landscaping northern cities, birch stands out for a high 
capacity to accumulate heavy metals. It stores the most toxic elements – cadmium, lead 
and nickel, as well as manganese. We found also that the heavy metal content in the 
leaves did not remain constant over the growing season, but increased towards its 
termination. This pattern was the most explicit in the birch trees growing in urban areas. 

K e y  w o r d s : birch, lime, rowan, poplar, air pollution, heavy metals, seasonal 
variations. 

 
Введение 

Среди глобальных экологических проблем 
одно из первых мест, по признанию многих спе�
циалистов, занимает загрязнение окружающей 
среды поллютантами. Они имеют разное проис�
хождение и различную химическую природу, но 
особое место среди них принадлежит тяжелым 
металлам, как правило, связанным с антропо�

генной деятельностью, в результате которой 
в атмосферу попадает более 60 % от их общего 
количества, а свинца, кадмия, никеля – до 
90–99 % [Adriano, 1986; Никонов и др., 2004; Ку�
лагин, Шагиева, 2005 и др.]. Поэтому в послед�
ние десятилетия значительное развитие получи�
ли работы, направленные на изучение распро�
странения тяжелых металлов в окружающей 
среде и их аккумуляции растениями [Чернень�
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кова, 1986, 2002; Clemens, 2001; Memon et al., 
2001; Hall, 2002; Piczak et al., 2003; Rosselli et al., 
2003; Титов и др., 2007; Головко и др., 2008; 
Костюк, 2009 и др.]. В результате установлено, 
что хотя многие тяжелые металлы и не являются 
необходимыми для нормальной жизнедеятель�
ности растений химическими элементами, тем 
не менее могут ими активно поглощаться и дол�
го сохранять токсические свойства, оказывая 
тем самым длительное негативное действие и 
последействие на организм. Их прямое влияние 
на растения начинается с момента контакта и 
сорбции надземными органами, преимущест�
венно листьями. В условиях городской среды в 
качестве важного барьера на пути распростра�
нения тяжелых металлов могут выступать дре�
весные растения. Их ассимиляционные органы 
(листья), имеющие широко развитую поверх�
ность обмена с окружающим воздухом, погло�
щают и осаждают из воздуха наибольшее коли�
чество атмосферных примесей [Илькун, 1978], 
но при этом сами подвергаются повреждениям 
намного сильнее других органов.  

Исходя из вышесказанного, цель данной ра�
боты состояла в установлении особенностей 
накопления тяжелых металлов в листьях основ�
ных видов древесных растений, наиболее ши�
роко представленных в городской флоре Евро�
пейского Севера нашей страны.  

Материалы и методы 

Исследования проводили на березе повис�
лой (Betula pendula Roth), липе сердцевидной 
(Tilia cordata Mill.), рябине обыкновенной 
(Sorbus aucuparia L.) и тополе бальзамическом 
(Populus balsamifera L.). Отбор листьев для 
анализа осуществляли с деревьев, произра�
стающих в г. Петрозаводске (Республика Каре�
лия, 62° с. ш., 34° в. д.) на территории Губерна�
торского парка (памятник ландшафтной архи�
тектуры), расположенного в центре города. 

Характер накопления тяжелых металлов в 
летний и осенний периоды изучали в листьях 
березы повислой (Betula pendula Roth) и березы 
пушистой (Betula pubescens Ehrh.), растущих в 
природных условиях (Ботанический сад Петро�
заводского государственного университета, 
расположенный примерно в 10 км от г. Петроза�
водска и отделенный от него акваторией Онеж�
ского озера) и на территории города. Для срав�
нения в Петрозаводске были выбраны наиболее 
загрязненные улицы его центральной части 
(ул. Анохина и пр. Первомайский) [Гос. док�
лад…, 2007]. Отбор образцов проводили в пе�
риод полного развития листовой пластинки 
(июль) и в начале ее пожелтения (сентябрь). 

Концентрацию тяжелых металлов (кадмий, 
свинец, никель, медь, цинк, железо, марганец) 
определяли методом атомно�абсорбционной 
спектрофотометрии на атомно�абсорбцион�
ном спектрофотометре АА�6800 (Shimadzu, 
Япония). 

Математическую обработку данных осуще�
ствляли с помощью общепринятых методов ва�
риационной статистики с использованием па�
кета программ Microsoft Excel. 

Результаты и обсуждение 

Проведенные исследования показали, что 
концентрация кадмия в листьях древесных 
растений (береза, липа, рябина и тополь), про�
израстающих в парковой зоне в центре г. Пет�
розаводска, колеблется от 0,01 до 0,54 мг/кг, 
свинца – от 0,5 до 5,4 мг/кг, никеля – от 0,01 до 
1,9 мг/кг, меди от 10,1 до 35,2 мг/кг, цинка – от 
25,6 до 85,4 мг/кг, железа – от 350 до 720 
мг/кг, марганца – 103 до 652 мг/кг сухого ве�
щества. В целом эти значения не достигают 
предельно допустимых величин для жизнедея�
тельности растений [Минеев, 1988; Кабата�
Пендиас, Пендиас, 1989].  

Следует при этом отметить, что локальные 
источники тяжелых металлов в исследуемом 
районе отсутствуют, поэтому основное их по�
ступление, очевидно, происходило за счет ат�
мосферных выпадений. Выявленные различия 
соответствуют сложившемуся мнению [Тар�
чевский, 1964; Тарабрин, 1982 и др.] о том, что 
избирательная способность и интенсивность 
поглощения металлов ассимилирующими ор�
ганами древесных растений из воздуха опре�
деляются свойствами самих растений (харак�
тер архитектоники кроны и положения в ней 
листьев, размер и форма листовых пластинок, 
густота волосяного покрова листовой поверх�
ности, степень покрытия листьев воском), ха�
рактером загрязнений (размер и концентрация 
частиц) и условиями окружающей среды (тем�
пература воздуха, уровень освещенности, от�
носительная влажность воздуха и др.).  

Наиболее заметные различия между изу�
ченными видами установлены нами по накоп�
лению кадмия, свинца и никеля (рис. 1: А–В). 
Так, содержание кадмия в листьях березы бы�
ло в 2 раза выше по сравнению с тополем и 
почти в 7 раз – по сравнению с рябиной и ли�
пой (рис. 1: А). Концентрация свинца и никеля 
в листьях березы также была значительно вы�
ше по сравнению с другими изученными поро�
дами (рис. 1: Б, В). По уровню содержания кад�
мия растения распределялись следующим об�
разом: береза > тополь > рябина > липа;  свин�
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ца: береза > рябина > липа > тополь; никеля: 
береза > тополь > рябина > липа. В целом по�
вышенные концентрации наиболее токсичных 
металлов зафиксированы в листьях березы.  

Кроме того, в листьях березы обнаружено 
преимущественное накопление марганца 
(650 мг/кг сухого вещества), тогда как у дру�
гих видов его содержание было в несколько 
раз ниже и варьировало в диапазоне от 100 
до 120 мг/кг сухого вещества (рис. 1: Г). Об�

щий ряд по содержанию марганца выглядел 
следующим образом: береза > рябина > то�
поль > липа.  

Иная картина отмечена нами при изучении 
характера накопления в листьях древесных 
растений меди, железа и цинка. В частности, 
содержание меди (рис. 1: Д) преобладало в ли�
стьях рябины (до 35 мг/кг сухого вещества). 
У других же видов ее количество в листьях бы�
ло значительно ниже.  

 

       
 

      
 

      
 

 
 

Рис. 1. Содержание кадмия (А), свинца (Б), никеля (В), марганца (Г), меди 
(Д), железа (Е) и цинка (Ж) (в мг/г сухого вещества) в листьях древесных рас�
тений, произрастающих в парковой зоне г. Петрозаводска  
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Наибольшая концентрация железа (около 
720 мг/кг сухого вещества) обнаружена в ли�
стьях рябины (рис. 1: Е). У других видов его ко�
личество было вдвое меньше, варьируя в диа�
пазоне от 350 до 380 мг/кг сухого вещества.  

Преимущественное накопление цинка обнару�
жено в листьях тополя (85 мг/кг сухого вещества), 
а наименьшее – в листьях рябины (26 мг/кг). 
Общий убывающий ряд по содержанию цинка вы�
глядит так: тополь > береза > липа > рябина 
(рис. 1: Ж). Аналогичные данные о преобладании 
цинка в листьях разных видов рода Populus полу�
чены также Н. В. Прохоровой с соавт. [1998] в ус�
ловиях лесостепного и степного Поволжья и 
Л. В. Копыловой [2012] в условиях Забайкалья. 

Полученные нами результаты позволили вы�
явить наличие определенных видовых особенно�
стей у древесных растений по накоплению тяже�
лых металлов в листьях. Так, наибольшей аккуму�
лирующей способностью в отношении тяжелых 
металлов обладают листья березы, наименьшей – 
листья липы. Для листьев березы характерно по�
вышенное поглощение наиболее токсичных тяже�
лых металлов – кадмия, свинца и никеля, а также 

марганца. Листья тополя концентрируют преиму�
щественно цинк и могут накапливать кадмий и ни�
кель. Для листьев рябины установлено преимуще�
ственное содержание меди и железа, отмечена 
также способность к поглощению свинца. 

На основании проведенных исследований 
также установлено, что содержание тяжелых 
металлов в листьях берез в течение вегетацион�
ного периода не остается постоянным, а опре�
деленным образом изменяется. В частности, 
наиболее заметные различия обнаружены по 
накоплению меди (рис. 2: А), цинка (рис. 2: Б), 
железа (рис. 2: В) и марганца, концентрации ко�
торых к концу вегетационного сезона увеличи�
лись. Наибольшее накопление этих металлов 
к осени  наблюдалось в листьях берез, произра�
стающих в городских условиях (более чем в 
2 раза). Например, содержание меди в листьях 
березы возрастало с 8,3 мг/кг (в летний период) 
до 14,9 мг/кг (осенью) сухого вещества. У бере�
зы, произрастающей в условиях ботанического 
сада, концентрации меди и цинка в листьях уве�
личились к осени на 25 %, а содержание железа 
и марганца практически не изменялось. 

 

      
 

 
 

Рис. 2. Содержание меди (А), цинка (Б) и железа (В) в листьях берез, произрастающих в природных 
(Ботанический сад) и городских условиях (г. Петрозаводск), в летний и осенний периоды: 

                      Береза повислая               Береза пушистая 

А Б 
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Содержание наиболее токсичных тяжелых 
металлов, таких как кадмий, свинец и никель, в 
листьях березы в период вегетации оказалось 
относительно стабильным. В частности, кон�
центрация свинца в листьях изученных берез 
летом достигала 3,1 мг/кг, а осенью – 3,5 мг/кг 
сухого вещества (рис. 3: Б). Концентрация ни�
келя в течение вегетационного сезона также 
изменялась незначительно: от 3,0 до 4,2 мг/кг 
сухого вещества.  

Содержание кадмия (рис. 3: А) у изученных 
берез в период вегетации колебалось от 0,72 до 
1,12 мг/кг сухого вещества.  По сводным дан�
ным, представленным в работе Кабата�Пендиас, 
Пендиас [1989], фоновое содержание этого ме�
талла в надземной части растений составляет 
0,05–0,6 мг/кг, а токсичное – 1,0–70,0 мг/кг сухо�
го вещества. Это означает, что в период наших 
исследований концентрация кадмия в листьях 
березы несколько превышала нижнюю границу 
диапазона, который считается токсичным. Со�
гласно литературным данным, кадмий в основ�
ном поглощается корневой системой и в мень�
шей степени надземными органами. По мнению 
А. А. Лурье с соавт. [1995], механизмы, препят�
ствующие транспорту тяжелых металлов в над�
земную часть и репродуктивные органы, особен�
но активно действуют в отношении кадмия и в 
меньшей степени – цинка. Для кадмия эти меха�
низмы проявляются при любой его концентра�
ции в почве, а для цинка – только при концентра�
циях, значительно превышающих фоновые. Ве�
роятно, этим хотя бы отчасти можно объяснить 
довольно стабильные показатели, зафиксиро�
ванные нами при изучении содержания кадмия в 
листьях березы в зависимости от места произ�
растания и периода вегетации.  

Сопоставление полученных данных также 
свидетельствует о существовании определен�
ных различий у видов берез по накоплению тя�
желых металлов в листьях: у березы пушистой 
содержание почти всех изученных нами элемен�
тов (за исключением никеля) в городских усло�
виях было всегда выше, чем у березы повислой.  

Следовательно, содержание тяжелых метал�
лов в ассимилирующих органах (листьях) бере�
зы в течение вегетационного периода не оста�
ется постоянным, а возрастает к концу вегета�
ции, что наиболее четко проявляется у берез, 
произрастающих в городских условиях. Значи�
тельных изменений в концентрации кадмия, 
свинца и никеля в течение вегетационного пе�
риода не обнаружено. Вместе с тем в листьях 
березы отмечено небольшое превышение ниж�
них пределов пороговой концентрации по кад�
мию. Установлено также, что ткани листьев бе�
резы обладают определенной избирательной 
способностью к накоплению тяжелых металлов, 
зависящей от видовой принадлежности. 

Таким образом, среди представителей лист�
венных древесных пород (береза, липа, рябина, 
тополь), наиболее часто используемых для озеле�
нения северных городов, отчетливо выраженной 
способностью к аккумуляции тяжелых металлов 
обладает береза, для которой характерно накоп�
ление самых токсичных тяжелых металлов – кад�
мия, свинца и никеля, а также марганца. Для ряби�
ны характерно поглощение значительных коли�
честв меди и железа. В листьях тополя концентри�
руется преимущественно цинк и кадмий. Несмот�
ря на то что береза выступает видом�накопителем 
тяжелых металлов, в условиях значительной ан�
тропогенной (или техногенной) нагрузки с целью 
максимального извлечения из биогеохимического 

 

      
 
Рис. 3. Содержание кадмия (А) и свинца (Б) в листьях берез, произрастающих в природных (Ботанический 
сад) и городских условиях (г. Петрозаводск), в летний и осенний периоды: 

Береза повислая            Береза пушистая 

А Б  
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круговорота тяжелых металлов целесообразно 
создание искусственных посадок со смешанным 
видовым составом древесных растений.  
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ДИНАМИКА СОДЕРЖАНИЯ ЛИПИДОВ И ЖИРНОКИСЛОТНОГО 
СОСТАВА ОТДЕЛЬНЫХ ФРАКЦИЙ В ЖЕНСКИХ СЕРЕЖКАХ 
БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ (BETULA PENDULA ROTH) 

Л. В. Ветчинникова, О. С. Серебрякова, М. К. Ильинова 

Институт леса Карельского научного центра РАН 

Впервые исследован жирнокислотный состав отдельных фракций липидов женских 
сережек Betula pendula Roth в соответствии с фазами их весенне�летнего развития. 
Установлено, что до опыления в пестичных цветках нейтральные липиды превышали 
содержание фосфо� и гликолипидов почти в два раза, при этом во всех фракциях от�
мечали накопление насыщенных жирных кислот. После оплодотворения активиза�
ция метаболических процессов в женских сережках березы повислой сопровожда�
лась увеличением фосфо� и гликолипидов на фоне повышения доли ненасыщенных 
жирных кислот, преимущественно за счет моно� и/или диеновых.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а : Betula pendula Roth, женские сережки, нейтральные липи�
ды, гликолипиды, фосфолипиды, жирные кислоты. 

L. V. Vetchinnikova, O. S. Serebryakova, M. K. Ilyinova. DYNAMICS OF 
THE LIPID CONTENT AND THE FATTY ACID COMPOSITION OF SOME 
LIPID FRACTIONS IN FEMALE CATKINS OF BETULA PENDULA ROTH  

The fatty acid composition of some lipid fractions in female catkins of Betula pendula 
Roth was studied for the first time by the phases of their spring and summer 
development. We found that pistillate flowers prior to pollination contained nearly twice 
more neutral lipids than phospho�and glycolipids, and accumulation of saturated fatty 
acids was observed in all other fractions. The activation of metabolic processes in 
female catkins following pollination was accompanied by a rise in phospho� and 
glycolipids simultaneously with an increase in the proportion of unsaturated fatty acids, 
mainly owing to mono� and/or diene acids. 

K e y  w o r d s : Betula pendula Roth, female catkins, neutral lipids, glycolipids, 
phospholipids, fatty acids. 

 
Введение 

Важным этапом развития растительного ор�
ганизма является переход от вегетативного рос�
та к формированию репродуктивной сферы, от 
которой во многом зависит устойчивость видов 
во времени, их выживание, поддержание чис�
ленности, сохранение и расширение ареалов 

[Юсуфов, 1972]. Несмотря на то что цветок явля�
ется наиболее уязвимым органом для воздейст�
вия неблагоприятных факторов окружающей 
среды, многими авторами показано, что способ�
ность к заложению генеративных органов у тра�
вянистых растений, имеющих сельскохозяйст�
венное значение, возникает только при участии 
пониженных температур (яровизация) на фоне 
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определенного фотопериода (фотопериодизм) 
[Полевой, 1989; Кузнецов, Дмитриева, 2006].  

Как известно, в процессе формирования ге�
неративных органов происходит усиленный 
синтез нуклеиновых кислот, изменяется гор�
мональный статус, а также состав синтезируе�
мых белков, повышается активность фермен�
тов и т. п. [Peoples et al., 1985; Schaffer, 
Petreikov, 1997; Bonome et al., 2011; Famiani, 
2012 и др.]. Гораздо хуже изучены метаболиче�
ские изменения в липидном обмене, хотя мно�
гократно показано, что у высших растений ус�
тойчивость к неблагоприятным факторам сре�
ды обеспечивается наличием полиненасыщен�
ных жирных кислот в структуре мембранных 
липидов [Родионов, 1983; Войников, 2011 и 
др.]. Однако в отношении репродуктивных ор�
ганов растений, особенно древесных, подоб�
ного рода данные практически отсутствуют. 

В связи с этим целью нашей работы явилось 
изучение динамики жирнокислотного состава 
различных фракций липидов, содержащихся в 
женских сережках Betula pendula Roth в разные 
фазы их весенне�летнего развития в условиях 
южной части Республики Карелия. 

Материалы и методы 

Основными объектами изучения были 30–
40�летние деревья березы повислой Betula 
pendula Roth, произрастающие на эксперимен�
тальных участках, расположенных в зеленой 
зоне г. Петрозаводска (61° 79 с. ш., 34° 35 
в. д.). Материалом для исследования служили 
женские сережки, сбор которых проводили 
в соответствии с фазами их развития [Корчаги�
на, 1973; Кайгородова, 1975; Каледа, 1982, 
1985; Полевой, 1989] в весенне�летний период 
(с мая по июль): I фаза – рецептивный период 
пестичных цветков, II фаза – опыление, опло�
дотворение и рост зародыша за счет деления 
клеток, III – рост зародыша за счет растяжения 
клеток, IV – созревание семян. 

Экстракцию липидов из тканей осуществля�
ли смесью хлороформа и метанола в соотно�
шении 2:1 по объему [Folch et al., 1957]. Сум�
марное количество липидов определяли весо�
вым методом, а разделение на фракции – ме�
тодом колоночной хроматографии с использо�
ванием силикагеля (размер зерен – 75–150 μ, 
Sigma). В качестве колонки служили стеклян�
ные пипетки Пастера, предназначенные для 
капельного дозирования. Фракции липидов из�
влекали последовательно следующими рас�
творителями: нейтральные липиды – хлоро�
формом, гликолипиды – ацетоном, фосфоли�
пиды – метанолом. Метиловые эфиры жирных 

кислот (ЖК) получали путем переэтерифика�
ции липидов метанолом в присутствии ацетил�
хлорида и анализировали на газо�жидкостном 
хроматографе «Хроматэк – Кристалл 5000 М.1» 
(Йошкар�Ола, Россия) с использованием 
капиллярной колонки HP�INNOWAX (30 м х 
0,32 мм) при температурах: термостата – 
180 °С (изотерма), пламенно�ионизационного 
детектора – 240 °С, испарителя – 220 °С и ско�
рости газа�носителя (азот) 50 мл/мин. Иденти�
фикацию жирных кислот осуществляли с помо�
щью стандартного набора метиловых эфиров 
жирных кислот (Supelko, 37 компонентов), 
а также сопоставлением эквивалентной длины 
цепи экспериментально полученных компонен�
тов с известными данными и логарифмических 
индексов. Вычисляли содержание индивиду�
альных жирных кислот, а также их групп, объе�
диненных по числу двойных связей в углерод�
ной цепочке: моноеновые (М), диеновые (Д), 
триеновые (Тр) и насыщенные (Н). Количест�
венное определение жирных кислот проводили 
методом внутреннего стандарта (маргарино�
вая кислота). Коэффициент ненасыщенности 
(К) жирных кислот определяли как отношение 
суммы ненасыщенных кислот к сумме насы�
щенных. Индекс двойной связи (ИДС), характе�
ризующий степень ненасыщенности липидов, 
рассчитывали по методу Лайонса и др. [Lyons 
et al., 1964]: ИДС = (М + 2хД + 3хТр) /100. 

Математическую обработку данных осущест�
вляли общепринятыми методами статистики с 
использованием пакета программ Microsoft 
Excel [Ивантер, Коросов, 2003]. В таблицах и 
рисунках приведены средние арифметические 
значения трех и более независимых экспери�
ментов и их стандартные ошибки. Разницу 
средних величин оценивали по t�критерию 
Стьюдента и вероятности, которую признавали 
статистически значимой при p  0,05. 

Результаты и обсуждение 

Результаты исследований показали, что в 
женских сережках березы повислой содержа�
лось значительное количество суммарных ли�
пидов, однако их величина менялась в соответ�
ствии с фазой развития растений (табл. 1). 
Наименьшая концентрация суммарных липи�
дов была обнаружена в рецептивный период 
пестичных цветков (фаза I) и соответствовала 
по значениям зрелым листовым пластинкам, 
которые были объектом нашего изучения в 
предыдущие годы [Шуляковская и др., 2004]. 
После оплодотворения (фаза II) к началу роста 
зародыша (фаза III) количество суммарных ли�
пидов увеличивалось. По всей вероятности, 
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женские сережки в этот период выступали до�
минирующим центром, аттрагирующее дейст�
вие которого резко возрастало в связи с раз�
витием зародыша [Полевой, 1989]. Одновре�
менно с притоком ассимилятов происходило 
использование липидов на построение новых 
тканей и органов, о чем свидетельствовало не�
которое понижение концентрации суммарных 
липидов в период созревании семян (фаза IV). 

Таблица 1. Содержание суммарных липидов (мг/г 
сухого вещества) в женских сережках березы повис�
лой в весенне�летний период развития 

Фаза развития 
женской сережки 

Содержание 
суммарных 

липидов 
I – рецептивное состояние пестичных 
цветков 

126 ± 3,5 

II – опыление, оплодотворение и рост 
зародыша за счет деления клеток 

134 ± 5,8 

III – рост зародыша за счет растяжения 
клеток 

214 ± 2,3 

IV – созревание семян  194 ± 8,1 

 

 
 
Рис. 1. Динамика содержания нейтральных (НЛ), фос�
фо� (ФЛ) и гликолипидов (ГЛ) в женских сережках 
березы повислой в весенне�летний период развития 

По горизонтали – фазы развития женских сережек березы: 
I фаза – рецептивный период пестичных цветков, II фаза – 
оплодотворение и рост зародыша за счет деления клеток, 
III – рост зародыша за счет растяжения клеток, IV – созре�
вание семян 

 
По составу суммарные липиды женских се�

режек березы повислой были представлены 
как нейтральными (НЛ), так и полярными – 
фосфо� (ФЛ) и гликолипидами (ГЛ). Сравни�
тельный анализ показал, что практически во 
все изученные фазы развития содержание 
нейтральных липидов было выше по сравне�
нию с фосфо� и гликолипидами (рис. 1). Наи�
большие различия наблюдали в фазу рецеп�
тивного состояния пестичных цветков (фаза I), 
когда нейтральные липиды превышали как 
фосфо�, так и гликолипиды почти в два раза. 
После оплодотворения обнаружено устойчи�
вое увеличение количества полярных липидов, 
что, вероятно, объясняется быстрым ростом 

тканей и активацией образования мембран но�
вых клеточных структур зародыша (рис. 1: фа�
за III). Содержание фосфолипидов и гликоли�
пидов по значениям почти совпадало, однако к 
фазе созревания семян (рис. 1: фаза IV) синтез 
фосфолипидов значительно усилился и их ве�
личина сравнялась с нейтральными липидами, 
превысив значения гликолипидов в два раза. 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 2. Динамика содержания насыщенных и нена�
сыщенных жирных кислот в нейтральных (А), фосфо� 
(Б) и гликолипидах (В) женских сережек березы по�
вислой в весенне�летний период развития 

А 

Б 

В 
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На основании полученных данных было пока�
зано, что в период подготовки пестичных цвет�
ков к оплодотворению во всех фракциях липидов 
насыщенные жирные кислоты преобладали над 
ненасыщенными (рис. 2: А, Б, В, фаза I). Особен�
но заметно это проявилось во фракции гликоли�
пидов, в которых доля насыщенных жирных ки�
слот составляла 75 % и в три раза превышала 
сумму ненасыщенных (рис. 2: В, фаза I). Отсюда 
следует, что до наступления периода оплодотво�
рения в пестичных цветках березы происходило 
накопление насыщенных жирных кислот. По всей 
вероятности, это связано с тем, что пестичные 
цветки, как и пыльца [Ветчинникова и др., 2012], 
к моменту оплодотворения имеют низкую фи�
зиологическую активность. В дальнейшем, по�
сле попадания пыльцы на рыльце пестика, насы�
щенные жирные кислоты, по всей вероятности, 
выполняют субстратную и/или энергетическую 
роль, а также участвуют в синтезе веществ, 
обеспечивающих процессы оплодотворения и 
дальнейшего формирования зиготы [Heslop�
Harrison, 1982; Кузнецов, Дмитриева, 2006]. 

Согласно нашим данным, после оплодотво�
рения с формированием зародыша в женских 
сережках березы повислой во всех фракциях 
липидов происходила активизация метаболи�
ческих процессов, которая сопровождалась 
значительным увеличением уровня ненасы�
щенных жирных кислот (рис. 2: А, Б, В, фаза 
IV). Особенно заметно это проявилось в ней�
тральных и фосфолипидах, где их доля превы�
сила сумму насыщенных жирных кислот более 
чем в два раза (рис. 2: А, Б, фаза IV). 

Коэффициент ненасыщенности липидов 
(К) у березы повислой в пестичных цветках 
(фаза I) в целом варьировал от 0,33 (в глико�
липидах) до 0,71 (в фосфолипидах) (табл. 2). 
В дальнейшем жирнокислотный состав значи�
тельно изменился, и к периоду созревания 
семян во всех фракциях липидов значения 
К увеличились не менее чем в три раза и дос�
тигли максимальных величин (около 2,4) 
в нейтральной фракции (табл. 2: фаза IV).  

Таблица 2. Коэффициент ненасыщенности (К) и ин�
декс двойной связи (ИДС) отдельных фракций липи�
дов в женских сережках 

Фаза развития К ИДС 
 НЛ ФЛ ГЛ НЛ ФЛ ГЛ

I – рецептивное состояние 
пестичных цветков 

0,45 0,71 0,33 0,57 0,73 0,37

II – опыление, оплодотво�
рение и рост зародыша за 
счет деления клеток 

0,46 0,76 0,46 0,57 0,77 0,55

III – рост зародыша за счет 
растяжения клеток 

0,68 1,25 0,54 0,73 0,95 0,56

IV – созревание семян  2,37 2,15 1,29 1,29 1,2 1,01

 

Наиболее полно степень ненасыщенности ли�
пидов и уровень изменения метаболизма жирно�
кислотного состава генеративных органов на 
разных стадиях развития характеризует индекс 
двойных связей (ИДС), поскольку он отражает не 
только сумму ненасыщенных жирных кислот, но 
и число двойных связей. В связи с этим величи�
на ИДС не всегда совпадает со значениями ко�
эффициента ненасыщенности. Например, в жен�
ских сережках по мере роста и развития зароды�
ша (фазы I–III) во всех фракциях значения ИДС 
оказались несколько выше по сравнению с вели�
чиной К (табл. 2), однако к периоду созревания 
семян наблюдалась обратная картина: уровень К 
был почти в два раза выше по сравнению с ИДС. 
По всей вероятности, это связано как с физиоло�
гическими особенностями развития генератив�
ных органов, так и с механизмами адаптации ме�
ристематических тканей цветков к действию от�
рицательных или низких положительных темпе�
ратур, которые часто наблюдаются в Карелии 
в весенне�летний период.  

Анализ жирнокислотного состава отдельных 
фракций липидов женских сережек березы повис�
лой показал следующее (табл. 3). Основной уро�
вень насыщенных жирных кислот во всех фракци�
ях определяла пальмитиновая кислота С16:0. Мак�
симальное ее количество наблюдали во фракции 
фосфолипидов. В нейтральных и гликолипидах 
состав насыщенных жирных кислот был разнооб�
разнее: кроме пальмитиновой почти 40 % в сумме 
составили стеариновая С18:0, арахиновая С20:0 и бе�
геновая С22:0 жирные кислоты (табл. 3). 

Таблица 3. Концентрация насыщенных жирных кислот 
(средние данные по всем фазам) по фракциям в жен�
ских сережках березы повислой (в % от их суммы) 

Фракции липидов 
Жирные кислоты 

НЛ ФЛ ГЛ 
16:0 57,1 ± 5,2 88,2 ± 5,9 63,7 ± 6,0 
18:0 12,1 ± 0,6 6,9 ± 0,2 11,3 ± 0,7 
20:0 17,9 ± 1,8 1,9 ± 0,1 12,2 ± 1,1 
22:0 12,9 ± 1,5 2,9 ± 0,3 12,9 ± 0,8 

Примечание. 16:0 – пальмитиновая, 18:0 – стеариновая, 
20:0 – арахиновая, 22:0 – бегеновая 

 

Существенные различия между фракциями 
липидов женских сережек выявлены в соотно�
шении моно�, ди� и триеновых жирных кислот 
(рис. 3: А, Б, В). Так, в нейтральных липидах на 
всех этапах развития женских сережек доми�
нирующими группами среди ненасыщенных 
жирных кислот были диеновые (от 60 до 80 % 
от суммы ЖК) (рис. 3: А). Триеновые жирные 
кислоты (до 11 %) были зафиксированы в пес�
тичных цветках (до опыления) и на ранних эта�
пах формирования зародыша, т. е. в период 
наиболее низких положительных (или отрица�
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тельных) температур в весенний период. Мо�
ноеновые в нейтральных липидах равномерно 
присутствовали (около 20 % от суммы ЖК) на 
всех этапах развития женских генеративных 
органов с небольшим превышением (до 30 % 
от суммы ЖК) в период рецептивного состоя�
ния пестичных цветков (рис. 3: фаза I). 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 3. Соотношение моно�, ди� и триеновых жирных 
кислот в нейтральных (А), фосфо� (Б) и гликолипи�
дах (В) женских сережек березы повислой на разных 
фазах их развития 

 
В фосфолипидах на первых этапах развития 

(I и II фазы) в женских сережках преобладали 
диеновые (около 55 % от суммы ЖК) и моноено�

вые (около 35 % от суммы ЖК) жирные кислоты 
(рис. 3: Б). Повышение температуры воздуха 
к началу лета вызвало гидрогенизацию двойных 
связей, в результате развитие зародыша сопро�
вождалось снижением содержания диеновых 
жирных кислот в структуре фосфолипидов 
(фаза III): количество моно� и диеновых практиче�
ски сравнялось. Следует отметить небольшое, 
но стабильное присутствие триеновых жирных 
кислот (около 12 % от суммы ЖК) во фракции 
фосфолипидов в период от рецептивного со�
стояния пестичных цветков до созревания семян. 

В гликолипидах в трех из четырех изученных 
фаз развития женских сережек наблюдали 
преимущественное содержание моноеновых 
(от 46 до 66 % от суммы ЖК) жирных кислот по 
сравнению с диеновыми (от 19 до 36 % от сум�
мы ЖК) (рис. 3: В). Триеновые жирные кислоты 
здесь составили около 15 % от суммы ЖК. Од�
нако на этапе созревания семян в гликолипи�
дах отмечен обратный процесс: повышение 
диеновых жирных кислот (более 60 % от суммы 
ЖК) на фоне снижения моно� и триеновых. 

Ненасыщенные жирные кислоты в женских 
сережках березы повислой содержали преиму�
щественно 18 атомов углерода в цепи, различаю�
щихся по количеству и положению двойных 
связей (табл. 4). Концентрация олеиновой и лино�
левой жирных кислот была выше по сравнению 
с линоленовой, но их соотношение несколько раз�
личалось в зависимости от фракции липидов 
и фазы развития женских сережек. Так, в ней�
тральных липидах доминировала линолевая ки�
слота (табл. 4), а в фосфо� и особенно в гликоли�
пидах преобладание линолевой над олеиновой 
было минимальным (не более чем в 1,3 раза). 

Таблица 4. Концентрация ненасыщенных жирных ки�
слот (средние данные по всем фазам) по фракциям в 
женских сережках березы повислой (в % от их суммы) 

Береза повислая 
Жирные кислоты

НЛ ФЛ ГЛ 
16:1 (n�7) 2,5 ± 0,1 5,4 ±0,2 10,3 ± 1,1 
18:1 (n�9) 20,4 ± 1,0 34,6 ±4,1 35,4 ± 1,6 
18:2 (n�6) 72,5 ± 5,2 46,8 ±5,0 40,0 ± 4,1 
18:3 (n�3) 2,6 ± 0,5 13,2 ±1,4 14,3 ± 0,7 

Примечание. 16:1 – пальмитолеиновая, 18:1 – олеиновая, 
18:2 – линолевая, 18:3 – линоленовая 

 
Различия, обнаруженные в содержании 

олеиновой кислоты (С18:1) в отдельных фракциях 
липидов, по всей вероятности, обусловлены 
функциональным состоянием мембран [Лось, 
2005] женских сережек березы повислой на раз�
ных этапах их развития, поскольку данная ки�
слота является субстратом для синтеза ди� и 
триеновых (линолевой и линоленовой) жирных 
кислот. Например, максимальные количества 

А 

Б 

В 
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олеиновой кислоты были обнаружены во фрак�
ции гликолипидов (рис. 4: В), где до опыления 
она достигала более 50 % от суммы С18 жирных 
кислот. И это неслучайно, поскольку образова�
ние олеиновой кислоты у растений активно про�
исходит в строме хлоропластов [Лось, 2001]. Во 
фракции нейтральных и фосфолипидов на этом 
этапе развития женских сережек олеиновая ки�
слота составила около 30 % (рис. 4: A, Б). 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 4. Соотношение (в %) олеиновой (С18:1), линоле�
вой (С18:2) и линоленовой (С18:3) жирных кислот в ней�
тральных (А), фосфо� (Б) и гликолипидах (В) женских 
соцветий березы повислой до опыления  

 
В фосфолипидах пестичных цветков (фаза I) 

преобладали линолевая (около 60 % от суммы 
ЖК) и олеиновая (около 30 % от суммы ЖК) 
жирные кислоты (рис. 4: Б). Повышение темпе�
ратуры воздуха к началу лета вызвало гидроге�
низацию двойных связей жирных кислот, в ре�
зультате созревание зародыша сопровожда�

лось снижением содержания диеновых жирных 
кислот в структуре фосфолипидов: количество 
олеиновой и линолевой жирных кислот практи�
чески сравнялось (рис. 5: Б). 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 5. Соотношение (в %) олеиновой (С18:1), линолевой 
(С18:2) и линоленовой (С18:3) жирных кислот в нейтральных 
(А), фосфо� (Б) и гликолипидах (В) женских соцветий 
березы повислой на стадии созревания семян 

 
Снижение доли олеиновой кислоты в ней�

тральных и гликолипидах пестичных цветков по 
мере их трансформации в плоды свидетельст�
вует о повышении активности ацил�липидных 
ω6 и ω3 мембранных десатураз, ответственных 
за введение в углеводородную цепь жирных 
кислот второй и третьей двойной связи. В ре�
зультате к фазе созревания семян в нейтраль�
ных и гликолипидах олеиновая кислота не на�
капливалась, а превращалась в линолевую 
(рис. 5: А, В), количество которой увеличилось 
на 17 и 35 % соответственно. 
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Таким образом, женские сережки березы 
повислой Betula pendula Roth. в условиях юж�
ной части Республики Карелия в весенне�лет�
ний период характеризовались довольно высо�
ким содержанием липидов, представленных 
как нейтральными липидами, так и полярными 
(фосфо� и гликолипидами), однако их количе�
ство менялось в соответствии с фазами разви�
тия генеративных органов. До опыления в жен�
ских пестичных цветках происходило накопле�
ние насыщенных жирных кислот. По всей веро�
ятности, это связано с тем, что пестичные 
цветки, как и пыльца [Ветчинникова и др., 
2012], к моменту оплодотворения имеют низ�
кую физиологическую активность. После опло�
дотворения формирование зародыша сопро�
вождалось активизацией метаболических про�
цессов, связанных с увеличением уровня нена�
сыщенных жирных кислот, содержащих пре�
имущественно 18 атомов углерода в цепи с 
различным числом и положением двойных свя�
зей. Во всех фракциях содержание олеиновой 
и линолевой кислоты было выше по сравнению 
с линоленовой, но их соотношение несколько 
различалось в зависимости от фракции липи�
дов и фазы развития женской сережки.  

Исследования выполнены при частичной 
финансовой поддержке Программы фундамен�
тальных исследований Отделения биологиче�
ских наук РАН «Биологические ресурсы Рос�
сии: динамика в условиях глобальных климати�
ческих и антропогенных воздействий». 
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РАЗНООБРАЗИЕ ФОРМ ПЫЛЬЦЕВЫХ ЗЕРЕН И ИХ 
РАСПРЕДЕЛЕНИЕ У НЕКОТОРЫХ ВИДОВ И ГИБРИДОВ 
КРЫЖОВНИКОВЫХ 

О. А. Гаврилова1, О. А. Тихонова2 
1Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 
2Всероссийский научно�исследовательский институт растениеводства 
им. Н. И. Вавилова Россельхозакадемии 

С помощью светового и сканирующего электронного микроскопов изучена 
пыльца 16 образцов 4 видов и 2 тетраплоидных гибридов из семейства кры�
жовниковых. Описаны и проиллюстрированы 2 морфологических типа пыль�
цы: первый – 4�5�бороздно�8�10�поровый и второй – 6�10�порово�оровый, 
а также переходные формы пыльцевых зерен, обнаруженные у видов и гибри�
дов. Увеличения размеров пыльцы у тетраплоидов не наблюдалось, но наря�
ду с нормальными пыльцевыми зернами были обнаружены мелкоразмерные. 
У гибридов встречаются все переходные формы апертурных типов пыльцы от 
меридионально�бороздных (у крыжовников) к глобально�поровым (у сморо�
дин). Палиноморфологически подтверждается выделение семейства 
Grossulariaceae DC и разделение родов Ribes L. и Grossularia Hill внутри се�
мейства. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  пыльца; апертуры; экзина; морфологический тип; гибрид; 
Grossulariaceae; Ribes. 

O. A. Gavrilova, O. A. Tikhonova. DIVERSITY OF POLLEN GRAIN SHAPES, 
AND THEIR DISTRIBUTION ACROSS SOME GROSSULARIACEAE SPECIES 
AND HYBRIDS 

Pollen grains of 16 samples of 4 species and 2 tetraploid hybrids of the 
Grossulariaceae family were studied by light and scanning electron microscopy. 
Two morphological types of pollen were described and illustrated: 1st – 4�5�colpo�
8�10�porate in genus Grossularia, and 2nd � 6�10�pororate in genus Ribes, as well 
as transitional forms of pollen grains found in species and hybrids. No increase in 
the pollen size was detected in tetraploid hybrids, but small�sized grains were 
present alongside with normal grains. All transitional pollen aperturate forms from 
meridionocolporate (gooseberry) to pantoporate (currants) were present in 
hybrids. Palynomorphological data support the isolation of the family 
Grossulariaceae DC and the subdivision of the genera Ribes L. and Grossularia 
Hill within the family. 

K e y  w o r d s :  pollen; apertures; exine; morphological type; hybrid; Grossulariaceae; 
Ribes. 
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Введение 

Семейство крыжовниковых состоит из 150–
200 видов, включаемых разными авторами в 
один род Ribes L. [Janczewski, 1907; Rehder, 
1954; Weigend, 2007] или два рода – Ribes и 
Grossularia Hill [Berger, 1924; Пояркова, 1939]. 
Представители Grossulariaceae DC – кустарни�
ки, распространены в холодных и умеренных 
зонах Европы, Азии, в Северной Америке, Се�
верной Африке и горных районах Южной Аме�
рики. В настоящей работе виды семейства 
представлены по системе Berger [1924]. 

Смородина и крыжовник являются распро�
страненными ягодными растениями, широко 
культивируемыми в нашей стране и за рубе�
жом. В формировании современного сорти�
мента черной смородины, насчитывающего 
более 1200 сортов, в той или иной степени 
принимали участие лишь 10 видов рода Ribes. 
Подавляющее же большинство сортов получе�
но на основе 2–3 таксонов. Современные сор�
та крыжовника получены с участием G. reclinata 
Mill. и нескольких американских диких видов.  

Все виды рода Ribes диплоидны (2n = 16). 
Естественные межвидовые гибриды встреча�
ются только у видов, входящих в одну секцию, 
гибридов на межсекционном, а тем более меж�
подродовом уровне в природе не выявлено 
[Помология, 2009]. В селекции методом отда�
ленной гибридизации получены гибриды чер�
ной смородины с 26 видами из разных секций 
и подродов, в том числе тетраплоидные гибри�
ды смородины с крыжовником, которые были 
созданы в середине XX века в Германии, Шве�
ции и Венгрии. В настоящее время предложе�
но рассматривать эти сорта в ранге новой 
ягодной культуры, присвоив ей название рибе�
лярия или латинское название R. nigrolaria.  

Сорта Jošta и Kroma являются отдаленными 
межродовыми гибридами смородины и кры�
жовника (2n = 32), стерильность которых была 
преодолена с помощью методов эксперимен�
тальной полиплоидии. 

Основной целью создания данных гибридов 
стала попытка решения частных проблем се�
лекции этих культур: выведение бесшипного 
крыжовника и получение устойчивых к почко�
вому клещу сортов черной смородины путем 
привнесения в геном последних гена Ce, кон�
тролирующего это свойство.  

Сорт Jošta был выведен Р. Бауэром в Герма�
нии, в Институте им. Макса Планка, от скрещива�
ния (R. nigrum x R. grossularia) x (R. nigrum x 
R. divaricatum). Название его происходит от слия�
ния первых букв немецкого названия смородины 
(Johannisbeere) и крыжовника (Stachelbeere). 

Сорт Kroma получен Ф. Нильсоном на сель�
скохозяйственной станции в Альнарпе (Шве�
ция). Исходными формами служили (R. nigrum 
x Grossularia) x (R. nigrum x R. niveum). 

Оба гибрида самоплодны и удачно сочетают 
преимущества родительских форм – крупно�
плодность и бесшипность с устойчивостью к 
американской мучнистой росе и листовым пят�
нистостям, а также почковому клещу и перено�
симому им опасному микоплазменному заболе�
ванию – реверсии (махровости). Их успешно вы�
ращивают в мягких климатических условиях За�
падной Европы. В нашей стране эти сорта не по�
лучили промышленного распространения и ис�
пользуются исключительно для целей селекции. 

Наиболее полно пыльца крыжовниковых была 
изучена Агабабяном [1963], Huang Pu�hwa, Ye 
Wan�hui [1989] и Гавриловой [2009, 2010]. Све�
дения о морфологии пыльцы некоторых пред�
ставителей семейства имеются в работах Ку�
прияновой, Алешиной [1972], Verbeek�Reuvers 
[1977] и Hesse et al. [2009]. В указанных работах 
описаны и обсуждаются пыльцевые зерна кон�
кретных видов, пыльцевые зерна некоторых 
межвидовых гибридов описаны в работе Тихоно�
вой [2000], Бурменко и др. [2009]. Данных по 
межродовым гибридам нами не обнаружено. 

В связи с этим целью нашего исследования 
явилось изучение пыльцы смородинно�крыжов�
никовых гибридов Jošta и Kroma, а также видов, 
принимавших участие в их создании. Были по�
ставлены следующие задачи: детально описать 
пыльцевые зерна, дать их характеристику и вы�
явить диагностические признаки пыльцы иссле�
дованных таксонов для целей систематики и фи�
логении, спорово�пыльцевого анализа, а также 
проанализировать строение пыльцевых зерен 
гибридов и «родительских видов», описать раз�
нообразие обнаруженных форм пыльцевых зе�
рен для целей общей морфологии растений. 

Материалы и методы 

В работе использован палинологический 
материал из гербария и коллекций открытого 
грунта Ботанического института им. В. Л. Ко�
марова РАН, генофонда черной смородины и 
крыжовника ВНИИ растениеводства им. Н. И. 
Вавилова, а также личные сборы авторов. Ис�
следованы следующие образцы: 

Grossularia reclinata (L.) Miller: 1) Новгород�
ская обл., Хвойнинский р�н, п/о Кабожа, Гаври�
лова О. А., 10.05.2008; 2) Новгородская обл., 
Хвойнинский р�н, дер. Савкино, Гаврилова О. А., 
09.05.2009; 3) коллекция открытого грунта Бота�
нического института им. В. Л. Комарова РАН, 
Гаврилова О. А., 05.2008;  



84

Grossularia divaricata (Dougl.) Cov. et Britt.: 
4) Brith. Columbia, Canada, Vancouver Island, 
J. A. Calder, K. T. MacKay, N 29122, 15 V 1961; 
5) 1 отд. Гл. бот. сада, А. Смирнова, 
Т 635/1633, 21 V 1924; 6) Павловская опытная 
станция ВИР (г. Павловск Ленинградской 
обл.), Пупкова Н. А. 22.05. 2012; 

Grossularia nivea Spach: 7) посадки СПб бот. 
сада; 8) Павловская опытная станция ВИР (г. Пав�
ловск Ленинградской обл.), Гаврилова О. А., 
22.05.2012; 

Ribes. nigrum L.: 9) Новгородская обл., Хвой�
нинский р�н, дер. Савкино, Гаврилова О. А. 
10.05.2008; 10) посадки Новосибирск. бот. сада; 
11) subsp. europaeum Jancz. Павловская опыт�
ная станция ВИР (г. Павловск Ленинградской 
обл.), Тихонова О. А. 05.1994; 12) subsp. 
sibiricum Wolf E. Павловская опытная станция 
ВИР (г. Павловск Ленинградской обл.), Тихоно�
ва О. А. 05.1994; 

Ribes x Grossularia: Jošta – 13) Павловская 
опытная станция ВИР (г. Павловск Ленинград�
ской обл.), Тихонова О. А. 05.1994; 14) Павлов�
ская опытная станция ВИР (г. Павловск Ленин�
градской обл.), 22.05. 2012; Kroma – 15) Пав�
ловская опытная станция ВИР (г. Павловск Ле�
нинградской обл.), Тихонова О. А. 05. 1994; 
16) Павловская опытная станция ВИР (г. Пав�
ловск Ленинградской обл.), 22.05.2012. 

Для изучения с помощью светового микро�
скопа (СМ) пыльцевые зерна обрабатывались 
по стандартному ацетолизному методу 
[Erdtman, 1952]. Пыльцевые зерна фотографи�
ровались при 1000�кратном увеличении фото�
камерой Canon 5D. Также использовалась оп�
тика Номарского. Для составления описаний 
пыльцы были измерены не менее 20 зерен из 
каждого образца. 

Исследования на сканирующем электрон�
ном микроскопе (СЭМ) JEOL JSM�6390 прово�
дились в Центре коллективного пользования 
научным оборудованием БИН РАН. 

Результаты 

Для пыльцевых зерен исследуемых гибри�
дов и родительских видов представлена харак�
теристика их морфологического типа, структу�
ры поверхности и размеров. 

G. reclinata (рис. 1: 1–4; рис. 2: 1–2). 
Пыльцевые зерна бороздно�поровые, сфе�
роидальные, реже эллипсоидальные, в 
очертании с полюса округлые или округло�
4�5�лопастные, с экватора округлые, реже 
овальные, полярная ось 25–39 мкм, эквато�
риальный диаметр 20–35 мкм. Борозды в 
количестве 4–5, обычно широкие, шириной 

в среднем 5 (от 3 до 7) мкм, меридионально 
направленные, закругленные на концах, в 
центре (по экватору) иногда сужающиеся, с 
нечеткими, рваными краями. Количество 
пор от 8 до 10. Обычно борозды параллель�
ны друг другу, две поры расположены по 
концам борозды, ближе к полюсам. Мембра�
на борозд гранулярная. Поры округлые, в 
среднем 3 (от 2 до 5) мкм в диаметре, с чет�
кими краями. Экзина толщиной 0,9–1,9 мкм, 
скульптура мезокольпиума неясная, гладкая 
или шероховатая. 

При исследовании в СЭМ наблюдается 
почти гладкая, редко микроперфорированная 
поверхность мезокольпиума, обнаруживают�
ся микроперфорации около 0,1 мкм в диа�
метре, иногда микроперфорации соединяют�
ся, располагаются в неглубоких складках, об�
разуя извилистый рельеф поверхности. Бо�
розды обычно широкие, погруженные, за�
кругленные на концах, редко более или ме�
нее узкие. Мембрана борозд гранулярная, 
гранулы округлой или угловатой формы, 0,1–
0,2 мкм в диаметре, располагаются на шеро�
ховатой поверхности борозды на расстоянии 
0,1–0,9 мкм друг от друга. Края борозд не�
ровные, извилистые или рваные. Поры округ�
лые, края пор ровные.  

Примечание: в образце № 2 обнаруживают�
ся пыльцевые зерна с более узкими, шириной 
до 2 мкм, бороздами, часто расположенными 
под небольшим углом друг к другу. Количество 
пор внутри борозд от 1 до 3, поры размещены 
неравномерно. 

G. divaricata (рис. 1: 13–14; рис. 3: 1–4). 
Пыльцевые зерна бороздно�поровые или 
слитнобороздно�поровые, сфероидальные, 
в очертании с полюса округло�4�5�лопаст�
ные, с экватора округлые, в среднем 25 (от 
18 до 31) мкм в диаметре. Борозды в количе�
стве 4–5, широкие, шириной в среднем 5 (от 
3,3 до 7,5) мкм, в основном меридионально 
направленные, слабо закругленные на кон�
цах, с нечеткими, рваными краями. Количе�
ство пор от 8 до 10. Борозды расположены 
параллельно друг другу, с двумя порами поч�
ти на концах борозды, ближе к полюсам. 
Часто встречаются пыльцевые зерна с бо�
роздами, расположенными под углом друг 
к другу, иногда сливающимися попарно 
вблизи полюсов, поры в количестве от 1 до 4 
размещены неравномерно внутри борозды. 
Мембрана борозд гранулярная. Поры округ�
лые, в среднем 4 (от 3 до 6) мкм в диаметре, 
с четкими краями. Экзина толщиной 0,9– 
1,8 мкм, скульптура мезокольпиума неясная, 
гладкая или шероховатая. 
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Рис. 1. Общий вид пыльцевых зерен крыжовниковых (CM). 1–4 – G. reclinata; 
5–7 – R. nigrum; 8–12 – G. nivea; 13–14 – G. divaricata; 15–17 – Jošta; 18–20 – 
Kroma; 8–9 – вид с полюса, 1–4 – вид с экватора, 10–12 – общий вид пыльцевых 
зерен. Масштабная линейка: –10 мкм 
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Рис. 2. Пыльцевые зерна крыжовниковых (CЭM). 1–2 – G. reclinata; 3–4 – R. nigrum; 5–6 – 
G. nivea; 7–8 – Kroma; 1 – вид с полюса; 2, 5 – вид с экватора; 3, 8 – общий вид ; 4, 6 – эле�
менты поверхности; 7 – скопление пыльцевых зерен  
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Рис. 3. Пыльцевые зерна крыжовниковых (CЭM). 1–4 – G. divaricata; 5–8 – Jošta; 2, 3, 7, 8 – 
общий вид пыльцевого зерна ; 4 – элементы поверхности; 1, 5, 6 – несколько пыльцевых зерен  
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При исследовании в СЭМ наблюдается поч�
ти гладкая или микроперфорированная по�
верхность мезокольпиума, обнаруживаются 
микроперфорации около 0,1 мкм в диаметре, 
иногда микроперфорации сливаются, образуя 
извилистый рельеф поверхности. Борозды 
обычно широкие, погруженные, слегка закруг�
ленные на концах. Мембрана борозд грануляр�
ная, гранулы округлой формы, 0,1–0,2 мкм в 
диаметре, располагаются на шероховатой по�
верхности борозды более или менее плотно, 
на расстоянии 0,1–0,7 мкм друг от друга. Края 
борозд неровные, извилистые или рваные. По�
ры округлые, края пор ровные.  

Примечание: в образце № 6 диаметр пыль�
цевых зерен в среднем больше на 6 мкм, чем в 
образцах №№ 4 и 5. Диаметр пор и ширина бо�
розд больше в среднем на 0,5–1 мкм.  

G. nivea (рис. 1: 8–12; рис. 2: 5–6). Пыльце�
вые зерна бороздно�поровые, в очертании с по�
люса округлые или округло�4�5�лопастные, с эк�
ватора округлые, в диаметре в среднем 27 (от 22 
до 31) мкм. Борозды в количестве 4 (очень 
редко 5), широкие, шириной в среднем 4 (от 3 до 
5,5) мкм, меридионально направленные, закруг�
ленные на концах, с нечеткими, рваными краями. 
Количество пор обычно 8 (очень редко 10). 
Борозды параллельны друг другу, две поры рас�
положены на концах борозд ближе к полюсам. 
Мембрана борозд гранулярная. Поры округлые, 
в среднем 4,2 (от 3,1 до 5,3) мкм в диаметре, 
с четкими краями. Мембрана пор почти гладкая. 
Экзина толщиной 0,9–1,8 мкм, скульптура мезо�
кольпиума неясная, шероховатая. 

При исследовании в СЭМ наблюдается мик�
рошипиковатая поверхность мезокольпиума, 
редко обнаруживаются микроперфорации око�
ло 0,1 мкм в диаметре, микрошипики 0,1–0,2 
мкм по высоте и в диаметре, довольно плотно 
и регулярно расположены на расстоянии 0,1–
0,3 мкм друг от друга. Борозды обычно широ�
кие, погруженные, закругленные на концах. 
Мембрана борозд гранулярная, гранулы угло�
ватой формы, 0,1–0,3 мкм в диаметре, распо�
лагаются на шероховатой поверхности бороз�
ды на расстоянии 0,2–0,9 мкм друг от друга. 
Края борозд неровные, извилистые или рва�
ные. Поры округлые, края пор ровные. 

Ribes nigrum (рис. 1: 5–7; рис. 2: 3–4). Пыль�
цевые зерна орово�поровые, сфероидальные, в 
очертании округлые или округло�угловатые, в 
среднем 34 (от 29 до 40) мкм в диаметре. Поры 
в количестве 6–10, округлые, глобально распо�
ложенные, в среднем 4,8 (от 2,9 до 6) мкм в диа�
метре, с четкими краями. Поры окружены экто�
апертурной областью округлой, удлиненной, уг�
ловатой или неправильной формы с нечеткими, 

рваными краями, 5–12 мкм в диаметре, редко 
эктоапертурная область охватывает две поры. 
Мембрана эктоапертуры гранулярная. Экзина 
толщиной 1,1–1,7 мкм, скульптура мезопориума 
неясная, шероховатая. 

При исследовании в СЭМ наблюдается почти 
гладкая или микроперфорированная поверх�
ность мезопориума, обнаруживаются микро�
перфорации около 0,1 мкм в диаметре, часто 
микроперфорации сливаются, образуя извили�
стый рельеф поверхности. Эктоапертурная об�
ласть главным образом округлой формы, погру�
женная. Мембрана эктоапертуры гранулярная, 
гранулы округлой формы, около 0,1 мкм в диа�
метре, располагаются плотно или на расстоя�
нии 0,1–0,4 мкм друг от друга. Часто пора рас�
положена в центре эктоапертурной области. 
Очень редко эктоапертурные области охватыва�
ют пору лишь по краям. Иногда встречается эк�
тоапертурная область без поры. Края эктоапер�
тур неровные, извилистые или рваные. Поры ок�
руглые, края пор более или менее ровные.  

Примечание: пыльцевые зерна subsp. 
sibiricum (образец № 12) крупнее пыльцы из 
других образцов в среднем на 2–3 мкм. 

Kroma (рис. 1: 18–20; рис. 2: 7–8). Пыльце�
вые зерна главным образом порово�оровые или 
слитнобороздно�поровые, сфероидальные, в 
очертании с полюса и с экватора округлые, в 
среднем 32 (от 26 до 45) мкм в диаметре. Поры 
в количестве от 6 до 12 расположены более или 
менее равномерно по всему пыльцевому зерну, 
окружены эктоапертурной областью округлой, 
угловатой или бороздовидной формы, ширина 
бороздовидных областей около 5 мкм (иногда 
до 13 мкм). Эктоапертурные области с нечетки�
ми, извилистыми, рваными краями, охватывают 
от 1 до 4 пор, располагаются как параллельно, 
так и под углом до 90° друг к другу. Поры внутри 
эктоапертур также неравномерно размещены. 
Мембрана борозд гранулярная. Поры округлые, 
с четкими краями, в среднем 4,5 (от 2,6 до 6,2) 
мкм в диаметре. Экзина толщиной 1,1–2,0 мкм, 
скульптура мезокольпиума неясная, гладкая или 
шероховатая. 

При исследовании в СЭМ наблюдается почти 
гладкая или слабо микроперфорированная по�
верхность мезопориума, обнаруживаются мик�
роперфорации около 0,1 мкм в диаметре, ино�
гда микроперфорации сливаются, образуя из�
вилистый рельеф поверхности. Эктоапертурная 
область округлой, удлиненной, неправильной, 
угловатой или бороздовидной формы, погру�
женная. Мембрана эктоапертуры гранулярная, 
гранулы округлой формы, около 0,1 мкм в диа�
метре, располагаются плотно или на расстоя�
нии 0,3–0,9 мкм друг от друга. Края эктоапертур 
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неровные, извилистые или рваные. Поры округ�
лые, края пор более или менее ровные.  

Примечание: в образцах встречаются мелкие 
пыльцевые зерна от 11 до 28 мкм в диаметре с 
мелкими, около 2 мкм в диаметре, порами. 

Jošta (рис. 1: 15–17; рис. 3: 5–8). Пыльцевые 
зерна главным образом слитнобороздно�поро�
вые, сфероидальные, в очертании с полюса и с 
экватора округлые, в среднем 35 (от 30 до 45) мкм 
в диаметре. Поры в количестве от 6 до 12 распо�
ложены в бороздах по всему пыльцевому зерну, 
окружены эктоапертурными областями, чаще все�
го бороздовидной формы, ширина бороздовид�
ных областей 7 мкм (от 5 до 13 мкм). Эктоапер�
турные области разной формы, с нечеткими, из�
вилистыми, рваными краями, охватывают от 2 до 
4 пор, могут располагаться под углом до 90° друг к 
другу, часто сливаясь между собой. Поры внутри 
эктоапертур расположены неравномерно. Мем�
брана борозд гранулярная. Поры округлые, с чет�
кими краями, в среднем 4,5 (от 2,7 до 5,7) мкм в 
диаметре. Экзина толщиной 1,1–2,1 мкм, скульп�
тура мезокольпиума неясная, шероховатая. 

При исследовании в СЭМ наблюдается поч�
ти гладкая или микроперфорированная по�
верхность мезопориума, обнаруживаются мик�
роперфорации около 0,1 мкм в диаметре. Эк�
тоапертурная область главным образом бороз�
довидной формы, погруженная. Мембрана эк�
тоапертуры гранулярная, гранулы округлой 
формы, около 0,2 мкм в диаметре, плотно рас�
положенные. Края эктоапертур неровные, из�
вилистые или рваные. Поры округлые, края пор 
более или менее ровные.  

Примечание: в образцах встречаются мелкие 
пыльцевые зерна от 13 до 28 мкм в диаметре 
с мелкими, около 2 мкм в диаметре, порами. 

Таким образом, у исследованных предста�
вителей обнаружены два морфологических ти�
па пыльцевых зерен: бороздно�поровый 
(Grossularia) и порово�оровый (Ribes). Просле�
живаются все переходные формы от меридио�
нально�бороздных к глобально�поровым. У 
большинства изученных таксонов в каждом об�
разце обнаруживаются разные формы пыльце�
вых зерен, которые мы условно объединили 
в следующие пять групп: 

1) Бороздно�поровые. Борозды меридио�
нально направлены и параллельны друг дру�
гу, в бороздах по 2 поры (рис. 1: 1–3, 8–12; 
рис. 2: 2, 5). 

2) Отклонения бороздно�поровых. Борозды в 
основном меридионально направлены, часто не 
параллельны, а расположены под углом друг 
к другу, борозды часто сливаются, 1�2�3 поры 
в борозде (рис. 1: 4, 13–14; рис. 2: 1; рис. 3: 
1–3, 8). 

3) Отклонения бороздно�поровых и порово�
оровых. Эктоапертурные области одновремен�
но округлой, угловатой, неправильной или бо�
роздовидной формы, охватывают от 1 до 4 пор, 
располагаются как параллельно, так и под уг�
лом до 90° друг к другу. Поры внутри эктоапер�
тур также неравномерно размещены. У пыль�
цевого зерна присутствует по крайней мере 
одна борозда (рис. 1: 15–17; рис. 3: 6–7). 

4) Отклонения порово�оровых. Эктоапер�
турные области округлой, угловатой, удлинен�
ной, неправильной формы, охватывают от 1 до 
3 пор, расположение пор неравномерное 
(рис.1: 7, 18–20). 

5) Порово�оровые. Одна пора в центре эк�
тоапертурной области, расположение пор гло�
бальное, равномерно по всему пыльцевому 
зерну (рис. 1: 5–6; рис. 2: 3, 8). 

Распределение форм пыльцы у исследован�
ных таксонов представлено в таблице.  

Обсуждение  

В соответствии с общепринятой палинологи�
ческой терминологией борозда – это вытянутая 
апертура, соотношение длины которой к шири�
не больше 2 [Токарев, 2002], у поры указанное 
соотношение меньше 2. У пыльцевых зерен 
представителей крыжовниковых обнаружены 
сложные апертуры, состоящие из эктоапертуры 
и эндоапертуры [Гаврилова, 2009]. Части слож�
ной апертуры классифицируются Токаревым 
[2002] следующим образом: борозда – это эк�
тоапертура, т. е. апертура в эктэкзине, ора – эн�
доапертура, превышающая по своим размерам 
эктоапертуру, порой может называться как эк�
тоапертура, так и эндоапертура. В нашем слу�
чае эндоапертуры (поры) всегда меньше экто� 
апертур (борозд или пор), таким образом, слож�
ные типы апертур крыжовниковых мы называем 
бороздно�поровыми, в соответствии с термино�
логией Токарева [2002] и порово�оровыми, 
отмечая при этом, что апертуры сложные. По�
следний тип сложных апертур встречается ред�
ко, и у Токарева [2002] нет подходящего терми�
на для его обозначения. Мы приводим перевод 
термина Эрдтмана [Erdtman, 1952], впоследст�
вии используемого Punt et al. [2007], pororate – 
порово�оровый – тип сложной апертуры, чаще 
всего округлой формы, у которой очертания 
эндопоры и эктопоры не соответствуют друг 
другу. Часто такие апертурные типы цветковых 
называют просто поровыми, упуская при этом 
сложность апертур [Punt et al., 2007]. Так, 
при описании пыльцы всех крыжовниковых мор�
фологический тип поровые или рассеянно�мно�
гопоровые использовали Агабабян  [1963], 
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Куприянова, Алешина [1972], Hesse et al. 
[2009], Бурменко и др. [2009]. Ряд исследовате�
лей [Verbeek�Reuvers, 1977; Huang Pu�hwa, 
Ye Wan�hui, 1989] разделяли тип Grossularia 
и тип Ribes, обращая внимание на равномер�
ность расположения борозд и пор внутри 
борозд, тип Grossularia авторы называли 
зональнобороздным.  

Нами описаны два морфологических типа 
пыльцевых зерен у родов Grossularia и Ribes. 
По палиноморфологическим данным подтвер�
ждается выделение этих родов в отдельное се�
мейство и правомерность подразделения ро�
дов внутри семейства [Гаврилова, 2009, 2010]. 
В настоящей работе впервые исследованы 
пыльцевые зерна еще двух видов крыжовни�
ков, их пыльца также относится к бороздно�по�
ровому типу Grossularia (табл.). Выявлены ди�
агностические характеристики пыльцы этих ви�
дов: у пыльцевых зерен G. divaricata борозды 
часто сливаются между собой вблизи полюсов, 
поры неравномерно расположены внутри бо�
розд (рис. 1: 13–14; рис. 3: 1–4), у пыльцевых 
зерен G. nivea впервые для крыжовниковых об�
наружена микрошипиковатая поверхность ме�
зокольпиума (рис. 2: 5–6). 

По размерам пыльцевые зерна всех иссле�
дованных таксонов варьируют  от 25 до 45 мкм 
в диаметре и относятся к пыльцевым зернам 
среднего размера [Токарев, 2002]. Пыльца 
смородины и тетраплоидных гибридов (от 26 
до 45 мкм в диаметре) в среднем чуть больше, 
чем пыльца крыжовников (от 18 до 39 мкм в 
диаметре). Hossain et al. [1990] описали увели�
чение размеров пыльцевых зерен и пор у ам�
фидиплоидных гибридов рода Brassica по 
сравнению с диплоидными родительскими ви�
дами. Увеличение размеров пыльцы тетрапло�
идных гибридов крыжовниковых (по сравнению 
с диплоидными «родительскими» формами) не 
наблюдается. Диаметр пор у гибридов крыжов�
никовых тоже не увеличивается и составляет в 
среднем 4–5 мкм в диаметре. Однако у гибри�
дов обнаруживается большое число мелких 
(недоразвитых?) пыльцевых зерен около 11 
мкм в диаметре, с мелкими эктоапертурами и 
порами около 2 мкм в диаметре (рис. 1: 17). 

Количество пор у тетраплоидных гибридов в 
действительности чуть больше (до 12 у гибри�
дов, у видов обычно не больше 10). Увеличение 
числа пор у тетраплоидов описано еще на при�
мере пыльцы ржи [Попова, 1971]. Увеличение 
или уменьшение числа пор триплоидных гибри�
дов берез показано в работе Karlsdottir et al. 
[2008]. При изучении пантопоратной пыльцы 
межвидовых гибридов и родительских форм 
амарантусов обнаружено, что количество пор у 

пыльцы гибридов среднее между количеством 
пор у пыльцевых зерен родительских форм 
[Franssen et al., 2001]. 

Изучение морфологии пыльцы гибридов 
ранее проводили главным образом на образ�
цах, родительские формы которых имели од�
нотипные пыльцевые зерна [Olsson, 1974; 
Srivastava, 1978; Sorensen, 1989; Hossain et 
al., 1990; Fransen et al., 2001; Datta et al., 2006; 
Vafadar et al., 2010]. Поэтому авторы сравни�
вали в основном количественные характери�
стики пыльцы – размеры пыльцевых зерен, 
величину их полярной оси и экваториального 
диаметра, размер пор, размер ячей на по�
верхности экзины. При изучении культиваров 
и их гибридов Cajanus cajan [Srivastava, 1978] 
существенных различий в размерах пыльце�
вых зерен не обнаружено, однако автор отме�
чает близость размеров пыльцевых зерен к 
мужскому родительскому культивару, по раз�
мерам ячей экзины гибриды занимают проме�
жуточное положение. На примере гибридов F1 

и F2 рода Linaria отмечено небольшое умень�
шение размеров пыльцевых зерен по сравне�
нию с родительскими [Olsson, 1974]. Пыльце�
вые зерна пяти видов и гибридов первого и 
второго поколения рода Pachyrhizus были 
изучены Sorensen [1989]. Морфологические 
характеристики пыльцы, такие как размеры и 
симметрия зерен, длина борозд, – всегда 
средние у F1 гибридов, сетчатость и размер 
ячей на мезокольпиуме, сетчатость апоколь�
пиума, особенности края борозд (т. е. харак�
теристики тектума) сохраняются у F2 гибри�
дов. Автор предлагал использовать метод па�
линоморфологии для определения возмож�
ных родительских видов растения, указывая, 
что для этих целей качественные (тектальные) 
особенности пыльцы Pachyrhizus важнее, чем 
количественные. 

При изучении пыльцы гибридов, родитель�
ские формы которых имели один апертурный 
тип, но разные структуры поверхностей, отме�
чен переходный тип поверхностей [Sorensen, 
1989; Datta et al., 2006; Vafadar et al., 2010]. 
Имеются также данные и о том, что поверх�
ность экзины может быть однотипной с одной 
из родительских форм [Datta et al., 2006; Гав�
рилова, Никитин, 2012]. 

Подробное исследование морфологии 
пыльцы гибрида Meconopsis x cookei, у которо�
го родительские формы имели разные апер�
турные типы и особенности поверхности экзи�
ны [Hendersоn, 1972], показало, что пыльца 
имеет апертурный тип одного из родителей 
(пыльцевые зерна родительских форм 3�бо�
роздные и безапертурные, у гибрида – 3�бо�
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роздные), а характеристики шиповатого текту�
ма гибрида по размерам шипов являются про�
межуточными между родительскими формами. 
Размеры пыльцы гибрида – средние между ро�
дительскими видами. 

В нашем случае у гибридов крыжовниковых 
выявлены ранее никем не отмеченные особен�
ности: у гибридов представлены все переход�
ные формы пыльцы от одного апертурного ро�
дительского типа к другому. Таким образом, 
гибриды – достаточно информативный и до�
вольно удобный объект для изучения развития 
пыльцы с точки зрения детерминации апертур. 
Однако соотношение и распределение форм у 
двух изученных нами гибридов различно: у 
Kroma встречаются пыльцевые зерна типа смо�
родин и все варианты отклонений (табл.: формы 
2–5), а у Jošta формы крыжовникового типа, ха�
рактерные для двух родительских видов, и их 
отклонения (табл.: формы 2–3).  

Распределение форм пыльцевых зерен, обнаружен�
ных у изученных видов и гибридов крыжовниковых 

Таксон 

Группа Формы 
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a
 

R
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m
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a 

K
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št

a 

1 Бороздно�поровые +  +    

2 
Отклонения бороздно�
поровых  

+   + + +

3 
Отклонения бороздно�
поровых и порово�
оровых  

   +  +

4 
Отклонения порово�
оровых  

 +  +   

5 Порово�оровые   +  +   

 
У видов, участвовавших в формировании 

гибрида Jošta, поверхности экзины мезоколь�
пиума�мезопориума однотипны – шерохова�
тые, микроперфорированные, соответственно, 
у гибрида тип поверхности такой же. В образо�
вании гибрида Kroma, помимо видов с шерохо�
ватой, микроперфорированной поверхностью 
пыльцы, участвовал вид G. nivea с микрошипи�
коватой поверхностью, однако эта особен�
ность совсем не передалась гибриду.  

Таким образом, в результате нашего иссле�
дования выявлены новые формы пыльцы кры�
жовниковых – спиральнобороздные и новый 
для семейства тип поверхности мезокольпиу�
ма – микрошипиковатый. У пыльцы гибридов 
представлены все формы переходов апертур�
ных типов от меридионально�бороздных к гло�
бально�поровым. Многообразие форм пыльце�
вых зерен в каждом из образцов является 
дополнительной характеристикой гибридов. 

У тетраплоидов не выявлено увеличения раз�
мера пыльцы, но отмечено наличие мелкораз�
мерных пыльцевых зерен. Поверхность пыльцы 
гибридов не всегда отражает особенности 
экзины родительских форм. Подтверждается 
выделение семейства и разделение родов по 
палиноморфологическим признакам.  

Авторы выражают благодарность научному 
сотруднику отдела ГР плодовых культур ВИР 
Н. А. Пупковой за предоставленный палиноло�
гический материал по роду Grossularia Hill из 
генофонда крыжовника Павловской опытной 
станции ВИР и ведущему сотруднику Центра 
коллективного пользования научным оборудо�
ванием БИН РАН Л. А. Карцевой за проведение 
работ на СЭМ. 
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ОКИСЛЕНИЕ ГЕМОГЛОБИНА В ВОДНЫХ НАНОДИСПЕРСИЯХ 
УГЛЕРОДА 

А. С. Горюнов1, А. Г. Борисова1, С. П. Рожков1, Г. А. Суханова1, 
Н. Н. Рожкова2 
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Институт геологии Карельского научного центра РАН 

Окислительное воздействие углеродных нанодисперсий на белок исследовано пу�
тем рассмотрения особенностей спонтанного окисления гемоглобина (автоокис�
ления) в водных дисперсиях трех видов наноуглерода – фуллерена С60, наноалма�
зов, шунгитового наноуглерода (ShC). Показано, что в отличие от наноалмазов C60 
и ShC  выступают в отношении гемоглобина как прооксиданты, поскольку их при�
сутствие способно инициировать ускорение реакции окисления гемового железа 
гемоглобина и устойчивый переход значительной части гемоглобина из окси� в 
мет�форму. Предполагается, что вероятным механизмом оксидантного действия 
углеродных наночастиц в водной дисперсии на гемоглобин является их влияние на 
процесс протонирования дистального гистидина, но не на равновесие мономер�
димер�тетрамер в гемоглобине. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  фуллерен; шунгитовый наноуглерод; наноалмаз; наноча�
стица; нанодисперсия; белок; гемоглобин; автоокисление. 

A. S. Goryunov, A. G. Borisova, S. P. Rozhkov, G. A. Sukhanova, 
N. N. Rozhkova. HEMOGLOBIN OXIDATION IN CARBON AQUEOUS 
NANODISPERSIONS 

The oxidative effect of carbon nanodispersions on protein has been studied through 
comparative examination of the spontaneous transition of hemoglobin oxy�form with 
the heme iron in reduced state Fe(II) into the physiologically inactive met�form with 
the heme iron in oxidized state Fe(III) (autooxidation) in aqueous dispersions of 
three nanocarbon types – fullerene C

60, nanodiamonds, and shungite nanocarbon 
(ShC). Unlike nanodiamonds, C60 and ShC have been shown to act as prooxidants in 
hemoglobin solution since their presence can provide for acceleration of the 
oxidation reaction of the heme iron in hemoglobin and for steady transition of a 
considerable part of hemoglobin from the oxy� to the met�form. The effect of carbon 
nanoparticles on the process of protonation of distal histidine, but not on the 
monomer�dimer�tetramer equilibrium of hemoglobin in aqueous dispersion has 
been suggested as a probable mechanism of the oxidation activity of the 
nanoparticles in the protein. 

K e y  w o r d s :  fullerene; shungite nanocarbon; nanodiamond; nanoparticles; 
nanodispersion; protein; hemoglobin; autooxidation. 
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Введение 

Углеродные наноматериалы, в том числе в 
форме наночастиц и нанодисперсий, находят 
все более широкое применение в различных 
сферах человеческой деятельности от произ�
водства продукции бытового, гигиенического и 
промышленного назначения до научных иссле�
дований [Panessa�Warren et al., 2009; Alpatova et 
al., 2010]. К настоящему времени накоплено 
большое количество данных о биологическом 
действии наноматериалов. Среди обнаружен�
ных эффектов – влияние диспергированных на�
ноструктур на водные организмы, воздействие 
на процессы легочного дыхания и кожные реак�
ции, расщепление ДНК раковых клеток, способ�
ность вызывать некроз и апоптоз, а также обу�
словливать пролиферацию и дифференциацию 
стволовых клеток [Savolainen, Vainio, 2011; Turco 
et al., 2011; Uo et al., 2011]. В связи с этим во�
прос о молекулярных механизмах биологиче�
ской активности наночастиц при взаимодейст�
вии наноматериалов с живыми системами, осо�
бенно в водных дисперсиях – как среде, в кото�
рой только и может проявляться такая актив�
ность, становится все более актуальным. Один 
из важнейших механизмов действия биологиче�
ски активных веществ обусловлен их окисли�
тельно�восстановительными свойствами. Из�
вестно, что углеродные материалы способны 
эффективно влиять на окислительные процессы 
в присутствии воды и кислорода воздуха [Лаза�
ров, Ангелова, 1991]. Свойства фуллеренов С60, 
как одной из форм наноуглерода, исследованы 
в многочисленных работах в связи с их вероят�
ной токсичностью [Yamago et al., 1995; Nakamura 
et al., 1996; Nakajima et al., 1996; Isobe et al., 
2006; Xia et al., 2006] и оксидантной активностью 
[Chiang et al., 1995; Yu et al., 1997; Gharbi et al., 
2005]. При этом оказалось, что С60 может спо�
собствовать генерации активных форм кисло�
рода (АФК) спонтанно и за счет фотоактивации 
(главным образом ультрафиолетовой), возмож�
но, в результате появления пар электрон�«дыр�
ка», благодаря поверхностным дефектам и 
включениям [Arbogast et al., 1991, 1992]. Однако 
это происходит только в органических неполяр�
ных растворителях. Кроме того, фуллерены спо�
собны выступать как акцепторы электронов. В 
водной же среде – водных суспензиях агрегатов 
С60 (aqu/nC60) – ни синглетного кислорода, ни су�
пероксид�радикала обнаружено не было [Hotze 
et al., 2008]. В то же время имеются данные, 
свидетельствующие, что aqu/nC60 оказывают 
окислительное воздействие на клетки и их ком�
поненты [Fang et al., 2007; Lyon et al., 2008; Lyon, 
Alvarez, 2008]. Механизм этого воздействия ос�

тается неясным. Целью настоящей работы было 
сравнительное изучение окислительного воз�
действия водных дисперсий различных форм 
наноуглерода – С60, наноалмазов, шунгитового 
наноуглерода – на молекулу гемоглобина (Hb) 
для выяснения механизма этого воздействия. 
Особенностью предлагаемого подхода являет�
ся то, что в качестве предмета исследования 
выступает не собственное окислительное воз�
действие углеродных наночастиц на белок, а их 
влияние на уже имеющий место в системе окис�
лительно�восстановительный процесс – спон�
танное превращение Hb в окси�форме с желе�
зом гема в восстановленном состоянии Fe(II) в 
физиологически неактивную мет�форму Hb с 
железом гема в окисленном состоянии Fe(III) в 
водной среде (т. н. автоокисление Hb). 

Материалы и методы 

Работа проведена с использованием при�
борной базы Центра коллективного пользова�
ния научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН. 

Исследовался наноуглерод в форме вод�
ных нанодисперсий фуллерена С60, ультра�

дисперсных наноалмазов детонационного 
синтеза (наноалмазов) и шунгитового угле�
рода (ShC). Водная нанодисперсия фуллере�
нов представляет собой дисперсию нанокла�
стеров – гидратированных комплексов из не�
скольких десятков молекул С60 диаметром 
0,7 нм. Размер нанокластеров молекул фул�
лерена в водной нанодисперсии (aqu/nC60) – 
70–100 нм. 

Шунгитовый наноуглерод [Buseck et al., 
1992; Buseck, 2002] в водной дисперсии пред�
ставлен наночастицами (90–100 нм), постро�
енными из многослойных наноглобул <10 нм, 
которые в свою очередь образованы базовыми 
структурными элементами – непланарными 
графеновыми фрагментами размером <1 нм. 
Эти фрагменты являются  стабилизаторами 
наноглобул в водной среде, а также формиру�
ют электронную и пространственную структуру 
наночастиц шунгитового углерода [Рожкова, 
2011]. Нанокластеры (наночастицы) шунгито�
вого углерода стабилизированы в устойчивых 
водных дисперсиях и агрегированы при кон�
денсации дисперсии. 

Использовались водные коллоидные нано�
дисперсии фуллерена (aqu/nC60), приготовлен�
ные по методике Г. В. Андриевского [Andrievsky 
et al., 1995], и нанодисперсии шунгитового угле�
рода, полученные по аналогичной методике 
[Рожков и др., 2007; Rozhkova et al., 2007; Рож�
кова, 2011].  
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Водные нанодисперсии алмазов были по�
лучены с использованием ультразвукового 
сонолиза при концентрации углерода до 
0,18 мг/мл [Osawa, 2008]. Размер первичных 
наноалмазов – 4,6 ± 0,8 нм. Они образуют ас�
социаты – кластеры наноалмазов (наночасти�
цы) размерами от 90 нм. 

В качестве модели биологического объекта – 
вероятной мишени воздействия углеродных на�
номатериалов – использовали молекулы кисло�
род�связывающего белка Hb человека (Hb A, 
молекулярная масса 68 кД, размер ~6 нм), полу�
ченного по стандартной методике из крови 
взрослого человека.  

Дисперсии наночастиц в различных концен�
трациях добавлялись в раствор Hb и выдержи�
вались заданное время. Спонтанное окисление 
(автоокисление) Hb в водном растворе и в на�
нодисперсиях углерода оценивалось по уров�
ню равновесия структуры Hb между окислен�
ной и восстановленной (мет – окси, Fe3+ – Fe2+) 
формами. Уровень равновесия определялся 
спектрофотометрически в ультрафиолетовом�
видимом диапазонах в зависимости от концен�
трации наноуглерода, диспергированного в 
водном растворе белка, с тем чтобы охаракте�
ризовать эффекты, связанные с проявлением 
оксидантных свойств трех форм наноуглерода. 
Спектры поглощения гемоглобина регистриро�
вались на спектрофотометре Specord M40 в 
диапазоне длин волн 350–650 нм.  

Концентрации окси� и метгемоглобина рас�
считывали на основании уравнений для спек�
трофотометрического анализа смесей гемогло�
бинов [Веnеsh et al., 1973], основанного на дан�
ных по поглощению при длинах волн 560, 576, 
630 нм. Кинетика спонтанного окисления Hb 
рассматривалась при температуре 43 °C и фик�
сированных значениях рН в интервале 5–8. 
Температура поддерживалась с использовани�
ем водного термостата. Для перевода Hb в рас�
твор с заданным значением рН  раствор белка 
пропускали через колонку 1,5х50 см, наполнен�
ную гелем Sefadex G�25. В экспериментах ис�
пользовались следующие буферные системы: 
1) 0,01М натрий�фосфатный буфер, рН 7,9; 
2) 0,1М натрий�ацетатный буфер, рН 5,2. 

После колонки получали высокоочищенный 
препарат Hb. Чтобы убедиться, что полученный 
Hb находится в окси�форме, регистрировали 
полные оптические спектры поглощения (250–
650 нм) раствора Hb. По кинетическим кривым 
ln N = ln N0 – K·t, где N0 и N – концентрации Hb в 
начальный момент времени t0 и момент времени 
t соответственно, может быть рассчитана кон�
станта скорости реакции K автоокисления Hb 
[Борисова, Горюнов, 2007; Борисова, 2008]. 

Фактором, ограничивающим время наблю�
дения автоокисления, также является денату�
рация Hb, поскольку наблюдение проводилось 
при температуре 43 °С. Отсутствие денатура�
ции контролировалось методом дифференци�
альной сканирующей микрокалориметрии 
(Nano DSC, TA�Instruments). 

Результаты и обсуждение 

Обратимое, но прочное связывание молеку�
лярного кислорода с гемовым железом Fe(II) – 
основа функционирования Hb. Однако оксигени�
рованная форма Hb может спонтанно окисляться 
до физиологически неактивной метформы Fe(III), 
поэтому метаболизм эритроцитов главным обра�
зом направлен на поддержание Hb в ферро�со�
стоянии Fe(II). Скорость реакции автоокисления 
зависит от рН среды, температуры, а также от 
присутствия восстановителей и окислителей.  

 

 
 

Рис. 1. Зависимости концентрации окисленного ге�
моглобина (метгемоглобина) (СметHb) от времени 
при различных рН белкового раствора, отражающие 
кинетику реакции спонтанного окисления гемогло�
бина  (автоокисления). Исходная концентрация ок�
сигемоглобина 1,5 мг/мл 

 
Зависимости концентрации мет Hb в реакци�

онной среде от времени, отражающие кинетику 
окисления железа гема, представлены на ри�
сунке 1. Окси Hb окисляется достаточно быстро 
в условиях повышенной температуры, и особен�
но быстро – при низких значениях рН раствора. 
Кинетические кривые снимались за разные про�
межутки времени, поскольку регистрация кине�
тики проводилась до достижения начальных 
стадий  насыщения или до момента, когда фор�
ма кривой однозначно указывала на недостижи�
мость насыщения, что в большой степени зави�
сит от рН. Так, в среде с рН 5,2 уже в начальный 

Время, час 
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момент измерения содержится некоторое коли�
чество окисленного Hb. Начиная от физиологи�
ческих значений рН порядка 7,4 спонтанное 
окисление Hb идет медленнее, так что в течение 
нескольких часов наблюдения мет�форма Hb в 
растворе вообще не регистрируется.  

На рисунке 2 (а, б) представлены кинетиче�
ские зависимости в условиях, когда в среду был 
добавлен коллоид фуллерена (aqu/nC60); для 
сравнения взяты значения  рН 5,2 и 7,9. Видно, 
что во всех случаях концентрация окисленного 
Hb в присутствии С60 существенно повышается, 
причем в прямой зависимости от концентрации 
С60. Тем самым проявляется прооксидантное 
действие aqu/nC60. Происходит это не только за 
счет ускорения автоокисления, но и за счет то�
го, что присутствие фуллерена в реакционной 
среде вызывает окисление некоторой части Hb 
в начальный момент времени – еще до начала 
прогревания реакционной смеси. 

 

 
 

 
 

Рис. 2. Кинетические кривые окисления гемоглоби�
на в нанодисперсиях фуллерена С60 (aqu/nC60) раз�
личных концентраций при рН 5,2 (а) и рН 7,9 (б). 
Исходная концентрация оксигемоглобина 1,5 мг/мл 

По величине эффекта при двух значениях 
рН различий не наблюдается: концентрация 
мет Hb увеличивается на 0,5–0,7·10�4 М в обоих 
случаях. Однако при низких значениях рН фор�
ма и наклон кинетических кривых практически 
не зависят от концентрации фуллерена. При 
рН 5,2 все зависимости имеют одинаковый 
вид: это кривые, выходящие на насыщение, 
с большей скоростью окисления Hb на началь�
ных отрезках времени и меньшей – на после�
дующих, что указывает на снижение скорости 
окисления со временем наблюдения, в то вре�
мя как при повышении рН имеет место зависи�
мость от концентрации – при рН 7,9 формы 
зависимостей различны для разных концен�
траций С60. При повышении концентрации фул�
лерена форма кривых изменяется и становит�
ся практически прямолинейной, наклон кри�
вых, отражающий скорость окисления, также 
изменяется. При отсутствии С60 окисления не 
наблюдается в течение первых 3,5 ч наблюде�
ния, и лишь в дальнейшем происходит умерен�
ное – до 0,06·10�4 М мет Hb – окисление. При 1 
и 2 мкг/мл C60 окисление, регистрируемое че�
рез 3,5 ч, уже весьма значительно, что одно�
значно указывает на ускорение процесса окис�
ления железа гема даже в присутствии малых 
количеств aqu/nC60. При 5, 10 и 15 мкг/мл C60 
наблюдается тот же эффект, что и при рН 5,2, с 
той лишь разницей, что при рН 7,9 даже для 15 
мкг/мл C60 величина эффекта соответствует 
уровню контроля, имеющему место при рН 5,2. 
Кроме того, факт, что зависимости при рН 7,9 
для 5, 10 и 15 мкг/мл C60 имеют характер, близ�
кий к линейному, означает, что скорость окис�
ления не меняется со временем. 

Все эти особенности, очевидно, связаны не 
столько с влиянием aqu/nC60 на кинетику окис�
ления Hb, сколько с различиями в характере 
процесса окисления при двух значениях рН, 
поскольку амплитуды эффектов при рН 5,2 и 
рН 7,9 близки. Кроме того, при рН 7,9 окисле�
ние происходит столь медленно, что количест�
во окисленного мет Hb невозможно зарегист�
рировать в течение нескольких часов наблюде�
ния как в контроле, так и при малых концентра�
циях aqu/nC60. В присутствии же 5–15 мкг/мл 
aqu/nC60 это количество существенно возрас�
тает, и эффект становится заметен. И все же 
при рН 7,9 скорость окисления даже в присут�
ствии aqu/nC60 остается малой, что и не позво�
ляет проявиться какому�либо насыщению, как 
это происходит при рН 5,2. 

Кривые при рН в интервале от 5,2 до 7,9  
имеют форму, промежуточную между кривыми 
при рН 5,2 и рН 7,9, поэтому соответствующие 
результаты здесь не приведены. 
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На рисунке 3 (а, б) представлены кинетиче�
ские кривые спонтанного окисления Hb для слу�
чая, когда в водном растворе вместе с белком 
присутствовал диспергированный шунгитовый 
наноуглерод (ShC). Для сравнения взяты значе�
ния  рН 5,2 и 7,9. Характер зависимостей для 
ShC в значительной степени аналогичен тому, 
который наблюдается для фуллерена и по вели�
чине эффекта, и по форме кривых. Некоторые 
же различия состоят в наклоне кривых и, соот�
ветственно, скорости реакции окисления Hb. 
Это позволяет предполагать и аналогию меха�
низма воздействия нанодисперсий этих двух 
форм углерода на процесс окисления Hb. 

 

 
 

 
 

Рис. 3. Кинетические кривые окисления гемоглоби�
на в нанодисперсиях шунгитового углерода (ShC) 
различных концентраций при рН 5,2 (а) и рН 7,9 (б). 
Исходная концентрация оксигемоглобина 1,5 мг/мл 

 
На рисунке 4 показаны данные о кинетике 

окисления Hb в водных дисперсиях наноалма�
зов (НА) при рН 5,2. В этом случае зависимость 
вида кривых и скорости автоокисления от кон�
центрации НА оказалась крайне слабо выра�

женной: наклон и форма кривых практически 
не зависели от концентрации наноалмазов в 
дисперсии, т. е. как концентрация окисленного 
Hb в начальный момент времени, так и ско�
рость реакции окисления очень мало менялись 
при изменении концентрации этой формы на�
ноуглерода. В отличие от aqu/nС60 и ShC при�
сутствие наноалмазов в реакционной среде не 
вызывало и мгновенного окисления части Hb 
при внесении наноуглерода в белковый рас�
твор. Данные, полученные при других значени�
ях рН, здесь не приводятся, поскольку они сви�
детельствуют об отсутствии какого�либо влия�
ния наноалмазов на процесс окисления Hb. 

 

 
 

Рис. 4. Кинетические кривые окисления гемоглоби�
на в дисперсиях наноалмазов различных концентра�
ций при рН 5,2. Исходная концентрация оксигемо� 
глобина 1,5 мг/мл 
 

Таким образом, присутствие в белковом рас�
творе двух из трех исследованных форм наноуг�
лерода  – aqu/nC60 и ShC – приводит к тому, что 
концентрация окисленного Hb существенно по�
вышается концентрационно�зависимым обра�
зом за счет того, что наличие этих форм наноуг�
лерода в реакционной среде вызывает окисле�
ние некоторой части Hb уже в процессе их вне�
сения в раствор. Более того, даже при высоких 
рН (физиологических и выше), когда автоокис�
ление почти не наблюдается, присутствие 
aqu/nC60 и ShC в растворе способно иницииро�
вать ускорение реакции окисления гемого же�
леза Hb, а вместе с ней и весьма устойчивый 
процесс перехода значительной части окси Hb в 
мет Hb, т. е. в данном случае и aqu/nC60, и ShC 
выступают как прооксиданты. 

Известно, что спонтанное окисление (авто�
окисление) Hb протекает как реакция окисления 
железа и восстановления кислорода до суперок�
сид�аниона с превращением окси Hb в мет Hb. 
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Она сопровождается нуклеофильным вытесне�
нием супероксид�аниона входящей молекулой 
воды и требует протонирования имидазольной 
группы дистального гистидина, т. е. происходит 
с участием Н+. Поэтому при понижении рН авто�
окисление облегчается [Веnеsh et al., 1973], что 
объясняет типичный характер изменения вида 
зависимости концентрации окисленного Hb от 
времени при разных рН (рис.1). Это позволяет 
предположить, что две из трех рассматриваемых 
нами форм наноуглерода обладают свойством 
способствовать процессу протонирования дис�
тального гистидина Hb в водной дисперсии, и 
это свойство играет важную роль в механизме 
окислительного воздействия нанодисперсии уг�
лерода на вводимый в нее Hb.  

C другой стороны, известно, что способ�
ность Hb к автоокислению существенно зави�
сит от степени агрегации гемоглобина: димеры 
и отдельные субъединицы значительно более 
подвержены автоокислению [Веnеsh et al., 
1973]. При этом имеются данные о том, что на�
ночастицы способны воздействовать на сте�
пень агрегации белка в растворе [Nel et al., 
2009] и тем самым на скорость автоокисления. 
В то же время полученные нами ранее данные 
по гель�фильтрации белков в нанодисперсиях 
углерода [Goryunov et al., 2011] показывают, 
что Hb, в отличие, например, от сывороточного 
альбумина, не образует сколько�нибудь устой�
чивых комплексов с наночастицами углерода. 
Это, скорее всего, означает, что и влияние на�
ночастиц на агрегацию данного белка не может 
быть существенным, тем более и сам Hb не от�
носится к белкам со склонностью к агрегации. 
Кроме того, равновесие димер�тетрамер или 
мономер�тетрамер в гемоглобине не может ус�
танавливаться мгновенно. Это активационный 
процесс, характеризующийся своей кинети�
кой. Он неизбежно должен был бы проявиться, 
во�первых, в отличии формы кинетических кри�
вых контрольных образцов и образцов, содер�
жащих наноуглерод, при любых значениях рН, 
чего в эксперименте обнаружено не было. Во�
вторых, окисления некоторой части гемоглоби�
на уже в начальный момент времени также не 
могло бы наблюдаться. Поэтому влияние нано�
дисперсии углерода на автоокисление Hb че�
рез воздействие на его агрегацию является 
маловероятным механизмом эффекта. 

Другой возможный механизм токсичности 
водной дисперсии С60 (aqu/nC60) по отношению 
к биологическим системам может быть связан 
с тем, что водная нанодисперсия С60 способна 
инициировать независимые от активных форм 
кислорода окислительные повреждения [Fang 
et al., 2007; Lyon et al.,  2008; Lyon, Alvarez, 

2008], которые приводят к изменению электро�
потенциала клеточной мембраны, нарушению 
клеточного дыхания и окислению белка. По�
следнее проявляется в снижении количества 
SH�групп белка, что свидетельствует о влиянии 
на процессы с участием протонов, на процес�
сы водородного обмена между интерьером 
белковой глобулы и свободным растворите�
лем. Это может играть важную роль и в про�
цессе протонирования дистального гистидина, 
который находится в интерьере молекулы Hb. 

Различие в эффекте наноалмазов и двух дру�
гих типов наноуглерода, вероятно, связано с 
тем, что наноалмаз является нанокристаллом, 
тогда как фуллерены и базовый структурный 
элемент шунгитового наноуглерода являются 
молекулярными структурами. Это может обу�
словливать различную степень их вовлечения в 
процессы с участием протонов в водной среде. 

Таким образом, наиболее вероятным меха�
низмом прооксидантного действия углеродных 
наночастиц на гемоглобин в водной дисперсии 
является влияние на процесс протонирования 
дистального гистидина, а механизмом их про�
оксидантного действия вообще является спо�
собность влиять на процессы с участием про�
тонов в водной среде. 

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке РФФИ  (грант № 13�03�00422). 
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ДЕЙСТВИЕ ЕСТЕСТВЕННОГО ОТБОРА 
НА ИММУНОКОМПЕТЕНТНЫЕ ЛОКУСЫ  
АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ (SALMO SALAR L.) 

К. Ю. Зуева1, М. Ю. Озеров1, А. Е. Веселов2, К. Р. Приммер1 
1Департамент биологии, подразделение генетики и физиологии, 
Университет Турку, Финляндия 
2 Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследование генетических основ иммунного ответа и, в частности, генетических 
механизмов, обусловливающих устойчивость или восприимчивость организмов 
к патогенам, является нетривиальной задачей, требующей особого подхода к вы�
бору объектов и методики исследования. В данной работе мы сравнили действие 
естественного отбора на иммунокомпетентные и нейтральные локусы атлантиче�
ского лосося (Salmo salar L). Было показано, что направленный отбор действует 
с большей интенсивностью на генетические маркеры, связанные с иммунной 
функцией, чем на нейтральные маркеры. Действие патоген�индуцированного от�
бора подтверждается также наличием корреляции между частотами аллелей им�
мунных локусов (EST�маркеры и MHCII)  и чувствительностью к паразиту 
Gyrodactylus salaris, а также соленостью и температурой воды. Все маркеры были 
информативны, что подтверждает применимость EST�локусов для изучения дей�
ствия естественного отбора, а также свидетельствует в пользу обоснованности 
использования неравномерной интенсивности отбора в популяциях как «маркера» 
для поиска генов, кодирующих  иммунный ответ организма�хозяина. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  естественный отбор, эволюция, иммуногенетика, атлан�
тический лосось. 

K. Yu. Zueva, M. Yu. Ozerov, A. E. Veselov, C. R. Primmer. NATURAL 
SELECTION AFFECTING IMMUNE�RELATED LOCI IN ATLANTIC SALMON 
(SALMO SALAR L.) 

Revealing the genetic basis of immune response and, particularly, the genetic 
mechanisms of pathogen resistance or susceptibility is a challenging task, which requires 
a careful choice of model species and methodology. We compared natural selection 
pressure affecting immune�relevant and neutral markers of the Atlantic salmon 
(Salmo salar L.). The genetic loci associated with immune function were under stronger 
selective pressure compared to neutral markers. Pathogen�driven selection is additionally 
indicated by the existing correlation between immune loci (EST�markers and MHCII) allele 
frequencies and population susceptibility to the parasite Gyrodactylus salaris, along with 
water salinity and temperature. All immune markers were informative, indicating EST�loci 
might be used for studies of natural selection. Importantly, natural selection itself might be 
used as a “marker” while searching for genes responsible for host immune response.  

K e y  w o r d s :  natural selection, evolution, immunogenetics, Atlantic salmon. 
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Введение 

Большинство организмов постоянно нахо�
дятся под воздействием целого ряда патоге�
нов, в частности паразитов. Устойчивость к па�
разиту является необходимым условием выжи�
вания популяции или же вида�хозяина в целом, 
в силу чего гены, кодирующие факторы иммун�
ных реакций,  а также сцепленные с ними  ло�
кусы (иммунные локусы) находятся под более 
интенсивным воздействием естественного от�
бора, нежели нейтральные маркеры [Langefors 
et al., 2001; Landry, Bernatchez, 2001; Dionne 
et al., 2007; Fumagalli et al., 2009]. Большинство 
работ в этом направлении связано с изучением 
генов главного комплекса гистосовместимости 
(MHC). MHC содержит гены, обусловливающие 
определенные стадии иммунного ответа у по�
звоночных животных, и находится под интен�
сивным действием естественного отбора 
[Piertney, Oliver, 2006; Aguilar et al., 2004]. Тем 
не менее для детального понимания  динамики 
заболеваний и степени, с которой естествен�
ный отбор влияет на иммунитет, необходим 
анализ более широкого спектра иммунных 
маркеров помимо MHC [Acevedo�Whitehouse, 
Cunningham, 2006].  

Объектом нашего исследования является ат�
лантический лосось (Salmo salar L). Этот вид ло�
сосевых рыб интересен с точки зрения исследо�
ваний патоген�индуцированного отбора и взаи�
моотношений паразит�хозяин по нескольким 
причинам. Прежде всего, атлантический лосось 
является ценным промысловым видом и имеет 
первостепенное значение с экономической точ�
ки зрения. В то же время этот вид достаточно 
уязвим и требует мер по его сохранению 
[Asplund et al., 2004]. К настоящему времени ат�
лантический лосось исчез или находится под уг�
розой исчезновения во многих частях его пер�
воначального ареала. Поэтому популяции севе�
ро�запада России и Эстонии, а именно бассей�
нов Балтийского, Белого и Баренцева морей, 
чрезвычайно ценны для сохранения этого вида 
на территории Европы. К факторам, угрожаю�
щим лососю, можно отнести чрезмерный вы�
лов, загрязнение водоемов, а также заражение 
паразитами, например, чрезвычайно опасным 
представителем плоских червей Gyrodactylus 
salaris (Monogenea). Европейские популяции ат�
лантического лосося характеризуются разной 
восприимчивостью к G. salaris. Одно из возмож�
ных объяснений кроется в истории последнего 
оледенения и последующей реколонизации ре�
гиона.  [Olafsdóttir et al., 2007; Rogers, 2007]. Ус�
тойчивость к паразиту у балтийского лосося и 
почти полная резистентность к нему у ладож�

ской популяции могли возникнуть во время по�
следнего ледникового максимума (приблизи�
тельно 26 т. л. н.) как адаптация к совместному 
существованию в пресноводных рефугиумах 
[Kuusela et al., 2007, 2009]. Баренцевоморские и 
беломорские популяции возникли в результате 
реколонизации этих бассейнов лососем из вос�
точных и западных частей Атлантического океа�
на и, соответственно, остались восприимчивы к 
паразиту [Asplund et al., 2004; Tonteri et al., 
2009]. Эти данные позволяют предположить, 
что G. salaris может быть одним из направляю�
щих факторов отбора по иммунным локусам, 
действующего с разной интенсивностью в раз�
ных по происхождению популяциях. Кроме того, 
на отбор по иммунным участкам ДНК могут ока�
зывать влияние и характеристики окружающей 
среды, т. к. с ними связана жизнеспособность 
паразита. Например, выживаемость G. salaris 
падает пропорционально росту солености 
[Bakke, 2002]. Температура также является важ�
ным фактором, т. к. видовое разнообразие па�
разитов увеличивается с севера на юг [Guernier 
et al., 2004; Tonteri et al., 2010]. 

Не менее важен и тот факт, что для лососе�
вых рыб на данный момент наработано боль�
шое количество молекулярных данных, напри�
мер EST�гены (короткие последовательности 
комплементарной ДНК, расположенные рядом 
или в кодирующих частях генома); некоторые 
из них связаны с иммунным ответом [Vasemagi 
et al., 2005; Tonteri et al., 2008]. 

В настоящей работе мы продолжили ис�
следование, начатое Анни Тонтери (Anni 
Tonteri) с соавторами [Tonteri et al., 2010]. 
В нем рассматривался вопрос, испытывают 
ли 18 микросателлитных локусов, сцепленных 
с иммунными генами, более интенсивное дав�
ление естественного отбора по сравнению 
с нейтральными маркерами (без известной 
функции). Кроме того, была изучена степень 
корреляции характеристик окружающей сре�
ды с иммунными маркерами, в сравнении 
с нейтральными локусами. Как и предполага�
лось, было показано, что отбор оказывает бо�
лее выраженное действие на иммунные локу�
сы; также была выявлена корреляция  частот 
аллелей иммунных локусов с температурой 
воды и географической широтой. Полученные 
данные подтверждают гипотезу о том, что не�
сущие иммунную функцию участки ДНК нахо�
дятся под более интенсивным действием ес�
тественного отбора, нежели нейтральные 
маркеры. Тем не менее эти результаты нужда�
ются в дополнительной проверке, желательно 
с использованием большей выборки, что и 
стало целью настоящего исследования.  
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В данной работе мы увеличили число анали�
зируемых популяций лосося до 17 (включая 
8 популяций, исследованных Tonteri et al., 
2010). Изученные популяции лосося нерестят�
ся в реках северо�западной России и Эстонии 
и значительно различаются по степени чувст�
вительности к Gyrodactylus salaris. Помимо 
этого водные бассейны также отличаются по 
солености и температуре. В сравнении с пре�
дыдущим исследованием были дополнительно 
проанализированы такие характеристики, как 
температура воды в зимний период (январь) 
и температура воздуха летом (июль) и зимой 
(январь). Кроме того, чтобы выявить локусы, 
значительно отклоняющиеся от остальных по 
степени действия на них естественного отбо�
ра, мы использовали метод, основанный на ие�
рархическом анализе [Excoffier et al., 2009]. 

Корреляция напряженности естественного 
отбора с функциями генов – чрезвычайно важ�
ная и интересная область исследований. Це�
лью данной работы являлось выяснение зави�
симости напряжения естественного отбора от 

функции использованных маркеров. Ее рас�
крытие позволит внести важный вклад в пони�
мание межпопуляционных различий, обуслов�
ленных чувствительностью атлантического ло�
сося к паразиту Gyrodactylus salaris.  

Материалы и методы 

Пробы и генетические маркеры 

Всего было изучено 417 особей атлантиче�
ского лосося, воспроизводящегося в 17 реках 
бассейнов Ладожского озера, Балтийского, Бе�
лого и Баренцева морей (рис. 1). Пробы молоди 
были собраны с помощью электролова (Fa�2, 
Норвегия) в период с 1997 по 2005 гг. Методика 
выделения ДНК описана в работе А. Тонтери с 
соавторами [Tonteri et al., 2005, 2009].  

Всего было исследовано 19 микросателлит�
ных маркеров, включая 12 иммунных и 7 ней�
тральных локусов (табл. 2). Для десяти маркеров 
связь с иммунной системой была показана ра�
нее [Tonteri et al., 2008]. Иммунокомпетентный 

 

 
 

Рис. 1. Географическое местоположение исследованных популяций.  

1 Тенойоки 
2 Титовка 
3 Тулома 
4 Дроздовка 
5 Умба 
6 Серьга 
7 Кица 
8 Торниойоки 
9 Винделяльвен 
10 Уукса 
11 Сюскюанйоки 
12 Тулема 
13 Хиитола 
14 Тайпале 
15 Нева 
16 Нарва 
17 Кунда 
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Таблица 1. Популяции атлантического лосося, параметры окружающей среды, показатели генетического 
разнообразия 

Популяции Группа Координаты 
Смерт�
ность,

% 

Соле�
ность

‰ 

Т, °C, 
вода 
июль

Т, °C, 
вода 

январь

Т, °C,  
воздух 
июль 

Т, °C, 
воздух 
январь 

N A HE HO 

Тулема Ладожские 61°21' 31°50' 0 0 14,3 1,4 16 �9 32 4,2 0,40 0,38
Хиитола Ладожские 61°10' 29°52' 0 0 14,3 1,4 16 �8 35 4,2 0,40 0,39
Уукса Ладожские 61°29' 31°36' 0 0 14,3 1,4 16 �9 28 6,2 0,35 0,40
Сюскю�
анйоки* 

Ладожские 61°39' 31°16' 0 0 14,3 1,4 16 �9 26 3,4 0,34 0,34

Тайпале* Ладожские 60°37' 30°30' 0 0 14,3 1,4 16 �8 29 4,7 0,39 0,40
Кунда Балтийские 59°31' 26°32' 10 5 17,1 0,7 17 �5 29 5,1 0,37 0,37
Нарва Балтийские 59°28' 28° 2' 10 4 17,1 0,7 17 �7 31 3,3 0,41 0,44
Нева Балтийские 59°55' 30°14' 10 2 17,9 2 17 �8 25 4,8 0,47 0,46
Торниойоки* Балтийские 65°48' 24° 8' 10 3 16,1 1 15 �7 19 5,2 0,47 0,46
Винде� 
ляльвен* 

Балтийские 63°44' 20°19' 10 5 14,4 1 15 �10 26 5,3 0,46 0,47

Титовка 
Баренц�
беломорские 

69°35' 32° 5' 98 25 7,5 3,5 10 �6 30 4,9 0,56 0,55

Дроздовка 
Баренц�
беломорские 

68°21' 38°19' 98 25 7,5 3,5 8 �8 39 3,2 0,51 0,49

Умба 
Баренц�
беломорские 

66°38' 34°22' 98 26 13 0 13 �11 41 4,2 0,51 0,51

Кица* 
Баренц�
беломорские 

66°29' 36°53' 98 26 13 0 12 �11 33 4,7 0,56 0,54

Серьга* 
Баренц�
беломорские 

66°36' 36°34' 98 26 13 0 12 �11 21 4,9 0,55 0,47

Тенойоки* 
Баренц�
беломорские 

70°31' 28°22' 98 25 7,5 3,5 10 �4 16 5,6 0,51 0,48

Тулома* 
Баренц�
беломорские 

69°16' 33°30' 98 25 7,5 3,5 10 �6 32 3,9 0,58 0,53

Примечание.  * – популяции, использованные также в работе А. Тонтери с соавторами [Tonteri et al., 2010], смертность
в присутствии паразита G. salaris (в процентах от общего числа зараженных особей), N – число особей,  A – среднее число 
аллелей на локус в популяции,  HE – ожидаемая гетерозиготность,  HO – наблюдаемая гетерозиготность 
 

локус EST22 был найден и описан А. Вяссемяги с 
соавторами [Vasemägi et al., 2005]. Кроме того, 
в анализ был включен один минисателлитный 
MHCII�маркер [Stet et al., 2002]. Девять новых по�
пуляций (Тулема, Хиитола, Уукса, Кунда, Нарва, 
Нева, Титовка, Дроздовка и Умба) были изучены 
по 12 иммунным локусам. Детальная информа�
ция о нейтральных локусах приведена в работе 
A. Тонтери [Tonteri et al., 2009].  

Методы амплификации и последующего ана�
лиза микросателлитных локусов на секвенаторе 
ABI Prism 3130x1 (Applied Biosystems) описаны 
ранее [Tonteri et al., 2008; Vasemägi et al., 2005].  
Генотипы по нейтральным локусам для всех по�
пуляций, а также по иммунным локусам для 
восьми популяций (реки Сюскюанйоки, Тайпа�
ле, Торниойоки, Винделяльвен, Тенойоки, Туло�
ма, Кица, Серьга) были также получены в ходе 
предыдущих исследований [Tonteri et al., 2005, 
2007; Ozerov et al., 2010]. 

 
Анализ данных 

Степень генетического полиморфизма оце�
нивалась по общему числу  аллелей (A), числу 
аллелей, усредненному по минимальной вы�
борке (AR), показателям наблюдаемой  (HO) и 

ожидаемой (HE) гетерозиготности по каждому 
локусу, подсчитанным с использованием про�
граммы Fstat 2.93 [Goudet, 1995]. 

Все используемые маркеры были провере�
ны на отклонение от генетического равновесия 
по Харди�Вайнбергу (ХВ) и на отсутствие не�
равновесия по сцеплению с помощью про�
граммы Genepop 4.0 [Raymond, Rosset, 1995].  

Исследованные популяции характеризуются 
разным географическим положением и разным 
уровнем чувствительности к Gyrodactylus salaris 
(табл. 1). Основываясь на данных различиях, мы 
объединили все популяции в  три группы: 1) Ба�
ренц�беломорские, 2) Балтийские и 3) Ладож�
ские. Пресноводный лосось Ладожского озера 
(реки Сюскюанйоки, Тайпале, Хиитола, Тулема и 
Уукса) практически не восприимчив к паразиту 
[Kuusela et al., 2009], проходные популяции Бал�
тийского моря (реки Нева, Нарва, Кунда, Торни�
ойоки, Винделяльвен) показывают средний уро�
вень восприимчивости [Bakke, 1990; 1992; 2004]. 
Наконец, восприимчивость проходных популяций 
Баренцева и Белого морей (Тенойоки, Титовка, 
Тулома, Дроздовка, Умба, Кица, Серьга) к 
G. salaris чрезвычайно высокая [Bakke, 1990, 
1992, 2004; Kudersky et al., 2003], что позволило 
объединить их в группу «Баренц�беломорские».  
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Методы определения, находится ли локус под 
влиянием естественного отбора, использован�
ные в данной работе, опираются на предположе�
ние, что степень генетической дифференциации 
между популяциями (FST) повышена для локу�
сов, на которые отбор действует с разной интен�
сивностью в разных популяциях [Beaumont, 
Nichols, 1996; Beaumont, Balding, 2004].  Первый 
использованный тест основан на алгоритме Бай�
еса с применением цепей Маркова  и реализо�
ван в программе BAYESFST [Beaumont, Balding, 
2004]. Анализ был проведен как для всей выбор�
ки в целом, так и для каждой из трех групп попу�
ляций. Реализованный в BAYESFST алгоритм по�
зволяет выявить локусы, подвергшиеся как на�
правленному, так и балансирующему отбору. 
Однако было показано, что положительные ре�
зультаты по балансирующему отбору не всегда 
достаточно достоверны [Beaumont, Balding, 
2004]. Также используемая в программе 
BAYESFST модель может приводить к ложнополо�
жительным результатам, в случае если анализи�
руемые особи принадлежат популяциям, пред�
ставляющим собой некую иерархическую струк�
туру или имеющим общую историю [Excoffier 
et al., 2009].  Чтобы преодолеть упомянутые 
трудности и уменьшить число ложноположитель�
ных результатов, мы также использовали метод, 
основанный на иерархической островной моде�
ли популяций [Slatkin, Voelm, 1991], реализован�
ный в программе ARLEQUIN 3.5 [Excoffier, Lischer, 
2010]. Иерархическая структура нашей выборки 
следующая. Три группы проб, каждая из которых 

состоит из проб отдельных популяций: 1) Ладож�
ские (Сюскюанйоки, Тайпале, Хиитола, Тулема и 
Уукса),  2) Балтийские (Нева, Нарва, Кунда, Тор�
ниойоки, Винделяльвен), 3) Баренц�беломор�
ские (Тенойоки, Титовка, Тулома, Дроздовка, 
Умба, Кица, Серьга).  

При проверке гипотезы о том, что некоторые 
факторы окружающей среды (табл. 1) могут вли�
ять на отбор, мы использовали метод простран�
ственного анализа (the spatial analysis method, 
SAM) [Joost et al., 2007].  Данный тест основан на 
множественных логистических регрессиях, кото�
рые позволяют провести анализ корреляции ме�
жду частотами аллелей локуса и заданной харак�
теристикой среды. Затем мы сравнивали коли�
чество аллелей, показавших корреляцию с дан�
ной переменной, между иммунными и нейтраль�
ными маркерами, используя тест Хи�квадрат.  

Информация об уровне смертности при ги�
родактилезе у разных популяций атлантиче�
ского лосося была получена из ранее опубли�
кованных работ [Kuusela et al., 2007; Bakke et 
al., 2004]. Данные по солености, средней тем�
пературе воды и воздуха взяты из открытых ис�
точников [www.nodc.noaa.gov; www.gks.ru].  

 
Результаты 
 
Среди иммунных локусов среднее количество 

аллелей на локус (AM) составило 2,9; от 1,5 
(Ssal006) до 6,3 (MHCII) (табл. 2). Показатели на�
блюдаемой (HO) гетерозиготности  изменялись 
от 0,02 (Ssal006) до 0,64 (MHCII), тогда как ожи�

Таблица 2. Микросателлитные локусы и показатели генетической изменчивости  

Локусы Количество локусов AT AM AR HE HO 

Нейтральные 7 153 7,5 6,2 0,81 0,71 
Ssa171  20 7,9 9,3 0,79 0,70 
Ssa197  32 10,3 13,4 0,92 0,81 
Ssa85  24 8,7 11,8 0,89 0,82 
SSOSL311  30 10,8 14,9 0,93 0,89 
SSOSL438  13 4,6 5,4 0,67 0,57 
SSOSL85   28 7,3 10,4 0,86 0,71 
Ssa412   6 3,1 3,5 0,59 0,49 
Иммунные  12 88 2,9 2,6 0,39 0,30 
Ssal002  9 2,7 2,5 0,44 0,40 
Ssal003   8 3,5 3,2 0,59 0,42 
Ssal004  5 2,1 2,1 0,32 0,21 
Ssal005   3 2,0 2,0 0,35 0,33 
Ssal006    7 1,5 1,1 0,02 0,02 
Ssal007    6 2,0 1,8 0,17 0,16 
Ssal008    5 2,7 2,3 0,49 0,36 
Ssal009    4 2,4 1,9 0,25 0,18 
Ssal010   4 2,2 2,1 0,26 0,18 
Ssal011    5 2,8 2,6 0,51 0,47 
MHCII  13 6,3 6,0 0,85 0,64 
Est22  19 4,3 3,2 0,478 0,235 
Всего локусов 19 241 4,6 5,2 0,55 0,45 

Примечание. AT – общее число аллелей в локусе, АM – среднее число аллелей в локусе на популяцию,  HE  – ожидаемая 
гетерозиготность,  HO – наблюдаемая гетерозиготность, AR – число аллелей, усредненное по минимальной выборке.  
Жирным шрифтом выделены средние значения генетической изменчивости по нейтральным, иммунным и всем локусам 
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даемая (HE) гетерозиготность составила от 0,02 
до 0,85 (те же локусы). Усредненные показатели 
по всем локусам составили: HO = 0,30 и HE = 0,39. 
Для нейтральных маркеров среднее число алле�
лей на локус (AM) составило 7,5 – в пределах от 
3,1 (Ssa171) до 10,8 (SSOSL311). Значения на�
блюдаемой гетерозиготности (HO) изменялись от 
0,49 (SSOSL438) до 0,89 (SSOSL311), среднее 
0,71. Ожидаемая гетерозиготность изменялась в 
пределах 0,59–0,93, при среднем значении 0,80. 
Число аллелей, усредненное по минимальной 
выборке (AR), для иммунных локусов составило 
2,6 и 6,2 для нейтральных.  Средняя наблюдае�
мая гетерозиготность по всем локусам  в преде�
лах одной популяции (HO) колебалась от 0,34 
(Сюскюанйоки) до 0,55 (Титовка), а ожидаемая 
гетерозиготность (HE)  – от 0,34 (Сюскюанйоки) 
до 0,58 (Тулома) (табл. 1). 

Два локуса (EST22 и MHCII) отклонялись от 
генетического равновесия по Харди�Вайнбер�
гу. Однако это отклонение было достоверно 
только для двух популяций (Умба и Кица). По�
сле повторного проведения теста без этих по�
пуляций все локусы находились в состоянии 
генетического равновесия по Харди�Вайнбер�
гу, в связи с чем мы не стали исключать локусы 
EST22 и MHCII из последующего анализа.  Ана�
лиз по всем популяциям, с применением кор�
рекции Бонферрони для множественных тес�
тов,  показал неравновесие по сцеплению для 
девяти пар маркеров (из 171). Каждая из девя�
ти сцепленных пар локусов наблюдалась в раз�
ных популяциях, и, таким образом, это не мог�
ло достоверно повлиять на результаты межпо�
пуляционного и межрегионального анализа.  

Было показано, что шесть локусов (Ssal004, 
Ssal010, SSOSL311, Ssa171, SSOSL85, EST22) 
находятся под влиянием отбора по результатам 
по крайней мере одного из двух тестов (табл. 3). 

Тест BAYESFST выявил пять локусов, на кото�
рые действует отбор (для четырех локусов – с 
вероятностью 99 %): два из них нейтральные, 
подверженные балансирующему отбору 
(SSOSL311, Ssa171), и три – иммунные 
(Ssal004, Ssal010, EST22), подверженные на�
правленному отбору (рис. 2). Иерархический 
метод, примененный в  ARLEQUIN 3.5, также вы�
явил локусы, находящиеся под действием ес�
тественного отбора: один иммунный локус 
(Ssal004) с вероятностью 99 % (направленный 
отбор) и три локуса с вероятностью 95 % (один 
нейтральный под действием балансирующего 
отбора (SSOSL311), один иммунный (Ssal010) 
и один нейтральный (SSOSL85) под действием 
направленного отбора) (рис. 3). Объединенные 
данные двух тестов показали признаки усилен�
ного действия направленного отбора на два 

иммунных (16,7 % от общего числа) и один 
нейтральный локусы (14,3 %). Однако данные 
различия между типами локусов при объедине�
нии двух тестов статистически не достоверны, 
P = 0,64 (табл. 3).   

Таблица 3. Количество локусов, находящихся под 
влиянием естественного отбора по результатам 
двух тестов  

Локусы BAYESFST, % 
Иерархи� 

ческий 
тест, 

% 
Оба 

теста, 
% 

Иммун�
ные  

3 25,0 2 16,7 2 16,7

 Ssal004 
(P 0,01) 

 
Ssal004 
(P 0,01) 

 
Ssal004 
(P 0,01)

 

  Ssal010 
(P 0,01) 

 
Ssal010 
(P 0,05) 

 
Ssal010 
(P 0,01)

 

  Est22 
(P  0,01)

     

Нейт� 
ральные 

2 28,6 2 28,6 1 14,3

 
SSOSL311

(P 0,01) 
 

SSOSL311 
(P 0,05) 

 
SSOSL31

1 
(P 0,01)

 

  Ssa171 
(P 0,05) 

 
SSOSL85 

(P 0,05) 
   

Хи2,  
значе�
ние P 

 0,57  0,04  0,64

Примечание. Жирным шрифтом выделены локусы, 
находящиеся под действием направленного отбора. 
Достоверность различия количества иммунных и нейтральных 
локусов, находящихся под действием естественного отбора, 
была протестирована с помощью метода Хи2 

 

 
 
Рис. 2. Результаты теста, основанного на модели 
Байеса (BAYESFST), для объединенной Ладожской, 
Баренц�беломорской и Балтийской выборки. На 
рисунке представлены значения FST и 
соответствующие значения вероятностей P для 
каждого маркера (черные точки). Вертикальные линии 
обозначают 95�процентный (левая) и 99�процентный 
(правая) доверительные интервалы.  

 

Анализ пространственных характеристик (SAM 
тест) выявил, что число иммунных аллелей, кор�
релирующих со смертностью, соленостью, гео�
графической долготой, а также с температурой 
воды и температурой воздуха в июле, достоверно 
выше, чем число нейтральных аллелей (табл. 4).  

99%  дов. инт.
95%  дов. инт.
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Рис. 3. Результаты иерархического теста (Arlequin 3.5).  
На оси нанесены значения генетической 
дифференциации (FST) и наблюдаемой 
гетерозиготности (HO) для каждого маркера (черные 
точки). Кривые отражают 99�процентный (внешняя 
пара, сплошная линия) и 95�процентный (внутренняя 
пара, пунктирная линия) доверительные интервалы.  

Таблица 4. Корреляция молекулярных маркеров 
и параметров окружающей среды 

Локусы 
Смерт�
ность 

Соленость Широта Долгота

Иммунные 
17 

[19,3] 
17 

[19,3] 
15 

[17] 
14 

[15,9] 
Нейтраль�
ные 

11 
[7,1] 

11 
[7,2] 

14 
[9,1] 

8 
[5,2] 

Хи2, 
P�значения 

0,005 0,005 0,070 0,006 

Локусы 
Темпера� 
тура воды 

(июль) 

Темпера� 
тура воды 
(январь) 

Темпе� 
ратура 

воздуха 
(июль) 

Темпе�
ратура 

воздуха 
(январь)

Иммун� 
ные 

10 
[11,4] 

0 
15 

[17] 
4 

[4,5] 
Нейтраль� 
ные 

6 
[3,9] 

8 
[5,2] 

13 
[8,5] 

9 
[5,9] 

Хи2, 
P�значения 

0,025 0,029 
 

0,046 
0,658 

Примечание. В таблице указаны число и процент 
[в скобках] аллелей, коррелирующих с характеристиками 
окружающей среды 

Обсуждение 

В целом результаты нашей работы под�
тверждают высказанные ранее гипотезы о 
том, что локусы, связанные с генами, коди�
рующими факторы иммунного ответа, под�
вергаются влиянию естественного отбора бо�
лее интенсивно, нежели нейтральные 
[Langefors et al., 2001; Landry, Bernatchez, 
2001; Dionne et al., 2007; Fumagalli et al., 
2009]. Однако при объединении результатов 
двух проведенных тестов не было выявлено 
достоверно большего количества иммунных 
локусов,  подверженных усиленному дейст�
вию отбора, по сравнению с нейтральными, 
что противоречит данным, полученным ранее 

[Tonteri et al., 2010]. Тем не менее подобная 
тенденция существует (16,7 % иммунных ло�
кусов подвержены действию отбора, по срав�
нению с нейтральными – 14,3 %). Более того, 
те локусы, которые в нашей работе находи�
лись за пределами доверительного интервала 
по результатам одного из двух тестов 
(Ssal004, Ssal010, SSOSL311, EST22, Ssa171), 
также были выявлены ранее (Tonteri et al., 
2010) (рис. 2).  Кроме того, мы применили ал�
горитм BAYESFST отдельно для трех групп по�
пуляций (Баренц�беломорские, Ладожские, 
Балтийские). Для Баренц�беломорских было 
показано, что отбор усиленно действует на 
локус EST22, в Ладожских – на локусы 
SSOSL85 и SSOSL311, в Балтийских – на локу�
сы SSOSL311 и Ssa197. Таким образом, два 
локуса (Ssa197, SSOSL85) не были выявлены 
при объединении всех популяций для прове�
дения тестов, а некоторые локусы (Ssal004, 
Ssal010, Ssa171) достоверно выходили за 
пределы доверительного интервала только 
при применении неструктурированной моде�
ли популяции для теста. С другой стороны, 
один из локусов, претерпевающий усиленное 
действие отбора (Ssal002) и достоверно вы�
ходящий за пределы доверительного интер�
вала согласно  результатам предыдущего 
анализа (Tonteri et al., 2010), не был выявлен в 
ходе наших исследований.  

Наблюдаемые различия в результатах, по�
лученных с помощью разных тестов, можно 
объяснить следующим образом. В целом ес�
тественный отбор может приводить к генети�
ческой дифференциации между популяциями. 
Частоты аллелей локусов, находящихся под 
влиянием балансирующего отбора, будут рав�
ными между различными популяциями, в то 
время как частоты аллелей локусов, находя�
щихся под сильным локальным действием на�
правленного отбора, будут значительно изме�
няться между популяциями [Cavalli�Sforza, 
Edwards, 1967; Lewontin, Krakauer, 1973]. Дан�
ное заключение легло в основу тестов, срав�
нивающих степень генетической изменчиво�
сти внутри популяции и степень дифферен�
циации между популяциями [Beaumont, 
Balding, 2004]. Предположительно, генетиче�
ские различия между популяциями по локу�
сам, претерпевающим давление направлен�
ного отбора,  будут довольно сильными 
[Beaumont, Balding, 2004]. Таким образом, ес�
ли генетическое различие по определенному 
маркеру сильно отличается от ожидаемого 
при нейтральной модели, можно предполо�
жить, что данный маркер находится под влия�
нием естественного отбора [Oleksyk et al., 
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2010]. Описанный метод позволяет рассчи�
тать значения FST исходя из нейтральной мо�
дели структуры популяции и построить ожи�
даемое распределение данных значений, ос�
нованное на первоначальных частотах алле�
лей.  Этот подход был применен в программе 
BAYESFST. Тем не менее было показано, что ис�
пользование данного метода приводит к дос�
таточно большому числу ложноположитель�
ных результатов, если анализируемые выбор�
ки были отобраны из иерархически организо�
ванной популяции [Excoffier et al., 2009]. C 
увеличением числа исследуемых популяций 
точность расчета показателя FST должна уве�
личиваться, а границы доверительного интер�
вала – сужаться. Так, если какие�то из анали�
зируемых популяций не являются независи�
мыми, т. е. их дивергенция произошла отно�
сительно недавно, доверительные интервалы, 
вычисленные исходя из гипотезы о том, что 
генетические расстояния между популяциями 
равны, будут слишком узкими, и часть локу�
сов будет ложно признана отклоняющимися 
от ожидаемых значений [Excoffier et al., 2009]. 
Это доказывает важность применения иерар�
хического метода, учитывающего внутрипопу�
ляционную структуру. Результаты нашей ра�
боты согласуются с описанной теорией, т. к. 
некоторые локусы, для которых ранее было 
показано влияние отбора (SSOSL311, Ssal010, 
EST22), не вошли в 99�процентный довери�
тельный интервал после применения иерар�
хического теста. Тем не менее даже после 
удвоения выборки в нашей работе получен�
ные результаты согласуются с результатами 
предыдущего анализа (Tonteri et al., 2010). 
Это позволяет предположить, что локусы, для 
которых показано действие отбора, действи�
тельно испытывают усиленное влияние есте�
ственного отбора. 

С другой стороны, наше исследование не вы�
явило корреляции между интенсивностью отбора 
и функциональной ролью маркера. Но принимая 
во внимание, что мы анализировали только 7 ней�
тральных маркеров по сравнению с 62 в предыду�
щей работе [Tonteri et al., 2010], отсутствие корре�
ляции, скорее всего, связано с недостатком вы�
борки нейтральных маркеров. Также в своей ра�
боте А. Тонтери с соавторами [Tonteri et al., 2010] 
использовали дополнительный тест (lnRH) 
[Schlötterer, 2002; Kauer et al., 2003], основанный 
на предположении, что для локусов, находящихся 
под влиянием отбора, характерен более низкий 
уровень генетического разнообразия, чем для 
нейтральных. Таким образом, различия в резуль�
татах также могут объясняться использованием 
разных аналитических методов. 

 SAM тест выявил, что иммунные локусы ча�
ще коррелируют со степенью чувствительно�
сти к G. salaris (с уровнем смертности в резуль�
тате заражения), нежели нейтральные, что мо�
жет являться признаком патоген�индуцирован�
ного отбора. Факт, что подобная корреляция 
наблюдается и с соленостью воды, подтвер�
ждает данное предположение. По одним дан�
ным, увеличение солености воды до 5 ‰ не 
влияет на рост и жизнеспособность паразита 
G. salaris [Soleng, Bakke, 1997]. По другим – 
увеличение солености вплоть до изоосмотиче�
ской точки (немногим менее 7,5 ‰) может да�
же увеличивать жизнеспособность паразита, 
за счет уменьшения его затрат на поддержа�
ние осмотического баланса [Harris et al., 1998, 
цит. по Bakke, 2002]. Таким образом, в солоно�
ватой воде паразит может выживать даже на 
неподходящем хозяине. По�видимому, такая 
ситуация имеет место в Балтийском море, где 
G. salaris может выживать на радужной форели 
при солености около 5 ‰ [Malmberg, 1989]. 
При увеличении солености (7,5–33 ‰) время 
жизни паразита сокращается [Soleng, Bakke, 
1997]. В то же время в пресной воде (Ладож�
ское озеро) паразит присутствует постоянно, и 
поэтому Ладожские популяции атлантического 
лосося постоянно сталкиваются с необходимо�
стью противостоять ему. Это может выражать�
ся в высокой напряженности иммунной систе�
мы рыбы и, как результат, в низкой чувстви�
тельности к паразиту. 

 Балтийские популяции лосося характеризу�
ются средним уровнем восприимчивости к 
G. salaris. Одно из возможных объяснений это�
го следующее: паразит постоянно присутству�
ет в реках («пресноводные» условия), но когда 
лосось скатывается в Балтийское море, часть 
паразитов умирает из�за повышения солено�
сти, и популяция лосося освобождается из�под 
гнета патогена, что ослабляет действие отбора 
на иммунные локусы. В результате мы видим 
различия в корреляции между иммунными ло�
кусами и соленостью при сравнении пресно�
водных и морских популяций. Тем не менее 
данное объяснение не может быть применено к 
Баренц�беломорским популяциям, так как они, 
вероятно, никогда не сталкивались с G. salaris 
в естественных условиях. Кроме вызванных че�
ловеком случаев, в результате которых вся ин�
фицированная популяция погибала или нахо�
дится на критически низком уровне воспроиз�
водства [Bakke, 1990, 1992, 2004; Kudersky 
et al., 2003]. Безусловно, необходимы более 
детальные исследования уровня восприимчи�
вости к G. salaris лосося из зон с разной соле�
ностью и географическим положением. 
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В предыдущем исследовании значения кор�
реляции иммунных локусов и температуры воды 
были близки к достоверным. Проведенный нами 
анализ подтверждает данную тенденцию: P = 
0,025 и 0,029 для температуры воды в июле и 
январе. Кроме того, когда мы объединили дан�
ные по температуре воды и воздуха, различия 
между зимним и летним сезонами также стали 
достоверными: иммунные маркеры коррелиро�
вали с летней температурой [P = 0,002], но не с 
зимней [P = 0,082]. Многие исследования пока�
зывают, что количество паразитов, так же как и 
общее видовое разнообразие, увеличивается с 
повышением температуры, что справедливо как 
для водных [Dionne et al., 2007], так и для назем�
ных [Moya�Laraño, 2010] экосистем. Необходи�
мость противостоять более разнообразным и 
многочисленным паразитам может приводить к 
более выраженной эволюции иммунных систем 
видов�хозяев, что в нашем случае выражается в 
наличии корреляции между иммунными локуса�
ми и температурой.  

Интересным наблюдением можно считать 
тот факт, что не была выявлена корреляция ме�
жду иммунными локусами и географической 
широтой, вопреки результатам A. Тонтери 
[Tonteri et al., 2010]. Напротив, была показана 
корреляция данных маркеров с географической 
долготой. Зависимость частоты иммунных алле�
лей от географической широты вполне ожидае�
ма, т. к. температура воды и воздуха растет при 
движении с севера на юг. Например, для атлан�
тического лосося у берегов Канады генетиче�
ская изменчивость MHC�генов увеличивается с 
ростом температуры вдоль широтного градиен�
та в ответ на давление патоген�индуцированно�
го отбора [Dionne et al., 2007]. Возможно, объ�
яснение полученных нами результатов кроется в 
географическом расположении использованных 
для анализа популяций. Для целей текущего ис�
следования мы добавили к предыдущей выбор�
ке три популяции из южных районов Балтийско�
го моря (Нева, Нарва, Кунда), нарушив тем са�
мым имевшийся ранее широтный характер рас�
пределения значений солености, температуры и 
смертности. Однако, принимая во внимание, 
что мы анализировали только 7 нейтральных ло�
кусов против 62 в предыдущем исследовании 
[Tonteri et al., 2010], разница в полученных ре�
зультатах может объясняться недостатком ней�
тральных маркеров в анализе. Таким образом, 
корреляция иммунных локусов с географиче�
ской долготой ставится нами под сомнение, и 
на данный момент остается неясным, что явля�
ется основным параметром, с которым корре�
лируют иммунные маркеры, – температура воды 
или же географическая широта. 

Заключение 

Представленные в данной работе результа�
ты подтверждают предположение, что связан�
ные с иммунным ответом локусы находятся 
под усиленным действием естественного от�
бора, по сравнению с маркерами, не несущими 
ярко выраженной иммунной функции. Наличие 
связи между иммунными локусами и солено�
стью, температурой воды, а также чувствитель�
ностью к паразиту Gyrodactylus salaris также 
свидетельствует о действии патоген�индуци�
рованного отбора. Основываясь на данных вы�
водах, становится возможным использовать 
неравномерную интенсивность отбора в попу�
ляциях как маркер для поиска генов, связанных 
с иммунным ответом. Более того, такой подход 
применим ко всему геному и способствует по�
иску ранее неизвестных иммунокомпетентных 
локусов. В настоящей работе как EST�марке�
ры, так и MHCII�локус были информативны, что 
еще раз свидетельствует в пользу применимо�
сти широкого спектра локусов для изучения 
влияния естественного отбора на участки гено�
ма, связанные с иммунным ответом.  

Работа выполнена в рамках программы От�
деления биологических наук «Живая природа: 
современное состояние и проблемы развития» 
по теме «Разработка экспертной системы “Ло�
сосевые популяции и нерестовые реки Восточ�
ной Фенноскандии” на основе ГИС�технологий». 
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ВЛИЯНИЕ ВОЗРАСТА ЛИСТА НА УСТОЙЧИВОСТЬ 
ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОГО АППАРАТА  РАСТЕНИЙ  К КАДМИЮ 

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

Институт биологии Карельского научного центра РАН  

В условиях лабораторного опыта на примере ячменя (Hordeum vulgare L.) изучено 
влияние возраста листа на устойчивость фотосинтетического аппарата (ФСА) расте�
ний к повышенному содержанию кадмия (100 мкМ) в корнеобитаемой среде. После 
4�дневной экспозиции на растворе с металлом у молодого листа при наибольшей 
концентрации в нем кадмия снижается содержание зеленых пигментов, замедляет�
ся скорость электронного транспорта, уменьшается фотохимическое тушение флуо�
ресценции хлорофилла, однако благодаря функционированию защитных механиз�
мов интенсивность фотосинтеза поддерживается на уровне контроля. В зрелом лис�
те, где количество металла оказалось наименьшим, ингибирующее действие кадмия 
на активность ФСА не проявляется, а интенсивность фотосинтеза повышается. 
В стареющем листе при довольно значительном содержании в нем металла боль�
шинство изученных параметров ФСА уменьшаются и скорость фотосинтеза замед�
ляется. Сделан вывод о том, что различия в ответной реакции ФСА на действие кад�
мия у листьев разного возраста связаны с разным содержанием в них металла и со 
структурно�функциональными изменениями, происходящими в клетках и тканях 
в процессе онтогенеза листа, что, по�видимому, является одним из механизмов ме�
таллоустойчивости растений, функционирующим на уровне целого организма.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Hordeum vulgare L., возраст листа, фотосинтетический 
аппарат, кадмий.  

N. M. Kaznina, A. F. Titov, G. F. Laidinen, Yu. V. Batova. EFFECT OF 
LEAF AGE ON THE CADMIUM RESISTANCE OF THE PLANT 
PHOTOSYNTHETIC APPARATUS 

The effect of leaf age on the resistance of the plant photosynthetic apparatus (PSA) to high 
cadmium content (100 μm) in the root medium was studied in a laboratory experiment with 
barley (Hordeum vulgare L.) as the study object. After 4 days of exposure to the cadmium�
bearing solution, a young leaf, where the metal concentration was the highest, demonstrated a 
decline in green pigment content, reduced electron transport rate and photochemical 
quenching of chlorophyll fluorescence, but the rate of photosynthesis remained at the control 
level owing to protective mechanisms. In a mature leaf, where cadmium content was the 
lowest, no inhibiting effect of the metal on PSA was observed, and the rate of photosynthesis 
increased. In an ageing leaf, where the metal content was quite high, most of the investigated 
PSA parameters declined and photosynthesis slowed down. We conclude that the distinctions 
between leaves of different age in the way their PSA responded to cadmium were related to the 
metal content in them and to the structural and functional modifications that take place in the 
cells and tissues during the leaf ontogeny. Presumably, this response is a mechanism of the 
plant metal resistance which involves the whole plant. 

K e y  w o r d s :  Hordeum vulgare L., leaf age, photosynthetic apparatus, cadmium. 
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Введение  

Одним из самых важных отличий растений от 
животных является их способность к постоянно�
му росту и новообразованию органов в течение 
всего онтогенеза [Полевой, Саламатова, 1991]. 
Наиболее отчетливо это прослеживается на ли�
стьях, формирование которых происходит по�
степенно по мере роста растения. При этом ли�
стья разного возраста, находящиеся на одном 
растении, заметно отличаются друг от друга це�
лым рядом структурных и функциональных ха�
рактеристик, определяющих интенсивность про�
ходящих в них метаболических процессов [Мок�
роносов,  1981]. В частности, по мере роста и 
развития листа изменяются его анатомо�морфо�
логическая и мезоструктура [Мокроносов, 1981], 
ультраструктура пластид [Skorzynska�Polit, 
Baszynski, 1997], содержание фотосинтетиче�
ских  пигментов [Greer, Halligan, 2001; Zhang 
et al., 2008], скорость электронного транспорта 
[Бухов, 1997], активность ферментов, участвую�
щих в темновой фазе фотосинтеза [Zima, Sestak, 
1979], интенсивность самого процесса [Miller 
et al., 2000; Xie, Luo, 2003].  

Известно также, что структурно�функцио�
нальные различия, связанные с возрастом лис�
та, оказывают определенное влияние и на ус�
тойчивость ФСА к неблагоприятным факторам 
внешней среды [Брагина и др., 2004; Xu et al., 
2008]. При этом предполагается, что изменение 
в стрессовых условиях активности ФСА у листь�
ев разного возраста является одним из важных 
механизмов адаптации растений, действующим 
не только на клеточном, но и на органном и ор�
ганизменном уровнях организации [Нестеренко 
и др., 2001]. Однако экспериментальных дан�
ных, подтверждающих это, крайне мало.  

Учитывая вышеизложенное, целью данной 
работы явилось изучение влияния возраста 
листа на устойчивость ФСА растений к одному 
из наиболее сильных стрессовых воздействий 
химической природы – повышенному содержа�
нию кадмия в корнеобитаемой среде. 

Материалы и методы 

Исследования проведены с использовани�
ем приборно�аналитической базы Центра кол�
лективного пользования научным оборудова�
нием ИБ КарНЦ РАН.  

В качестве объекта исследований исполь�
зовали растения ячменя сорта Зазерский 85 
(Hordeum vulgare L.), которые выращивали в 
условиях контролируемой среды в песчаном 
субстрате при температуре воздуха 20–22 °С, 
освещенности 10 клк и фотопериоде 14 ч. 

При достижении растениями фазы начала 
3�го листа их переносили в пластиковые кон�
тейнеры (объемом 2 л) на питательный рас�
твор Кнопа с добавлением микроэлементов 
(контроль). В опытном варианте к питатель�
ному раствору добавляли 100 мкМ кадмия 
в форме сульфата. Через 4 сут экспозиции 
в этих условиях после разворачивания у рас�
тений 3�го листа определяли содержание 
кадмия в корне, побеге и листьях разного 
возраста: стареющего (1�го от основания по�
бега), зрелого (2�го от основания побега, за�
кончившего рост) и молодого (3�го от осно�
вания побега, продолжающего рост), а также 
фотосинтетическую активность листьев.  

Количественное определение кадмия в кор�
нях, стеблях и листьях растений проводили ме�
тодом инверсионной вольтамперометрии с ис�
пользованием полярографа АВС�1.1 («Вольта», 
Россия). О состоянии ФСА листьев разного воз�
раста судили по следующим показателям: пло�
щадь листовой пластинки, содержание зеленых 
и желтых пигментов, доля хлорофиллов в свето�
собирающих комплексах,  эффективность рабо�
ты фотосистемы II (ФС II) и скорость фотосинте�
за. Площадь листовой пластинки рассчитывали 
по формуле S = 0,66ld, где l – длина листа (см), 
d – ширина листа (см) [Аникиев, Кутузов, 1961]. 
Содержание хлорофиллов (a и b) и каротинои�
дов определяли спектрофотометрически, экс� 
трагируя их 80%�м ацетоном. Долю хлорофил�
лов, находящихся в светособирающих комплек�
сах, от их общего количества рассчитывали по 
Лихтентайлеру [Lichtenthaler, 1987]. Квантовую 
эффективность ФС II (Fv/Fm), скорость элек�
тронного транспорта (ETR), а также коэффици�
енты фотохимического (qP) и нефотохимиче�
ского (NPQ) тушения флуоресценции хлорофил�
ла определяли в листьях, адаптированных к тем�
ноте, с помощью флуориметра MINI�PAM (Walz, 
Германия). Интенсивность фотосинтеза оцени�
вали с помощью установки для исследования 
СО2�газообмена HСM�1000 (Walz, Германия).  

Повторность в пределах одного варианта 
опыта варьировала в зависимости от показате�
ля от 5 до 20 растений, каждый опыт повторяли 
трижды. В таблицах и на рисунке представлены 
средние значения и их стандартные ошибки. 
О достоверности различий судили с помощью 
критерия Стьюдента при Р < 0,05. 

Результаты 

Анализ содержания кадмия в корнях, стеб�
лях и листьях разного возраста у растений 
ячменя показал, что основная часть (80 % от 
общего количества) поступившего в растение 
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металла задерживалась в корнях (табл. 1). 
Однако некоторое его количество попадало в 
надземные органы и распределялось там 
следующим образом (в порядке убывания): 
стебель > молодой лист > стареющий лист > 
зрелый лист. 

Таблица 1. Содержание кадмия в органах ячменя по�
сле 4�суточной экспозиции растений на растворе 
с кадмием (100 мкМ) 

Орган 
Содержание кадмия, 

мкг/г сырого веса 
% от общего 
количества 

Корень  42,8 ± 1,41 79,6 
Стебель 7,59 ± 0,16 14,1 
Лист   
стареющий  1,22 ± 0,05 2,3 
зрелый  0,70 ± 0,03 1,3 
молодой  1,45 ± 0,03 2,7 

 
Наиболее высокое содержание кадмия в 

молодом листе опытных растений, по сравне�
нию со зрелым и стареющим листьями, соот�
ветствовало и более значительному снижению 
(по отношению к контролю) в нем зеленых пиг�
ментов  (табл. 2). В несколько меньшей степе�
ни содержание хлорофилла снижалось в ста�
реющем листе, тогда как в зрелом листе дос�
товерных изменений данного показателя не 
наблюдалось. Отметим также, что только в мо�
лодом листе увеличивалась доля хлорофиллов, 
находящихся в ССК. Отрицательное влияние 
кадмия на содержание каротиноидов не выяв�
лено. Более того, в молодом листе оно даже 
несколько увеличивалось.  

 
 

Интенсивность фотосинтеза листьев ячменя 
разного возраста после 4�суточной экспозиции 
растений на растворе с кадмием (100 мкМ): 

1 – контроль; 2 – опыт  
 

Известно, что состояние ФСА растений в 
стрессовых условиях можно также оценить по 
изменению показателей эффективности работы 
ФС II [Нестеренко, Сидько, 1980]. В наших опытах 
в присутствии кадмия в зрелом листе изученные 
параметры флуоресценции хлорофилла не изме�
нялись. В молодом и стареющем листьях отмече�
но некоторое замедление (на 7 и 14 % соответст�
венно по сравнению с контролем) скорости элек�
тронного транспорта и снижение (на 6 и 12 %) фо�
тохимического тушения флуоресценции хлоро�
филла (табл. 3). Причем в молодом листе одно�
временно с этим увеличивалось (на 38 % по отно�
шению к контролю) нефотохимическое тушение, 
чего не происходило в стареющем листе. 

Таблица 2. Содержание фотосинтетических пигментов в листьях ячменя разного возраста после 4�суточной 
экспозиции растений на растворе с кадмием (100 мкМ) 

Содержание пигментов, мг/ г сырого веса 
Лист 

сhl a сhl b    сhl a+b сar 
Содержание 
сhl в CCK, % 

Контроль 
Молодой 1,027 ± 0,002 0,316 ± 0,003 1,343 ± 0,002 0,329 ± 0,001 51,3 ± 0,5 
Зрелый 1,174 ±0,002 0,420 ± 0,002 1,594 ± 0,003 0,332 ± 0,001 60,2 ± 0,6 
Стареющий 0,791 ± 0,002 0,231 ± 0,001 1,022 ± 0,002 0,326 ± 0,001 49,6 ± 0,3 

Опыт 
Молодой 0,953± 0,001* 0,294 ±0,002* 1,247±0,002* 0,341± 0,002* 53,9± 0,2* 
Зрелый 1,170 ± 0,004 0,421 ± 0,001 1,591 ± 0,004 0,331 ± 0,001 61,2 ± 0,4 
Стареющий 0,735± 0,004* 0,231 ± 0,001 0,966±0,006* 0,325 ± 0,002 50,1 ± 0,3 

Примечание. Здесь и в табл. 3: * – различия с контролем достоверны при Р < 0,05 

Таблица 3. Некоторые показатели флуоресценции хлорофилла в листьях ячменя разного возраста после
4�суточной экспозиции растений на растворе с кадмием (100 мкМ) 

Показатели флуоресценции хлорофилла 
Лист 

Fv/Fm ETR qP NPQ 
Контроль 

Молодой 0,744 ± 0,006 71,60 ± 2,09 0,906 ± 0,020 0,642 ± 0,023 
Зрелый 0,714 ± 0,018 54,18 ± 1,50 0,735 ± 0,029 0,583 ± 0,020 
Стареющий 0,707 ± 0,005 43,07 ± 1,98 0,750 ± 0,016 0,562 ± 0,004 
  Опыт   
Молодой 0,739 ± 0,005 66,26 ± 2,18* 0,848 ± 0,008* 0,886± 0,027* 
Зрелый 0,731 ± 0,005 56,48 ± 0,86 0,725 ± 0,016 0,530 ± 0,041 
Стареющий 0,713 ± 0,016 37,10 ± 1,85* 0,660 ± 0,011* 0,578 ± 0,085 
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 Влияние кадмия на интенсивность фото�
синтеза также во многом зависело от возраста 
листа (рис.). Так, в молодом листе после 4�су�
точной экспозиции растений на растворе с ме�
таллом достоверных различий с контролем в 
скорости процесса не наблюдалось, в зрелом 
листе интенсивность фотосинтеза несколько 
увеличивалась (на 11 % по сравнению с кон�
тролем), а в стареющем листе, напротив, 
уменьшалась (на 31 %). 

Обсуждение 

Проведенное исследование показало, что 
возраст листьев оказывает заметное влияние 
как на накопление в них кадмия, так и на устой�
чивость ФСА растений ячменя к его токсиче�
скому действию. 

Наибольшее количество кадмия выявлено 
в молодом листе, в меньшей степени металл 
накапливается в стареющем листе, а в зре�
лом листе его содержание оказалось самым 
низким. Аналогичное распределение кадмия 
между разновозрастными листьями ранее бы�
ло обнаружено у растений кукурузы в присут�
ствии металла в концентрации 25 мкМ 
[Lagriffoul et al., 1998]. Очевидно, высокая 
концентрация кадмия в молодом листе обу�
словлена его сильной аттрагирующей способ�
ностью, в результате чего металл поступает в 
него не только по ксилеме из корня, но и по 
флоэме [Page et al., 2006].  Относительно вы�
сокое содержание кадмия в стареющем лис�
те, возможно, объясняется активно функцио�
нирующими механизмами детоксикации ме�
талла, поскольку этот лист, наряду с корнем и 
стеблем, выполняет барьерную функцию 
[МcKenna et al., 1993]. В результате в зрелом 
листе оказывается наименьшее количество 
кадмия, что важно с точки зрения сохранения 
высокой активности его ФСА, поскольку на 
изученной фазе развития растений именно 
этот лист служит основным донором ассими�
лятов [Сытник и др., 1978]. 

Полученные результаты также показали, 
что реакция ФСА на действие кадмия зависит 
не только от количества металла в листьях, 
но и от их возраста. Так, у молодого листа, 
при наиболее высоком по сравнению с други�
ми листьями содержании в нем кадмия, в 
большей степени снижается количество зе�
леных пигментов, замедляется скорость 
электронного транспорта, уменьшается фо�
тохимическое тушение флуоресценции хло�
рофилла. Однако интенсивность фотосинте�
за сохраняется при этом на уровне контроль�
ного варианта. Как известно, негативное 

влияние кадмия на показатели фотосинтети�
ческой активности в значительной степени 
связано с его действием на структуру мем�
бран хлоропластов [Skórzyńska�Polit, 
Baszynski, 1997], биосинтез хлорофилла 
[Molas, 1997] и активность фотосистем 
[Vassilev et al., 2004; Казнина и др., 2010]. Од�
нако нельзя не учитывать и возрастные осо�
бенности молодого, не закончившего свой 
рост листа, у которого пластидный аппарат 
еще окончательно не сформирован, в клетках 
мезофилла содержится меньшее по сравне�
нию с более зрелыми листьями количество 
хлоропластов с не полностью развитой сис�
темой мембран [Сытник и др., 1978; Мокро�
носов, 1981]. Это также может быть одной из 
причин уменьшения активности ФСА в при�
сутствии кадмия. Поддержание же относи�
тельно высокого уровня фотосинтеза при 
этом можно, по крайней мере отчасти, объяс�
нить возрастанием доли хлорофиллов, нахо�
дящихся в ССК, что способствует усилению 
светособирающей функции пигментного ап�
парата [Шерстнева и др., 2007], а также по�
вышением нефотохимического тушения 
флуоресценции хлорофилла, позволяющим 
избежать фотоповреждения ФС II при сниже�
нии фотохимического тушения [Лепедуш и 
др., 2005]. В защите от фотоповреждения за�
метную роль играют и каротиноиды 
[Choundhury, Behera, 2001], увеличение со�
держания которых наблюдалось в наших экс�
периментах в молодом листе. Необходимо 
также отметить, что поддержание интенсив�
ности фотосинтеза на уровне контрольного 
варианта в молодом растущем листе может 
быть связано и с высокой активностью тем�
новой фиксации СО2 [Мокроносов, 1981; 
Cabello et al., 2006].  

Зрелый лист, закончивший свой рост, об�
ладает наибольшей интенсивностью всех фо�
тосинтетических процессов [Мокроносов, 
1981; Einig et al., 1999; Xie, Luo, 2003]. Высо�
кое содержание хлорофиллов в нем обуслов�
лено большим числом полностью сформиро�
ванных и активно функционирующих хлоро�
пластов [Lieth, Pasian, 1990]. Помимо этого 
зрелый лист обладает хорошо развитым 
устьичным аппаратом и довольно низким 
устьичным сопротивлением диффузии СО2, 

что обеспечивает ему более высокий уровень 
газообмена даже в неблагоприятных услови�
ях внешней среды [Малкина, 1976; Xie, Luo, 
2003]. Указанные структурно�функциональ�
ные особенности зрелого листа, а также го�
раздо меньшее (по сравнению с другими ли�
стьями) количество в нем кадмия, по�види�
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мому, и явились основными причинами от�
сутствия негативного влияния металла на ак�
тивность ФСА. Обнаруженное же при этом 
некоторое усиление интенсивности фотосин�
теза, связанное, например, с увеличением 
активности ферментов темновой фазы, в ча�
стности РБФК/О [Monnet et al., 2001], можно 
расценивать как защитно�приспособитель�
ную реакцию растения в ответ на повышение 
концентрации токсичных ионов в корнеоби�
таемой среде.   

У стареющего листа, также как и у моло�
дого, после 4�суточной экспозиции на рас�
творе с кадмием уменьшается количество 
хлорофилла, замедляется скорость элек�
тронного транспорта, снижается коэффици�
ент фотохимического тушения хлорофилла. 
Однако в отличие от молодого листа ско�
рость фотосинтеза замедляется. Поскольку 
содержание кадмия в стареющем листе не�
сколько меньше, чем в молодом, можно 
предположить, что замедление интенсивно�
сти фотосинтеза связано в этом случае с воз�
растными изменениями, происходящими 
в листе на начальных этапах старения. К ним, 
в частности, относятся разрушение грануляр�
ной структуры и уменьшение размеров хлоро�
пластов и их количества [Smart, 1994], умень�
шение синтеза РБФК/О и снижение ее актив�
ности [Suzuki et al., 1987; Niinemets et al., 
2005], деформация устьиц [Kołodziejek et al., 
2006] и уменьшение устьичной проводимости 
[Constable, Ranson, 1980; Cabello et al., 2006]. 
Кроме того, известно, что кадмий не только 
непосредственно влияет на параметры функ�
ционирования ФСА, о чем было сказано вы�
ше, но и вызывает ускорение всех процессов, 
связанных со старением листьев [Skorynska�
Polit, Baszynski, 1997; Krupa, Moniak, 1998; 
Vassilev et al., 1998].  

Таким образом, в результате проведенно�
го исследования выявлено заметное влияние 
возраста листа на устойчивость ФСА расте�
ний ячменя к кадмию. При этом у молодого 
растущего листа при наибольшем содержа�
нии в нем кадмия уменьшается ряд показате�
лей фотосинтетической активности, однако 
благодаря функционированию защитных ме�
ханизмов (в частности, возрастанию доли 
хлорофиллов, находящихся в ССК, увеличе�
нию содержания каротиноидов и повышению 
нефотохимического тушения флуоресценции 
хлорофилла)  интенсивность фотосинтеза 
поддерживается на уровне растений кон�
трольного варианта. В зрелом листе, являю�
щемся на изученной фазе развития растений 
основным донором ассимилятов,  количество 

металла оказалось наименьшим. При этом 
ингибирующего действия кадмия на актив�
ность ФСА не наблюдается. Более того, в 
присутствии металла интенсивность фото�
синтеза в этом листе несколько повышается. 
В стареющем листе при довольно значитель�
ном содержании в нем металла большинство 
изученных параметров ФСА уменьшаются, а 
скорость фотосинтеза замедляется. 

На наш взгляд, выявленные различия в от�
ветной реакции ФСА на действие кадмия у ли�
стьев разного возраста, связанные, с одной 
стороны, с разным количеством поступившего 
в них металла, а с другой – со структурно�
функциональными изменениями, происходя�
щими в клетках и тканях в процессе онтогенеза 
листа, можно отнести к механизмам металло�
устойчивости, функционирующим на уровне 
целого организма, которые дополняют и уси�
ливают клеточные механизмы устойчивости и 
способствуют тем самым росту и развитию 
растений в неблагоприятных условиях окру�
жающей среды.  
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СРЕДООБРАЗУЮЩАЯ РОЛЬ ГИДРОФИТОВ В РАЗВИТИИ 
И ФУНКЦИОНИРОВАНИИ ПЛАНКТОННЫХ СООБЩЕСТВ 

С. А. Курбатова, Н. А. Лаптева, И. Ю. Ершов, Е. В. Борисовская 

Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 

В экспериментальных экосистемах исследованы изменения ряда гидрохимиче�
ских параметров среды и структурно�функциональных характеристик бактерий, 
фито� и зоопланктона в присутствии гидрофитов различных экологических групп 
(погруженных и плавающих). Показано преобладание деструкционных процессов, 
снижение бактериальной продукции и фотосинтеза водорослей, изменение видо�
вой структуры зоопланктона среди водных растений. Выявлена обратная зависи�
мость обилия рачка Daphnia longispina от уровня минерализации. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  гидрофиты; Hydrocharis morsus�ranae; Elodea canadensis; 
Ceratophyllum demersum; бактерии; фитопланктон; зоопланктон; численность; 
биомасса; продукция; деструкция. 

S. A. Kurbatova, N. A. Lapteva, I. Yu. Yershov, E. V. Borisovskaya. 
ENVIRONMENTAL ROLE OF HYDROPHYTES IN DEVELOPMENT AND 
FUNCTIONING OF PLANKTONIC COMMUNITIES 

Changes in some hydrochemical parameters of the environment and in the structural 
and functional characteristics of bacteria, phytoplankton and zooplankton in the 
presence of different ecological groups of hydrophytes (submerged and floating) were 
studied in experimental ecosystems. We demonstrate that destructive processes 
prevailed, bacterial production and photosynthesis of algae decreased, zooplankton 
species composition changed among the aquatic plants. An inverse relationship was 
found between the abundance of the crustacean Daphnia longispina and the level of 
mineralization. 

K e y  w o r d s : hydrophytes; Hydrocharis morsus�ranae; Elodea canadensis; 
Ceratophyllum demersum; bacteria; phytoplankton; zooplankton; abundance; biomass; 
production; destruction. 

Введение 

Водные растения играют важную роль в 
создании гидробиологического режима 
водоема и формировании качества воды 
[Олейник и др., 1988; Ратушняк, 2002]. В период 
вегетации и в процессе отмирания высшие 
водные растения поставляют в водную толщу и 
грунт синтезированные ими органические 
соединения и минеральные элементы. 
Одновременно растения поглощают 

минеральные вещества из воды и грунтов 
[Щепански, 1977]. На зарастающих высшими 
растениями мелководьях создаются 
благоприятные условия для развития в воде и 
илах разнообразных групп бактерий, 
выполняющих различные физиологические 
функции [Марголина, Куклин 1976; Кудрявцев, 
1978; Якушин, 1987]. Скопление бактерий в этих 
биотопах привлекает зоопланктон и зообентос, 
которые служат пищей для молоди и взрослых 
рыб [Родина, 1959]. В воде зарослей отмечают 
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богатый видовой состав и высокую биомассу 
зоопланктона [Семенченко, Разлуцкий, 2009; 
Kuczyńska�Kippen, Joniak, 2010]. В смежных с 
зарослями участках открытой воды наблюдают 
повышенную продуктивность фитопланктона, 
что свидетельствует о поступлении в эти зоны 
биогенных веществ [Пырина и др., 1976]. 

Тем не менее не вполне ясно, как растения 
влияют на формирование сообществ 
пелагической пищевой сети. Изучение данной 
проблемы в значительной степени затруднено 
ее сложностью и характером приемов и 
методических подходов. В природных водоемах 
на функционирование сообществ гидробионтов 
оказывает влияние множество абиотических и 
биотических факторов, которые в полном 
объеме не могут быть учтены исследователями. 
Поэтому натурные наблюдения не позволяют 
сделать конкретные заключения о роли водных 
растений в жизнедеятельности гидробионтов. В 
связи с этим возникает необходимость 
проведения эксперимента с использованием 
модельных экосистем, когда большинство 
факторов находятся под контролем 
исследователей. 

Цель работы – в условиях эксперимента 
оценить влияние гидрофитов на изменение 
гидрохимии воды, развитие и функционирование 
планктонных сообществ. 

Материалы и методы 

Экспериментальные экосистемы создавали 
в полевых условиях в пластиковых лотках, ко�
торые для предотвращения резких суточных 
колебаний температуры помещали в заполнен�
ный водой бетонный бассейн. В лотки залива�
ли отфильтрованную через сеть с ячеей 76 мкм 
речную воду до уровня 0,3 м. Общий объем во�
ды составлял в каждом лотке 300 л. Зоопланк�
тон предварительно отлавливали из прудов и 
концентрировали в одной емкости. Затем при�
мерно в равном количестве распределяли в 
опытные лотки. Для адаптации зоопланктона к 
условиям эксперимента отводили неделю, по�
том в лотки помещали растения. Плотность по�
садки погруженных гидрофитов – роголистни�
ка Ceratophyllum demersum L. и элодеи Elodea 
canadensis Michx. составляла по 1000 г сырой 
массы на лоток, плавающего на поверхности 
водокраса Hydrocharis morsus�ranae L. – по 250 
розеток (400 г на лоток). В контроле растений 
не было. Каждый вариант опыта выполняли в 
трех повторностях. Поверхность лотков затяги�
вали сеткой, чтобы исключить попадание насе�
комых, моллюсков, опада с деревьев, и на 1/3 
закрывали тканью для создания тени и предот�

вращения чрезмерной инсоляции гидрофитов, 
обитающих в природе, как правило, под ряской 
или в тени воздушно�водных растений. Экспе�
римент проходил в период активной вегетации 
растений и длился 2 месяца (2.07.08–2.09.08). 

Ежедневно в утренние часы (900–1000)  регист�
рировали показатели температуры и рН. Ежене�
дельно определяли содержание О2, концентра�
ции основных катионов (Na+, K+, Ca2+, Mg2+), гид�
рокарбонатов, общую минерализацию, БПК5 

[Алекин и др., 1973]. Концентрации катионов ус�
танавливали с помощью пламенного фотометра 
Flapho�4 и атомно�абсорбционного спектрофо�
тометра AAS�1. Общую минерализацию рассчи�
тывали по методике [Хлебович, 1974]. Одновре�
менно отбирали пробы для анализа структурно�
функциональных характеристик бактерий, фито� 
и зоопланктона. Общую численность бактерий 
(ОЧБ) определяли с использованием метода 
эпифлуоресцентной микроскопии с флуорохро�
мом Дафи [Porter, Feig, 1980]. Биомассу бакте�
рий рассчитывали исходя из численности и 
средних размеров клеток, которые измеряли 
окулярной линейкой. Удельный вес бактерий 
принимали за единицу. Определяли скорость ге�
теротрофной ассимиляции 14СО2 бактериями и 
по ее значениям рассчитывали бактериальную 
продукцию. Первичную продукцию и деструкцию 
ОВ изучали по изменению кислорода в темных и 
светлых склянках в течение суток [Кузнецов, Ду�
бинина, 1989]. Содержание хлорофилла а изме�
ряли спектрофотометрическим методом [Опре�
деление…, 1982]. Зоопланктон отбирали пробо�
отборником на 0,5 л в шести точках лотка и фик�
сировали в 4%�м формалине. Пробы обрабаты�
вали, пользуясь общепринятыми гидробиологи�
ческими методами [Методические…, 1982]. 

Рассчитывали средние по повторностям ве�
личины, стандартные отклонения и довери�
тельные интервалы. Связь между определяе�
мыми параметрами оценивали с помощью ко�
эффициента ранговой корреляции Спирмена. 

Результаты 

Гидрохимические характеристики. В пе�
риод наблюдений средняя температура воды 
в утренние часы составляла 18 °С, изменяясь 

от 11 до 22 °С. 
В экспериментальных экосистемах с водо�

красом показатель рН на протяжении опыта 
был близок к нейтральным значениям, а кон�
центрация кислорода была меньше, чем в дру�
гих вариантах. В лотках с погруженными гидро�
фитами отмечали более сильное насыщение 
воды кислородом и смещение рН в щелочную 
сторону (табл.). 
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В присутствии всех растений происходило 
уменьшение общей минерализации воды. 
В экспериментальных экосистемах с элодеей 
значительно ниже становилась концентрация 
всех измеряемых катионов и гидрокарбона�
тов, общая минерализация была почти в 
2 раза меньше, чем в контроле. В присутст�
вии роголистника увеличивалась концентра�
ция К+ в воде. Наименьшим изменениям в 
экспериментальных экосистемах с растения�
ми подвергалась концентрация Mg2+ (табл.). 

В экосистемах с растениями БПК5 в течение 
первой недели эксперимента превышало кон�
трольные значения, затем снизилось. Увеличе�
ние БПК5 к концу эксперимента (со второй по�
ловины августа) происходило в лотках с рого�
листником. 

Структурно�функциональные характери�
стики микроорганизмов и водорослей. Кри�
вые динамики численности и биомассы бакте�
рий носили пилообразный характер, особенно 
в вариантах с гидрофитами (рис. 1). Мини�
мальное количество бактерий отмечали 
в начале опыта: в экосистемах без растений 
~0,5 млн кл./мл, с растениями 0,8–1 млн 
кл./мл. Через 2 недели опыта численность бак�
терий в контроле и в варианте с роголистником 
достигла 2 млн кл./мл, в присутствии элодеи и 
водокраса она оставалась на уровне 1 млн 
кл./мл. Численность бактерий в лотках с элоде�
ей была ниже контрольной на протяжении все�
го опыта (рис. 1: б). Лишь в конце лета она уве�
личилась до 2 млн кл./мл и ее значения при�
близились к нижнему уровню контрольных. 
В присутствии водокраса развитие бактерий 
было скачкообразным (рис. 1: а). Отмечали три 
пика в динамике ОЧБ. Первый, в конце июля, 
достигал 3,3 млн кл./мл, что выше контроля 
в три раза. Затем произошел спад численности 
до 0,8 млн кл./мл. Рост ОЧБ вновь зафиксиро�
ван в конце второй декады августа (2,1 млн 
кл./ мл) с максимумом в начале сентября 
(3,5 млн кл./мл). В экспериментальных экоси�
стемах с роголистником первый подъем ОЧБ 

до 1,9 млн кл./мл был растянут с середины до 
конца июля (рис. 1: в), второй (2,9 млн кл./мл) 
отмечали в конце августа – начале сентября. 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 1. Численность бактерий в эксперименте: 
1 – контроль, 2 – с водокрасом, 3 – с элодеей, 4 – 
с роголистником 

 
Биомасса бактерий соответствовала дина�

мике их численности. Ее величины варьировали 
в течение эксперимента от минимальных 0,03–
0,08 мг/л в начале опыта и в первой декаде 

Изменение гидрохимических показателей в присутствии различных видов растений (среднее за опыт 
значение показателя (минимальное–максимальное)) 

 
О2, 

мг/л 
рН 

HCO3

�, 
мг/л 

Общая 
минерали�
зация, мг/л

Na+, 
мг/л 

K+, 
мг/л 

Ca2+, 
мг/л 

Mg2+, 
мг/л 

БПК5, 
мг О2/л 

Без 
растений 

10,2 
(8,8–12,2) 

8,7 
(8,2–9,1) 

19,3 
(10,1–26,3)

78,1 
(63,9–105,9)

3,7 
(2,7–5,2)

1,5 
(1,1–2,1)

35,5 
(26.7–54,9) 

20,6 
(17,3–26,2) 

2,3 
(1,6–3,3)

Hydrocharis 
morsus�ranae 

8,4 
(6,9–10,5) 

7,6 
(7,1–8,1) 

19,6 
(12,2–26,5)

72,2 
(58,1–92,6)

3,8 
(3,1–5,3)

1,4 
(0,6–2,4)

33,5 
(20,3–52,5) 

20,4 
(17,1–25,8) 

2,1 
(1,3–3,2)

Ceratophyllum 
demersum 

11,0 
(9,2–12,9) 

9,4 
(8,8–9,7) 

16,8 
(10,8–28,0)

72,8 
(59,9–93,7)

4,1 
(3,3–5,1)

2,3 
(1,6–3,0)

31,4 
(24,4–51,7) 

19,1 
(15,3–25,6) 

2,9 
(1,3–4,9)

Elodea 
canadensis 

11,4 
(10,0–13,6) 

9,6 
(9,2–9,9) 

11,4 
(8,0–14,6)

47,0 
(40,3–62,4)

2,6 
(1,8–4,9)

0,2 
(0,03–0,6)

15,9 
(12,4–27,2) 

17,9 
(13,5–25,1) 

1,9 
(1,0–3,2)
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августа до максимальных 0,1–0,4 мг/л во вто�
рую и третью декады июля и августа. Наимень�
шие значения биомассы бактерий характерны 
для экосистем с элодеей (0,06–0,16 мг/л). 
В контроле максимальная биомасса 0,22 мг/л 
наблюдалась в середине июля, а в лотках с во�
докрасом и роголистником значительное повы�
шение биомассы (до 0,28 мг/л) происходило 
в конце августа – начале сентября. 

Через 7 дней опыта активность гетеротрофных 
бактерий была наименьшей в вариантах с элодеей 
и в контроле (1,2 и 1,9 мкг С/(л·сут) соответствен�
но), наибольшей – с водокрасом (3,7 мкг С/(л·сут)) 
и с роголистником (3,4 мкг С/(л·сут)). В последую�
щие сроки в экосистемах с водокрасом и элодеей 
в среднем ассимилировалось 1,4 мкг С/(л·сут), 
в присутствии роголистника – 1,8 мкг С/(л·сут), 
в контроле  – 2,5 мкг С/(л·сут). 

Бактериальная продукция, рассчитанная по 
гетеротрофной ассимиляции, была невелика и 
значительно варьировала в течение опыта. Че�
рез неделю она была максимальной в экоси�
стемах с водокрасом и роголистником (62–56 
мкг С/(л·сут)), меньшей – с элодеей и в контро�
ле (20–30 мкг С/(л·сут)). Со второй декады ав�
густа и до начала сентября величины бактери�
альной продукции во всех экспериментальных 
экосистемах с растениями были в 2 раза ниже 
контрольных. 

Максимальная скорость деструкции ОВ 
(рис. 2) через неделю опыта в лотках с водо�
красом составляла 1,73 мг О2/(л·сут), в при�
сутствии элодеи – 1,5 мг О2/(л·сут), с роголи�
стником – 0,47 мг О2/(л·сут), в контроле – 
1,16 мг О2/(л·сут). Далее в середине июля на�
блюдалось снижение скорости деструкции в 
вариантах с водокрасом (до 0,28 мг 
О2/(л·сут)) и с элодеей (до 0,13 мг О2/(л·сут)), 
чуть позже, в последней декаде июля – в при�
сутствии роголистника (до 0,13 мг О2/(л·сут)). 
В контроле в этот период скорость распада 
ОВ составляла 0,43–0,63 мг О2/(л·сут), а ее 
снижение происходило в период с конца ию�
ля до второй декады августа (0,23 мг 
О2/(л·сут)), затем в конце августа скорость 
вновь увеличилась (0,67 мг О2/(л·сут)). В на�
чале сентября при снижении температуры 
воды скорость деструкции ОВ существенно 
уменьшилась. Наиболее неравномерно дест�
рукция ОВ протекала в экспериментальных 
экосистемах с водокрасом и элодеей. Изме�
нение ее величин варьировало в пределах 
0,09–1,73 мг О2/(л·сут) и 0–1,5 мг О2/(л·сут) 
соответственно. В вариантах с роголистни�
ком изменение деструкции было плавным и 
скорость распада ОВ приближалась к кон�
трольным значениям. 

 
 

 
 

 
 
Рис. 2. Скорость деструкции органического вещест�
ва в экспериментальных экосистемах. Обозначения 
1–4 как на рис. 1 

 

 
 
Рис. 3. Содержание хлорофилла а в воде эксперимен�
тальных экосистем. Обозначения 1–4 как на рис. 1 

 
Концентрация хлорофилла а спустя неделю 

от начала эксперимента во всех вариантах 
с гидрофитами снизилась (рис. 3). Средние 
показатели за период наблюдений составили 

мг 02/л·сут 
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в контроле 4,5 мкг/л, с водокрасом – 1,9 мкг/л, 
с элодеей – 1,1 мкг/л, с роголистником – 
1,4 мкг/л. Во всех экспериментальных экоси�
стемах с растениями прослеживалась тесная 
корреляционная зависимость концентрации 
хлорофилла от содержания основных катионов 
и общей минерализации воды. 

В контроле дважды происходил подъем ве�
личин фотосинтеза фитопланктона. В начале 
опыта фотосинтез составил 1,27 мг О2/(л·сут), 
в третьей декаде июля – 1,1 мг О2/(л·сут), 
затем до конца эксперимента не превышал 
0,5 мг О2/(л·сут) с минимумом в начале августа. 
В присутствии растений фотосинтез фито�
планктона, как правило, протекал с более 
низкой, чем в контроле, скоростью. В среднем 
фотосинтез был максимальным в контро� 
льных экосистемах (0,64 мг О2/(л·сут)), ми� 
нимальным – с элодеей (0,2 мг О2/(л·сут)). 
В присутствии водокраса и роголистника сред�
няя величина фотосинтеза составила 0,47 и 
0,32 мг О2/(л·сут) соответственно. Отношение 
фотосинтеза к деструкции, рассчитанное по 
средним за период наблюдений данным, было 
наибольшим в контроле (1,2). В эксперимен�
тальных экосистемах с растениями деструкция 
ОВ шла интенсивнее, чем образование первич�
ной продукции. Величина отношения фотосин�
теза к деструкции убывала в ряду: водокрас 
(0,8) – роголистник (0,6) – элодея (0,5). 

Зоопланктон. В зоопланктоне эксперимен�
тальных экосистем определено 44 вида. Из них 22 
вида – Rotifera, 12 – Cladocera, 10 – Copepoda. Из�
начально зоопланктон всех вариантов включал 
хищную каляниду Heterocope saliens Lilljeborg. Это 
наиболее существенный фактор, влияющий на 
обилие других видов зоопланктонного сообщест�
ва. При доминировании H. saliens, когда этот ра�
чок составлял 60–100 % биомассы зоопланктона, 
общая численность оставалась на низком уровне. 
Она начинала увеличиваться после исчезновения 
H. saliens из сообщества (рис. 4). Между числен�
ностью H. saliens и остального зоопланктона во 
всех вариантах опыта установлены высокие коэф�
фициенты корреляции (r = –0,7…–0,8; p < 0,05). 
Срок доминирования H. saliens в эксперименталь�
ных экосистемах с различными видами растений 
и в контроле отличался. Постепенное снижение 
численности этого рачка наблюдали во всех вари�
антах. Наибольший период времени (6 недель) 
H. saliens отмечали в контрольных пробах и с во�
докрасом, затем, очевидно, происходило естест�
венное завершение жизненного цикла рачка [Ры�
лов, 1930]. В лотках с погруженными растениями 
H. saliens выбывала из сообщества значительно 
раньше: через 4 недели – с роголистником и че�
рез 2 недели – с элодеей. 

В дальнейшем структура зоопланктона экспе�
риментальных экосистем различных вариантов 
опыта имела свои особенности. В присутствии 
всех растений увеличивалось видовое разнооб�
разие. В контроле индекс видового разнообразия 
(Шеннона) был небольшим и не превышал 
2 бит/экз. В экспериментальных экосистемах 
с гидрофитами он изменялся в пределах 
2–3 бит/экз. Индекс видового сходства (Серенсе�
на) между вариантами с погруженными растения�
ми (элодеей и роголистником) был высоким 
и в течение эксперимента принимал значения от 
0,6 до 0,9. Наименьшее видовое сходство отмече�
но между контролем и экосистемами с водокра�
сом. В этом случае индекс колебался в пределах 
от 0,2 до 0,6. В контроле после периода доми�
нирования H. saliens общая численность зоо�
планктона возрастала за счет мелкоразмерных 
организмов: науплиусов Copepoda, хидорид 
Alona rectangula Sars и Chydorus sphaericus 
(O. F. Müller). Из коловраток более многочис�
ленной была Lecane luna Müller. Биомасса зоо�
планктона составляла 0,18–0,44 мг/л. 

В экспериментальных экосистемах с водо�
красом небольшая численность сохранялась 
на протяжении всего опыта (рис. 4: б). Биомасса 
изменялась в пределах 0,09–0,58 мг/л. Домини�
ровали ювенильные Cyclopoida (науплиусы и ко�
пеподиты). В меньшем, чем в контроле, количе�
стве развивались хидориды. В отличие от кон�
троля  в пробах постоянно присутствовал рачок 
Simocephalus vetulus (O. F. Müller) (в среднем за 
опыт – 1 экз./л). Отмечалась более высокая чис�
ленность коловраток (в среднем 2 экз./л против 
0,7 экз./л в контроле). Наибольшее развитие по�
лучили Lecane luna, L. (M.) lunaris Ehrenberg, 
Mytilina mucronata Müller, M. ventralis Ehrenberg, 
Euchlanis dilatata Ehrenberg, Testudinella patina 
(Hermann), Trichotria pocillum Müller. 

Для экосистем с погруженными растениями 
характерно развитие обычных для литорали и 
зарослей водных растений Copepoda: 
Mesocyclops leuckarti (Claus), Eucyclops 
serrulatus (Fisch.), E. macruroides (Lill.), 
Megacyclops viridis (Jur.). Как с роголистником, 
так и с элодеей количество Cladocera было вы�
ше, чем в контроле и с водокрасом. В присутст�
вии роголистника численность рачков сем. 
Chydoridae достигала в среднем 12 экз./л. 
Обильно развивались Graptoleberis testudinaria 
(Fischer) и C. sphaericus. С большей, чем с водо�
красом, численностью в пробах присутствовал 
S. vetulus (в среднем 4 экз./л). К концу опыта от�
мечалось появление единичных особей Daphnia 
longispina O. F. Müller. Численность и биомасса 
коловраток превышали контрольные значения 
первые 7 недель опыта. Наиболее массовыми 
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Рис. 4. Динамика численности Heterocope saliens (1) (левая ось ординат) и общей численности зоопланктона 
(2) (правая ось ординат): а – в контроле, б – с водокрасом, в – с элодеей, г – с роголистником 

 

были Lecane (M.) arcuata (Bryce), Mytilina 
ventralis, T. patina. После исчезновения H. saliens 
из сообщества биомасса зоопланктона среди 
роголистника составляла от 0,43 до 1,17 мг/л. 

В лотках с элодеей многочисленнее, чем 
в других вариантах опыта, были крупнораз�
мерные Cladocera – S. vetulus и D. longispina, 
достигавшие в отдельные даты 16 и 19 экз./л 
(в среднем за эксперимент 5 и 6 экз./л) соот�
ветственно. Средняя за опыт численность 
хидорид составляла 13 экз./л. Преобладание 
A. rectangula в начале эксперимента сменя�
лось в последующем массовым развитием 
C. sphaericus. Наибольших величин по срав�
нению с другими вариантами достигала био�
масса зоопланктона (0,59–2,00 мг/л). Коло�
вратки в экспериментальных экосистемах 
с элодеей развивались слабо. 

Обсуждение 

Гидрофиты существенно меняют ряд гидро�
химических показателей среды. В результате 
активного фотосинтеза погруженных растений 
(элодеи, роголистника), насыщения воды ки�
слородом и изменения карбонатного равнове�
сия значения рН в опыте смещались в щелоч�
ную сторону (табл.). У плавающего на поверх�
ности водокраса увеличения концентрации О2 
в воде не происходило, так как газообмен осу�
ществляется в основном в воздушной среде. 
Кроме того, плавающие листья водокраса соз�
дают тень для фитопланктона, снижая фото�
синтез водорослей [Dvořák, 1987]. Средняя за 
опыт величина фотосинтеза и концентрация 
хлорофилла в лотках с водокрасом были ниже, 
чем в контроле. В результате в эксперимен�
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тальных экосистемах с водокрасом отмечены 
наименьшие в опыте концентрации О2 и близ�
кие к нейтральным значения рН. 

Влияние растений на минеральный состав 
воды в наибольшей степени прослеживалось в 
экспериментальных экосистемах с элодеей, где 
общая минерализация снизилась почти в 2 раза 
по сравнению с контролем. Значительно мень�
ше становились концентрации Na+, K+, Ca2+, 
HCO3

2�. Для элодеи характерен интенсивный об�
мен веществ и быстрый рост [Антропогенное…, 
1980; Pokorný et al., 1984]. Только этот вид из 
трех, выбранных для опыта, к концу периода на�
блюдений увеличил свою массу в среднем на 
27 %. Масса двух других видов уменьшилась. 
В естественном водоеме из�за постоянного об�
мена водных масс разница минерального соста�
ва воды внутри зарослей элодеи и вне их не 
столь заметна [Pokorný et al., 1984]. 

Уменьшение минерализации в экосистемах 
с гидрофитами может происходить не только 
в результате поглощения минеральных ве�
ществ, но также вследствие осаждения CaCO3 
при повышении рН [Алекин, 1970]. Появление 
значительного количества кристаллов углеки�
слого кальция на листьях растений и стенках 
лотков было  особенно заметно в варианте с ро�
голистником. Существует мнение, что этот про�
цесс может усиливать седиментацию фито�
планктона и способствовать смене доминирую�
щих в нем форм [van Donk, van de Bund, 2002]. 

В лотках с водокрасом минерализация зна�
чительно коррелировала с концентрацией гид�
рокарбонатов (r = 0,98; p < 0,05), что косвенно 
свидетельствует о слабом использовании выс�
шими растениями и водорослями в этих систе�
мах минерального углерода. 

Уровень минерализации и рН могут опреде�
лять развитие отдельных видов гидробионтов. 
К примеру, известно, что у C. sphaericus два оп�
тимума развития: при рН 5 и рН 9 [Мануйлова, 
1964]. В эксперименте именно среди погружен�
ных растений, где происходило защелачивание 
среды, C. sphaericus достигал максимальной 
численности. В присутствии элодеи и роголист�
ника отмечали обратную зависимость количест�
ва рачков D. longispina от общей минерализации 
(r = –0,84 и –0,76 соответственно, p < 0,01).  
С элодеей при наименьшем в опыте уровне об�
щей минерализации воды D. longispina была 
многочисленнее, чем в других вариантах. Увели�
чение численности D. longispina на фоне сниже�
ния минерализации наблюдали ранее в другом 
эксперименте [Курбатова, 2005].  

В лотках с элодеей в условиях низкой мине�
рализации отмечены минимальное содержание 
хлорофилла и малая скорость фотосинтеза. 

Очевидно, небольшие показатели численности 
и функциональной активности бактерий в этих 
экосистемах также обусловливались минималь�
ным содержанием минеральных и органических 
веществ, щелочной рН среды, а также прессом 
со стороны фильтраторов Cladocera. 

Изменение БПК5 в экспериментальных эко�
системах с гидрофитами – это следствие из�
менения функционирования сообществ гидро�
бионтов различных уровней. Так, снижение 
БПК5 через неделю от начала эксперимента 
происходило одновременно с падением кон�
центрации хлорофилла и, вероятно, связано 
с уменьшением продуцирования лабильного 
органического вещества (ЛОВ) фитопланкто�
ном. Прямая зависимость БПК5 от содержания 
хлорофилла а (r = 0,72; p < 0,05) установлена 
в лотках с водокрасом. Усиление БПК5 в экоси�
стемах с роголистником к концу экспери� 
мента совпадало по времени с накоплением 
отмерших листьев и стеблей и увеличением 
численности и биомассы бактерий. В свою 
очередь численность бактерий связана (r = 0,7; 
p < 0,05) с концентрацией К+, которая в 1,5–2,3 
раза превышала контрольные значения в при�
сутствии роголистника. 

В лотках с роголистником трофические свя�
зи усложнялись, так как большое значение 
приобретал детрит, накапливающийся в ре�
зультате отмирания базальной части побегов. 
В этих условиях, по�видимому, возрастало 
значение простейших, численность которых 
в эксперименте не контролировалась. Отличи�
тельной чертой зоопланктона эксперименталь�
ных экосистем с роголистником было обиль�
ное развитие рачка�детритофага G. testudinaria 
и фитофильных коловраток. 

Немаловажную роль в изменении струк�
турно�функциональных показателей водо�
рослей и микроорганизмов играют вторич�
ные метаболиты высших водных растений, 
выделяемые ими в период активной вегета�
ции и при отмирании. Показано, что погру�
женные растения секретируют ЛОВ, которое 
быстро включается в биотический круговорот 
[Wetzel, Manny, 1972]. Большое количество 
выделенных органических веществ утилизи�
руется эпифитными бактериями и перифито�
ном до того, как поступят в воду литоральной 
или пелагической зоны [Wetzel, Manny, 1972]. 
Активность эпифитов высока, и организмы, 
составляющие перифитон, усиливают дефи�
цит питательных веществ для фито� и бакте�
риопланктона. У плавающих растений проду�
цирование органического вещества значи�
тельно ниже [Wetzel, Manny, 1972]. Известно 
альгицидное действие гидрофитов, в частно�
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сти роголистника и элодеи, на отдельные ви�
ды водорослей [Коган, Чиннова, 1972; Wium�
Andersen, 1987; van Donk, van de Bund, 
2002; Gross et al., 2003]. Установлено также 
выраженное бактерицидное действие эфир�
ного масла роголистника [Курашов и др., 
2010]. Чувствительность водорослей к алле�
лопатическим веществам, а также состав 
и концентрации летучих низкомолекулярных 
органических веществ эфирного масла вод�
ных растений зависят от фазы развития рас�
тений и условий среды, в частности от темпе�
ратуры и содержания фосфора [Fitzgerald, 
1969; Mjelde, Faafeng, 1997; Курашов и др., 
2010]. Перечисленные обстоятельства, по�
видимому, внесли вклад в снижение бактери�
альной продукции и фотосинтеза фитопланк�
тона в экспериментальных экосистемах 
с растениями. В среднем за период наблюде�
ний бактериальная продукция в лотках с во�
докрасом снижена на 32 % по сравнению с 
контролем, с роголистником – на 20 %, с эло�
деей – на 42 %. Величина фотосинтеза была 
ниже контрольной на 40 % с водокрасом, на 
58 % с роголистником и на 74 % с элодеей. 

Несмотря на снижение бактериальной 
продукции, в присутствии водокраса и рого�
листника численность бактерий в отдельные 
даты превышала контрольные значения 
(рис. 1), что, очевидно, связано с процесса�
ми разложения растительных остатков. 
В лотках с водокрасом от биомассы бакте�
рий напрямую зависела численность коло�
враток (r = 0,7; p < 0,05). Среди роголистни�
ка численность бактерий имела обратную 
корреляцию с биомассой зоопланктона 
(r = –0,64; p < 0,05).  

Скорость деструкционных процессов опре�
делялась абиотическими и биотическими 
факторами среды. В контроле деструкция 
ОВ коррелировала с биомассой зоопланк� 
тона (r = 0,71; p = 0,02) и одновременно с 
концентрациями катионов K+, Ca2+, Mg2+ 
(r = 0,66–0,76; p < 0,05). Последняя зависи�
мость, вероятно, обусловлена опосредованно 
через связь функциональной активности де�
структоров с минеральным составом среды. 
В лотках с водокрасом и роголистником ско�
рость деструкции напрямую связана с актив�
ностью водорослей, то есть с величиной фо�
тосинтеза (r = 0,87 и 0,8 соответственно; 
p < 0,01). В экспериментальных экосистемах 
с элодеей в условиях наименьшего развития 
бактерий и фитопланктона, а также низкой 
минерализации значимой зависимости вели�
чины деструкции от других определяемых 
в опыте параметров установлено не было.  

Превышение деструкции над фотосинте�
зом в присутствии гидрофитов наблюдали и 
в природных условиях [Рыбакова, 2010]. Это 
объясняется повышенным содержанием ЛОВ 
и минеральных веществ, выделяемых расте�
ниями прижизненно и в процессе их бактери�
ального разложения [Майстренко и др., 
1969]. По�видимому, в зарослях фотосинтез 
планктонных водорослей в значительно мень�
шей степени, чем высшие водные растения, 
обеспечивает энергетические потребности 
бактериопланктона. 

Выводы 

В условиях эксперимента гидрофиты изме�
няют газовый режим в воде, значения рН, кон�
центрации основных катионов и уровень об�
щей минерализации. В среднем за период на�
блюдений отмечено снижение бактериальной 
продукции, содержания хлорофилла а в воде 
и фотосинтеза фитопланктона. Большинство 
характеристик бактериопланктона претерпе�
вают значительные колебания величин, кото�
рые иногда превосходят контрольные. Наи�
меньшее количество и функциональная актив�
ность бактерий и фитопланктона характерны 
для экспериментальных экосистем с элодеей. 
Среди гидрофитов (в большей степени в при�
сутствии погруженных растений – элодеи, ро�
голистника, в меньшей – с плавающим на по�
верхности водокрасом) деструкционные про�
цессы преобладают над продукционными. 
Одно из проявлений прямого действия гидро�
фитов на зоопланктон, как результат измене�
ния ряда гидрохимических показателей сре�
ды, – увеличение обилия видов, для которых 
создаются оптимальные условия. На количе�
ственные характеристики отдельных групп 
и видов зоопланктона гидрофиты влияют опо�
средованно через развитие кормовых объек�
тов (водорослей, бактерий, детрита). 

Исследования поддержаны Программой Пре�
зидиума РАН «Биологическое разнообразие». 
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ВЛИЯНИЕ ТИДИАЗУРОНА НА ТЕРМОУСТОЙЧИВОСТЬ 
РАСТЕНИЙ КУКУРУЗЫ 

А. С. Лукаткин, Н. Н. Каштанова 

Мордовский государственный университет им. Н. П. Огарева 

Семена кукурузы, обработанные тидиазуроном (ТДЗ) в концентрациях от 10�8 
до 10�11 М, проращивали при комнатной температуре до возраста 7 суток, затем 
проростки выдерживали 20 ч при температуре 43 или 3 °С (контроль – при 25 °С) 
с последующим выращиванием в рулонной культуре до возраста 14 суток, после 
чего определяли параметры роста и состояние клеточных мембран. Показано, что 
синтетический регулятор роста ТДЗ оказал положительное воздействие на моло�
дые растения кукурузы на фоне действия пониженных и повышенных температур. 
Наиболее эффективные концентрации ТДЗ, максимально повышающие термоус�
тойчивость проростков кукурузы, – 10�10 и 10�11 М. В последействии неблагоприят�
ных температур параметры роста и проницаемость мембран листьев кукурузы, 
выращенной из обработанных тидиазуроном семян, проявляли тенденцию к вос�
становлению до уровня нестрессированных растений. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Zea mays, пониженные температуры, высокие температу�
ры, рост, проницаемость мембран, регуляторы роста, тидиазурон. 

A. S. Lukatkin, N. N. Kashtanova. EFFECT OF THIDIAZURON ON THE 
THERMAL RESISTANCE OF MAIZE SEEDLINGS 

Maize seeds treated with thidiazuron (TDZ) at concentrations ranging from 10�8 to 10�11 
M were germinated at room temperature until the age of 7 days. The seedlings were 
then kept for 20 h at 43°C or 3°C (control seedlings at 25°C) followed by a roll�growing 
culture until 14 days of age, after which the growth parameters and the condition of the 
cell membranes were studied. It is shown that the synthetic growth regulator TDZ has 
had a positive impact on young maize plants affected by chilling and heating. The TDZ 
concentrations most effective in maximizing the thermal resistance of maize seedlings 
were 10�10 and 10�11 M. In the aftereffect of extreme temperatures the growth parameters 
and membrane permeability in the leaves of maize plants pre�treated with thidiazuron 
tended to recover to the level of non�stressed plants. 

K e y  w o r d s :  Zea mays, chilling, high temperatures, growth, membrane permeability, 
plant growth regulators, thidiazuron.  

Введение 

В настоящее время растения подвергаются 
нарастающему воздействию абиотических и 
антропогенных неблагоприятных факторов 
среды, таких как засуха, низкая и высокая тем�
пература, засоление, высокие концентрации 
тяжелых металлов (ТМ) и ксенобиотиков. Од�

ним из ведущих экологических факторов явля�
ется температура, определяющая саму воз�
можность существования растений в опреде�
ленном местообитании. Температурные сдви�
ги вызывают изменения структуры биополиме�
ров, метаболических процессов в раститель�
ной клетке, при высокой напряженности могут 
приводить к повреждениям и гибели растений 
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[Усманов и др., 2001]. Повреждения растений 
могут индуцировать как пониженные, так и по�
вышенные температуры [Титов, Таланова, 
2011]. Теплолюбивые растения (в том числе 
кукуруза) проявляют симптомы повреждения 
при пониженных положительных температурах 
(выше 0 °С, но ниже 10 °С) [Лукаткин, 2002]. Те�
пловой стресс возникает в растениях при по�
мещении в условия повышенной температуры 
[Титов, Таланова, 2011]. Известно, что основ�
ные ответные реакции растений на воздейст�
вие неблагоприятных абиотических факторов 
связаны со сверхпродукцией активированных 
форм кислорода (АФК) и возникновением 
окислительного стресса, впоследствии приво�
дящего к нарушениям структуры и функциони�
рования клеточных мембран [Лукаткин, 2002].  

Для снижения повреждающего действия 
неблагоприятных температур используют 
различные приемы, среди которых особое 
место занимают синтетические и природные 
регуляторы роста (РР) [Прусакова и др., 2005; 
Титов, Таланова, 2009; Колмыкова, Лукаткин, 
2012; Будыкина и др., 2012]. Наряду с регуля�
торным действием на физиолого�биохимиче�
ские процессы в растительных клетках, мно�
гие РР способствуют повышению устойчиво�
сти растений к абиотическим и биотическим 
стрессорам [Титов и др., 2011].  

В последние годы интенсивно изучаются но�
вые синтетические препараты с цитокининовой 
активностью – тидиазурон, цитодеф, хлорсуль�
фурон и другие [Лукаткин и др., 2003а, 2003б; 
Шаповалов, Зубкова, 2003; Прусакова и др., 
2005; Лукаткин, Зауралов, 2009; Лукаткин, Стар�
кина, 2011]. Их преимуществом является низкая 
концентрация, в которой они оказывают специ�
фическое действие, и высокая эффективность 
по сравнению с природными цитокининами. 
В лабораторных опытах выявлено стимулирую�
щее действие цитокининовых препаратов на 
прорастание семян огурца и кукурузы при 
температурах 10–14 °С, причем эффективность 
проявлялась в широком диапазоне концентра�
ций: тидиазурона – 10�6–10�11 М, хлорсульфурона 
– 10�9–10�10 М, цитодефа – 10�7–10�9 М, кинетина 
– 10�7–10�8 М [Лукаткин и др., 2003б; Колмыкова 
и др., 2005; Лукаткин, Овчинникова, 2009].  

Несмотря на проведенные ранее исследова�
ния антистрессового действия синтетического 
цитокинина тидиазурона, до сих пор нет четкого 
представления о механизмах этих эффектов, а 
также об оптимальных концентрациях ТДЗ, ис�
пользуемых для обработки разных видов расте�
ний на фоне различных стрессирующих факто�
ров. В связи с этим целью работы было изуче�
ние действия препарата тидиазурон на термо�

устойчивость молодых растений кукурузы, оце�
ниваемую по параметрам роста (прироста) и 
состояния клеточных мембран.  

Для достижения цели были поставлены сле�
дующие задачи: 1) изучить эффект различных 
концентраций ТДЗ на ранних этапах развития 
кукурузы; 2) выявить наиболее эффективные 
концентрации ТДЗ и их действие на рост и со�
стояние клеточных мембран растений кукурузы 
при различных температурных воздействиях; 
3) оценить эффективность ТДЗ в последейст�
вии неблагоприятных температур (по парамет�
рам роста и проницаемости мембран). 

Материалы и методы 

Объектом для работы служили семена и мо�
лодые растения кукурузы (Zea mays L.) гибрида 
Коллективный 172 МВ. В качестве эксперимен�
тального материала для работы использовали 
тидиазурон [N�фенил–(1,3,5тиазол�5ил)моче�
вина] (ДРОПП) – препарат фирмы «Шеринг» 
(Германия), используемый в качестве дефоли�
анта [Дропп…, 1985], но в низких концентраци�
ях обладающий цитокининовой активностью 
[Murthy et al., 1998].  

В первой серии опытов семена замачивали 
10 часов в растворах ТДЗ концентраций от 10�8 
до 10�11 М (контроль – в дистиллированной во�
де), затем промывали и проращивали при тем�
пературе около 25 °С в растильнях на дистилли�
рованной воде до возраста 7 суток. На третий 
день определяли энергию прорастания, на 7�й 
день – всхожесть семян и измеряли ростовые 
характеристики (длину корня и побега). Далее 
семидневные проростки кукурузы пересажива�
ли в модифицированную среду Кнопа. Часть 
растений оставляли в нормальных условиях 
(температура 25 °С), а остальные помещали на 
20 часов в термостат (температура 43 °С) или 
холодильную камеру (температура 3 °С), после 
чего возвращали в нормальные условия, выра�
щивая еще 6 дней методом рулонной культуры 
[Журбицкий, Ильин, 1968]. На 14�й день от нача�
ла опыта измеряли ростовые характеристики 
(длину корня и побега), количество листьев на 
растении, визуально определяли % поврежден�
ной листовой поверхности и выявляли концен�
трации ТДЗ, наиболее эффективные на фоне 
оптимальных и неблагоприятных температур.  

Во второй серии опытов на основании концен�
траций, оказавших лучшее действие в первой се�
рии (на прорастание семян, рост осевых органов 
и повреждение листьев), проверяли эффектив�
ность ТДЗ при действии и последействии небла�
гоприятных температур на проростки кукурузы. 
Схема опыта – такая же, как и в первой серии. 
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Семена кукурузы обрабатывали выбранными кон�
центрациями ТДЗ, проращивали до возраста 7 су�
ток, делили на три группы и помещали в те же 
температурные режимы, что и в первой серии 
опытов. Сразу после окончания температурного 
воздействия (охлаждения при 3 °С или нагрева 
при 43 °С) определяли состояние клеточных мем�
бран по выходу электролитов из высечек листьев 
в дистиллированную воду на кондуктометре 
ОК�102 («Radelkis», Венгрия) с платиновым элек�
тродом при частоте 3 кГц [Зауралов, Лукаткин, 
1985]. Далее растения выращивали методом ру�
лонной культуры и определяли последействие 
температурного стресса по выходу электролитов.  

Определение проницаемости мембран про�
водили по изменению электропроводности вы�
тяжки после 4�часовой экспозиции. Полный 
выход электролитов определяли по электро�
проводности вытяжки после разрушения мем�
бран кипячением (методика детально описана 
в работе [Гришенкова, Лукаткин, 2005]). Ре�
зультирующий выход электролитов рассчиты�
вали в % от полного выхода:  

L = (L1 – Lw) / (L2 – Lw) ·100 %, 
где L – выход электролитов, в процентах от 
полного выхода электролитов; L1 и L2 – элек�
тропроводность после настаивания высечек 
листьев и кипячения, в мкСм; Lw – электропро�
водность дистиллированной воды, мкСм. 

Термоустойчивость оценивали по степени 
повреждения клеточных мембран после воз�
действия неблагоприятными температурами. 
Степень повреждения в различных вариантах 
оценивали по «коэффициенту повреждаемо�
сти» (КП), рассчитываемому по формуле: 

КП = (LD – L0)  / (100 – L 0) ·100 %, 
где LD – выход электролитов из ткани, под�
вергнутой стрессу, в процентах от полного вы�
хода электролитов; L0 – выход электролитов из 
ткани контрольных растений, в процентах от 
полного выхода электролитов. Чем больше ве�
личина КП, тем меньше устойчивость расти�
тельного объекта [Зауралов, Лукаткин, 1985]. 

Все опыты в каждой серии повторяли три 
раза, они включали не менее трех повторно�
стей (растилен каждого варианта или сосудов 
с рулонными культурами). В каждом опыте 
измерения роста проводили на 10–12 растени�
ях каждого варианта, определение выхода 
электролитов – в шести усредненных пробах, 
составленных из высечек листьев из 5–7 рас�
тений каждого варианта. Результаты обраба�
тывали статистически по стандартным методи�
кам с использованием компьютерной програм�
мы BIOSTAT. В таблицах и на графиках пред�
ставлены средние арифметические из всех 
повторностей с их стандартными ошибками. 

Сравнение различных вариантов опыта прово�
дили по t�критерию Стьюдента при 5�процент�
ном уровне значимости [Лакин, 1980]. 

 Результаты и обсуждение 

Тидиазурон – синтетический дефолиант, в 
низких концентрациях проявляющий цитокини�
новую активность. Концентрации ТДЗ, приме�
няемые разными авторами, в сильной степени 
варьируют (как для разных видов растений, так 
и для стрессирующих воздействий) [Лукаткин 
и др., 2003а; 2003б; Лукаткин, Старкина, 2011]. 
Поэтому на первом этапе работы по изучению 
влияния ТДЗ на молодые растения кукурузы 
необходимо выявить концентрации ТДЗ, ока�
зывающие лучшее действие.  

Определение энергии прорастания и всхоже�
сти семян кукурузы при использовании препара�
та ТДЗ показало, что не во всех концентрациях 
регулятора прорастание семян кукурузы шло 
быстрее (табл. 1). Оптимальными для прораста�
ния семян оказались концентрации 10�9 и 10�11 М, 
где наблюдалась тенденция к повышению энер�
гии прорастания семян относительно контроля, 
и 10�8 М, где выявлена тенденция к повышению 
всхожести. Следует отметить, что как по прорас�
танию семян, так и по ростовым характеристи�
кам (длине корня и побега) достоверного увели�
чения относительно водного контроля ни при 
одной концентрации не выявлено.  

Таблица 1. Влияние тидиазурона на прорастание 
семян кукурузы и длину осевых органов 7�дневных 
проростков 

Длина, мм 
Концен�
трация, 

М 

Энергия 
про� 

растания,
% 

Всхожесть, 
% корень побег 

0 (Н2О) 76 ± 3,7 84 ± 3,5 102 ± 4,5 46 ± 1,9
10�8 77 ± 4,2 90 ± 3,1 88 ± 4,7 40 ± 2,9
10�9 83 ± 4,1 87 ± 5,2 97 ± 4,1 43 ± 1,8
10�10 73 ± 7,1 83 ± 4,4 98 ± 5,5 43 ± 2,4
10�11 83 ± 5,2 85 ± 5,0 101 ± 5,2 45 ± 2,2
 

В последующем растения, обработанные 
различными концентрациями ТДЗ, выращивали 
методом рулонной культуры при температуре 
25 °С, близкой к оптимальной (табл. 2). Наибо�
лее эффективным препарат оказался в концен�
трации 10�10 М: здесь наблюдалась тенденция к 
увеличению длины корня и количества листьев 
по сравнению с контролем. Но положительного 
действия этого регулятора роста на длину побе�
га не выявлено, лишь при концентрации 10�11 М 
показана тенденция к небольшой стимуляции 
роста. Таким образом, в нормальных темпера�
турных условиях не выражена рост�стимули�
рующая активность препарата ТДЗ. 
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Таблица 2. Параметры роста и повреждения 
14�дневных растений кукурузы, выращенных в ру�
лонной культуре из обработанных тидиазуроном 
семян и подвергнутых 20�часовому воздействию 
неблагоприятных температур 

Длина, мм 

% повреж� 
дения 

листовой 
поверхности

Концен�
трация, 

М 
корень побег 

Коли� 
чество 

листьев, 
шт./раст. 

 
Температура 25 °С 

0 169 ± 9,4 208 ± 19,1 2,7 ± 0,1 – 
10�8 133 ± 10,5 169 ± 13,2 2,8 ± 0,1 – 
10�9 161 ± 15,9 189 ± 14,0 2,5 ± 0,2 – 
10�10 195 ± 14,2 209 ± 16,2 3,0 ± 0,2 – 
10�11 164 ± 13,8 212 ± 12,4 2,6 ± 0,2 – 

Температура 43 °С 
0 146 ± 15,6 171 ± 13,7 2,6 ± 0,2 33,8 ± 5,0 

10�8 129 ± 16,3 146 ± 13,6 2,4 ± 0,2 30,0 ±1 0,8 
10�9 162 ± 18,7 188 ± 18,1 2,9 ± 0,3 34,3 ± 5,4 
10�10 211 ± 15,0 200 ± 15,3 2,7 ± 0,2 13,3 ± 6,2 
10�11 162 ± 16,6 199 ± 16,7 3,0 ± 0,2 24,2 ± 4,6 

Температура 3 °С 
0 131 ± 16,5 175 ± 6,5 2,6 ± 0,1 22,4 ± 4,6 

10�8 121 ± 11,3 152 ± 7,8 2,6 ± 0,2 25,0 ± 6,1 
10�9 129 ± 17,0 145 ± 12,5 2,6 ± 0,2 15,7 ± 5,2 
10�10 156 ± 17,7 196 ± 9,3 2,9 ± 0,1 11,3 ± 3,2 
10�11 149 ± 12,8 152 ± 11,0 2,5 ± 0,3 17,3 ± 5,3 

 

Вторую группу растений в рулонной культу�
ре выдерживали 20 ч в термостате при темпе�
ратуре 43 °С, после чего выращивали в тех же 
условиях, что и предыдущую партию. При крат�
ковременном воздействии высоких темпера�
тур на молодые растения кукурузы выявлена 
тенденция к торможению роста, а также на�
блюдалось визуальное повреждение листьев 
(подсыхание краев и кончиков листовой пла�
стинки). Тидиазурон оказал достоверное сти�
мулирующее действие на длину корня в кон�
центрации 10�10 М и показал тенденцию к усиле�
нию роста побега (в концентрациях 10�10 

и 10�11 М) и повышению количества листьев 
(в концентрациях 10�9 и 10�11 М). Самый низкий 
процент подсыхания листьев наблюдали у рас�
тений, обработанных ТДЗ в концентрации 
10�10 М. В остальных концентрационных вариан�
тах обработки растений ТДЗ повреждение ли�
стьев гипертермией не отличалось от контроля.  

В третьей группе растений (которые были 
выдержаны 20 ч в холодильной камере при по�
ниженной температуре 3 °С) выявлено сниже�
ние роста и корней, и побегов относительно 
температуры 25 °С, а также визуальное повре�
ждение листовой поверхности. При обработке 
ТДЗ в концентрации 10�10 М показана тенденция 
к превышению роста осевых органов и образо�
вания листьев по отношению к водному кон�
тролю. Степень повреждения листовой поверх�
ности в результате холодовой экспозиции про�
ростков кукурузы была довольно высокой как в 
контроле, так и при действии ТДЗ, и лишь кон�

центрация 10�10 М ТДЗ достоверно снижала по�
вреждение: процент подсыхания оказался су�
щественно ниже, чем в контроле. 

Таким образом, оценка эффективности ТДЗ 
на фоне кратковременного действия понижен�
ных и повышенных температур позволила сде�
лать заключение о слабом положительном 
влиянии на рост и степень повреждения листо�
вой поверхности растений ТДЗ в дозе 10�10 М. 

Далее выясняли влияние неблагоприятных 
температур и ТДЗ на состояние клеточных мем�
бран (по выходу электролитов). Были взяты три 
концентрации препарата, показавшие лучшие 
результаты по влиянию на прорастание семян, 
рост осевых органов и повреждение листьев 
при действии стрессовых температур. 7�днев�
ные растения помещали в те же температурные 
режимы, что и в первой серии опытов. Сразу по�
сле окончания температурного воздействия (ох�
лаждения при 3 °С или прогрева при 43 °С) изме�
ряли выход электролитов. Далее растения вы�
ращивали методом рулонной культуры до воз�
раста 14 суток и определяли последействие 
температурного стресса по выходу электроли�
тов. Данные представлены в табл. 3. 

При комнатной температуре проницае�
мость мембран в результате обработки ТДЗ 
практически не менялась относительно вод�
ного контроля. Сразу по окончании воздейст�
вия неблагоприятных температур в водном 
контроле отмечено значительное повышение 
проницаемости клеточных мембран, выра�
жающее их повреждение температурным 
стрессом. Предварительная обработка ТДЗ 
снижала температуро�индуцированный выход 
ионов из клеток, особенно в концентрации 
10�11 М. Наиболее выражено стабилизирующее 
мембраны действие ТДЗ после обработки 
растений высокими температурами.  

Определение проницаемости мембран в по�
следействии температурного стресса может 
дать представление о скорости процессов ре�
парации повреждений клеток, вызванных не�
благоприятными температурами [Зауралов, 
Лукаткин, 1985; Гришенкова, Лукаткин, 2005]. 
Показано (табл. 3), что в большинстве вариан�
тов опыта спустя 7 дней после температурного 
стресса происходило снижение неспецифиче�
ской проницаемости мембран по сравнению 
с параметрами, наблюдавшимися сразу после 
охлаждения. При этом наиболее эффективным 
оказался вариант с обработкой семян 10�11 М 
тидиазуроном. Интересно отметить, что в по�
следействии пониженных температур эффек�
тивность ТДЗ на состояние клеточных мембран 
кукурузы проявлялась лучше, чем после высо�
ких температур.  



133
 

Таблица 3. Влияние тидиазурона на выход электро�
литов из листовой ткани кукурузы после темпера�
турного воздействия 

Выход электролитов, 
% от полного выхода Концентрация, 

М Температура
25 °С 

Температура 
43 °С, 20 ч 

Температура
3 °С, 20 ч 

Сразу после температурного воздействия 
0 (вода) 4,69 ± 0,21 7,50 ± 0,17 6,58 ± 0,16 

10�9  4,15 ± 0,48 6,52 ± 0,09 5,93 ± 0,23 
10�10  4,72 ± 0,39 6,10 ± 0,28 6,17 ± 0,21 
10�11 3,75 ± 0,49 4,08 ± 0,07 5,49 ± 0,11 

Спустя 7 суток после температурного воздействия 
0 (вода) 4,71 ± 0,27 6,28 ± 0,18 5,72 ± 0,23 

10�9  4,26 ± 0,27 5,54 ± 0,09 4,14 ± 2,23 
10�10  4,53 ± 0,44 5,32 ± 0,28 5,03 ± 1,21 
10�11 4,14 ± 0,29 4,15 ± 0,18 3,76 ± 1,94 

 

 
 

 
 
Рис. Коэффициент повреждаемости клеток листьев 
кукурузы, обработанной разными концентрациями 
тидиазурона, после воздействия температуры 43 °С 
(А) или 3 °С (Б) 

 
Количественная оценка повреждающих 

эффектов температуры на состояние клеточ�
ных мембран может быть дана на основе «ко�
эффициента повреждаемости» (КП), который 
показывает выход ионов, индуцированный 
только неблагоприятным температурным 
воздействием [Зауралов, Лукаткин, 1985]. 
В наших опытах с прогревом растений при 
температуре 43 °С было показано (рис.: А), что 
растения, выращенные из семян, обработан�
ных тидиазуроном, показали прогрессирую�
щее (с уменьшением концентрации ТДЗ) сни�
жение величины КП сразу после прогрева от�
носительно водного контроля, особенно выра�
женное в самой малой концентрации – 10�11 М. 
В последействии прогрева величина КП во 

всех вариантах опыта существенно снизи�
лась, а в варианте с обработкой ТДЗ в кон�
центрации 10�11 М была почти нулевой. Опре�
деление КП сразу после окончания действия 
пониженной температуры (3 °С) показало 
(рис.: Б), что в вариантах со всеми концен�
трациями тидиазурона величина КП практи�
чески не отличалась от степени повреждения 
в воде. Однако в последействии охлаждения 
величина КП у обработанных ТДЗ проростков 
кукурузы значительно снизилась и минималь�
ной (ниже 0) оказалась в варианте с обработ�
кой ТДЗ в концентрации 10�11 М.  

Таким образом, на основании анализа дей�
ствия и последействия температурных стрес�
соров на клеточные мембраны можно видеть 
протекторный эффект ТДЗ, наиболее значи�
тельный – в нанодозе 10�11 М.  

Для понимания возможных механизмов 
мембранопротекторного действия ТДЗ необ�
ходимо рассмотреть антиоксидантный потен�
циал этого препарата. Ранее было показано 
[Лукаткин и др., 2002], что обработка семян и 
проростков огурца тидиазуроном в очень низ�
ких концентрациях приводила к существенно�
му снижению индуцированных низкотемпера�
турным стрессом и тяжелыми металлами ге�
нерации активированных форм кислорода (в 
частности, супероксидного анион�радикала) и 
интенсивности перекисного окисления липи�
дов. Предполагается, что исследованный ре�
гулятор роста обладает существенным анти�
оксидантным действием, которое наиболее 
сильно проявляется при попадании растений 
в стрессовые условия. Очевидно, что выяв�
ленное нами у обработанных ТДЗ проростков 
снижение индуцированного температурой по�
вышения проницаемости мембран в растени�
ях кукурузы, подвергнутых температурному 
стрессу, может быть связано с противодейст�
вием окислительному стрессу.  

Заключение 

Регулирование роста и развития растений 
с помощью физиологически активных ве�
ществ позволяет оказывать направленное 
влияние на отдельные этапы онтогенеза с це�
лью мобилизации генетических возможно�
стей растительного организма и в конечном 
итоге повышать стрессоустойчивость, про�
дуктивность и качество урожая сельскохозяй�
ственных культур. В последние годы уделяет�
ся большое внимание разработке и примене�
нию РР нового поколения, обладающих широ�
ким спектром физиологической активности. В 
данной работе представлены исследования 
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по влиянию на растения кукурузы РР наномо�
лярных концентраций тидиазурона при дейст�
вии повышенных и пониженных температур на 
ранних этапах развития.  

В проведенном исследовании обнаруже�
но, что тидиазурон оказал положительное 
воздействие на молодые растения кукурузы 
на фоне пониженных и повышенных темпера�
тур; это выявлено по росту осевых органов 
и проницаемости клеточных мембран после 
температурного стресса. Наиболее эффек�
тивные концентрации ТДЗ, максимально по�
вышающие термоустойчивость проростков 
кукурузы, – 10�10 М (по росту и степени повре�
ждения листовой поверхности растений) 
и 10�11 М (по протекторному действию на кле�
точные мембраны).  

Использование тидиазурона в целях повы�
шения термоустойчивости растительных орга�
низмов может быть перспективным на террито�
риях с высокой вероятностью попадания расте�
ний на ранних этапах развития в условия стрес�
совых температур (как пониженных, так и повы�
шенных).  
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МЕЖВИДОВЫЕ, ВОЗРАСТНЫЕ И ПОЛОВЫЕ РАЗЛИЧИЯ 
В АКТИВНОСТИ ЦИТОХРОМ С�ОКСИДАЗЫ БЕЛЫХ МЫШЦ 
РЫБ ИЗ ВОДОЕМОВ СЕВЕРО�ЗАПАДА РОССИИ 

О. В. Мещерякова, М. В. Чурова, Н. Н. Немова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследована активность фермента дыхательной цепи митохондрий, индикатора 
уровня аэробного метаболизма – цитохром с�оксидазы (ЦО) в белых мышцах у раз�
личных видов пресноводных и морских рыб, обитающих в водоемах Республики Каре�
лия и Мурманской области. Отмечена широкая межвидовая вариабельность активно�
сти фермента. Наиболее высокая активность ЦО характерна для морских (беломор�
ской сельди и камбалы) и проходных (атлантического лосося и кумжи) видов рыб. На�
блюдается также относительное сходство в активности фермента у близкородствен�
ных видов – атлантического лосося и кумжи (сем. Лососевые), у окуня и судака (сем. 
Окуневые), а также у леща и плотвы (сем. Карповые). Установлена одинаковая тен�
денция возрастных изменений в активности фермента для всех изученных видов: 
максимальные значения показателя наблюдаются в возрасте 0+, 1+, 2+, с возрастом 
активность фермента постепенно снижается. У некоторых видов рыб (беломорская 
сельдь, кумжа, ряпушка, плотва) в возрасте, соответствующем половому созрева�
нию, наблюдались достоверные половые различия в активности цитохромоксидазы, 
при этом активность фермента у самок была выше, чем у самцов.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  цитохром с�оксидаза, активность, рыбы, межвидовые 
различия, возрастные особенности, половые различия. 

O. V. Meshcheryakova, M. V. Churova, N. N. Nemova. SPECIES�, 
AGING� AND SEX�RELATED DIFFERENCES IN CYTOCHROME C OXIDASE 
ACTIVITY IN WHITE MUSCLES OF SOME FISH IN NORTHWEST RUSSIA 

The activity of cytochrome c oxidase (EC 1.9.3.1) in white skeletal muscles of some fish 
species from Northwest Russia was studied. The activity ranged widely among species. 
The highest level of activity was found in the White Sea herring Сlupea pallasi marisalbi 
and Arctic flounder Liopsetta glacialis, and in the muscles of anadromous fish – Atlantic 
salmon Salmo salar and brown trout Salmo trutta. Some related species such as Salmo 
salar and Salmo trutta (Salmonidae), perch Perca fluviatilis and European pike�perch 
Stizostedion lucioperca (Percidae), roach Rutilus rutilus and bream Abramis brama 
(Cyprinidae) had similar levels of cytochrome c oxidase activity. Age�related changes in 
the enzyme activity were identical in all the species independent of the taxonomy. The 
activity was the highest in 0+, 1+ and 2+ fish, decreasing thereafter. Sex�related 
differences in cytochrome c oxidase activity were observed at the age of maturation in 
the White Sea herring, brown trout, roach, and vendace. The enzyme activity in the 
muscles was higher in females than in males. 

K e y  w o r d s :  cytochrome c oxidase, activity, fish, aging� and sex�related differences.  
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Введение 

Важнейшим  аспектом, определяющим нор�
мальное функционирование организма, темпы 
роста, а также способность адаптироваться к 
постоянно изменяющимся условиям окружаю�
щей среды, является уровень энергетического 
обмена. Главным процессом образования 
энергии в клетках большинства органов выс�
ших животных является аэробный синтез АТФ 
(тканевое дыхание), протекающий в митохонд�
риях. Аэробный синтез АТФ в энергетическом 
плане является очень эффективным и позволя�
ет использовать различные субстраты (глюко�
зу�6�фосфат, жирные кислоты, кетоновые те�
ла, молочную кислоту и некоторые аминокис�
лоты) для образования энергии, что имеет 
большое значение, например, при несбаланси�
рованном питании и в условиях адаптаций к 
различным факторам среды. Аэробный мета�
болизм свойствен клеткам большинства тка�
ней и органов высших животных и обусловли�
вает активный рост и развитие организма рыб, 
особенно в период раннего онтогенеза [Озер�
нюк, 2000; Новиков, 2000], когда требуются 
большие энергетические затраты на синтез 
структурных соединений.  

Индикатором уровня аэробного метабо�
лизма является активность фермента цито�
хром с�оксидазы – важнейшего компонента 
дыхательной цепи митохондрий (комплекс IV) 
(ЦО, КФ 1.9.З.1.). Цитохромоксидаза катали�
зирует конечный этап переноса электронов с 
цитохрома с на кислород в процессе окисли�
тельного фосфорилирования. Фермент пред�
ставляет собой димер с  молекулярной мас�
сой 200 кДа, прочно ассоциированный с мо�
лекулами фосфолипидов мембран. У млеко�
питающих и рыб фермент состоит из 13 субъ�
единиц: 3 основных каталитических, кодируе�
мых митохондриальным геномом, и 10 ми�
норных, которые кодируются ядерным гено�
мом [Kadenbach, Arnold, 1999; Duggan et al., 
2011]. Субъединицы, кодируемые митохонд�
риальным геномом, непосредственно прини�
мают участие в катализе. С субъединицей 
COX1 связаны гем а и двухъядерный центр 
гем а3�СuB. Субъединица COX2 включает 
СuA�центр и участвует в связывании цитохро�
ма с. Субъединица COX3, вероятно, участвует 
в протонной проводимости ЦО. Остальные 
субъединицы цитохром c�оксидазы кодиру�
ются в ядерном геноме и синтезируются в 
цитоплазме. Функции этих полипептидов 
связаны с регуляцией активности фермента, 
а также определяют его тканевую специфич�
ность [Сarr, Winge, 2003]. Некоторые ядерные 

субъединицы имеют изоформы, причем у 
разных классов животных изоферментный 
состав может различаться [Kadenbach et al., 
2000; Little, 2010].  

Активность цитохром с�оксидазы использует�
ся как показатель уровня аэробного метаболиз�
ма в тканях и органах рыб, что имеет значение 
для оценки их состояния, физической активно�
сти, процессов роста и изучениия адаптацион�
ного потенциала. Цель работы состояла в иссле�
довании уровня активности цитохромоксидазы 
у различных видов рыб, выявлении межвидовых 
особенностей, характера возрастных изменений 
и половых различий. 

Материалы и методы 

Материал для исследования собирали в 
летний сезон в течение трех лет. Беломорскую 
сельдь Сlupea pallasi marisalbi и полярную кам�
балу Liopsetta glacialis отлавливали в Белом 
море в районе п�ова Картеш. Атлантического 
лосося Salmo Salar (морскую форму) – в реках 
бассейна Белого моря (Кольский п�ов, Мур�
манская обл.).  Сига Сoregonus lavaretus отлав�
ливали в оз. Сямозеро. Остальные виды пре�
сноводных рыб – кумжу (форель, Salmo trutta), 
ряпушку Сoregonus albula, щуку Esox lucius, 
плотву Rutilus rutilus, леща Abramis brama, оку�
ня Perca fluviatilis, судака Stizostedion 
lucioperca, колюшку трехиглую Gasterosteus 
aculeatus собирали в бассейне Онежского озе�
ра. Возраст рыб определяли стандартными их�
тиологическими методами [Чугунова, 1959]. 

Активность цитохром с�оксидазы определя�
ли в белых мышцах рыб по методике Smith 
[Smith, 1955]. Ткань гомогенизировали в 0,01 М 
трис�HCl буфере с  рН = 7,4, с добавлением 
0,1% неионогенный детергент  тритон Х�100 
в соотношении 1:10. Полученный гомогенат 
центрифугировали при 9000 g в течение 5 мин 
при 4 °С. Цитохром с получали путем добавле�
ния 30 мг аскорбиновой кислоты к 15 мг окис�
ленного цитохрома с и растворением этой сме�
си в 1 мл 0,1 М фосфатного буфера с выдержи�
ванием 2 часа в темноте. Полученный восста�
новленный цитохром с очищали от избытка ас�
корбиновой кислоты на колонке, заполненной 
сефадексом G�25, диаметром 1,5 см и высотой 
40 см, в 0,02 М фосфатном буфере. На спектро�
фотометре СФ�2000 измеряли увеличение ко�
личества окисленного цитохрома с при 550 нм.  

Исследования выполнены с использовани�
ем приборной базы Центра коллективного 
пользования научным оборудованием ИБ 
КарНЦ РАН. 
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Результаты и обсуждение 

Межвидовые различия в активности ци�
тохромоксидазы. По уровню аэробного энер�
гетического обмена рыбы занимают промежу�
точное положение между факультативными 
анаэробами – беспозвоночными и типичными 
аэробами – высшими позвоночными животны�
ми [Сравнительная физиология животных, 
1977]. Уровень окислительных процессов и ак�
тивность цитохромной системы в их органах и 
тканях ниже, чем у теплокровных животных, а 
структурная организация молекулы фермента 
проще, чем у птиц и млекопитающих 
[Montecucco et al., 1987]. При этом внутри 
класса рыб существуют значительные межви�
довые различия в уровне энергетического об�
мена, аэробного метаболизма и, соответст�
венно, активности цитохромоксидазы, что обу�
словлено многими факторами [Dalziel et al., 
2006; Bremer, Moyes, 2011]. Уровень окисли�
тельного метаболизма рыб определяется эво�
люционным положением вида, зависит от его 
размеров, двигательной активности и других 
особенностей биологии и экологии.  

Известно, что более примитивные предста�
вители надкласса рыб – хрящевые рыбы (акулы 
и скаты) – имеют более низкие уровень аэроб�
ного обмена и активность цитохромоксидазы 
по сравнению с костными рыбами [Dalziel et al., 
2006; Little et al., 2012]. В связи с ранним фило�
генетическим происхождением их метаболизм 
характеризуется высокой интенсивностью бо�
лее древнего процесса образования энергии – 
анаэробного гликолиза, а энзиматический ста�
тус скелетных мышц этих видов рыб отличает�
ся высокой активностью ферментов анаэроб�
ного обмена и меньшей специализацией раз�
личных форм ферментов. Селективный отбор 

среди костных рыб и увеличение их адаптивно�
го потенциала сопровождались повышением 
уровня высокоэффективного окислительного 
метаболизма, увеличением активности ЦО, ус�
ложнением ее структуры – количества субъе�
диниц или изоформ и механизмов ее регуля�
ции [Little et al., 2010; Little et al., 2012]. При 
сравнении активности ЦО у исследованных на�
ми видов рыб (табл. 1) сложно выделить харак�
тер влияния таксономического положения на 
этот параметр, так как все они относятся к од�
ному классу – костных рыб. Кроме того, в лите�
ратуре отсутствуют сравнительные сведения 
об активности фермента у представителей 
различных семейств пресноводных рыб Севе�
ро�Запада России. Наши результаты указыва�
ют на относительное сходство в активности 
фермента у близкородственных видов – атлан�
тического лосося и кумжи (сем. Лососевые), у 
окуня и судака (сем. Окуневые), а также у леща 
и плотвы (сем. Карповые). Сходство в активно�
сти ферментов у близкородственных видов жи�
вотных, в том числе и рыб, обусловлено струк�
турным сходством молекул фермента, количе�
ством субъединиц и их специфической ролью в 
обеспечении каталитических и аллостериче�
ских эффектов [Dalziel et al., 2006]. 

Наблюдаемые межвидовые различия в ак�
тивности фермента могут быть обусловлены не 
только таксономической принадлежностью ви�
да, но и их экологическими особенностями. Так, 
заметного сходства в активности фермента ме�
жду представителями отряда Сиговые ряпуш�
кой и сигом не установлено. Активность фер�
мента у сига почти вдвое больше, чем у ряпушки 
(табл. 1). По�видимому, принадлежность этих 
видов к различным трофо�экологическим груп�
пам является более сильным фактором, опре�
деляющим уровень активности ЦО. Известно, 

Таблица 1. Активность цитохром с�оксидазы в белых мышцах исследованных видов рыб разных возрастных 
групп, мкмоль/мин/мг белка 

Возраст 
Виды рыб 

0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 
Морские виды 

Беломорская сельдь 16,26±0,151 17,90±0,14 15,13±0,21 11,90±0,08 10,56±0,09 � 
Камбала 9,31 ± 0,20 9,20 ± 0,21 8,63 ± 0,21 7,71 ± 0,13 5,26 ± 0,15 � 

Проходные виды 
Атлантический лосось (морская форма) 9,60  0,10 10,510,10 9,21  0,19 8,33 ± 0,12 � � 
Кумжа (пресноводная форма) 10,71  0,14 10,980,19 9,63  0,18 7,45 ± 0,20 6,40 ± 0,23 � 

Пресноводные виды 
Щука 7,34 ± 0,05 7,81 ± 0,12 6,79 ± 0,11 4,50 ± 0,20 3,35 ± 0,13 3,11±0,09
Сиг 8,25 ± 0,11 8,52 ± 0,12 7,96 ± 0,09 5,13 ± 0,15 4,21 ± 0,13 3,51±0,12
Ряпушка 3,80  0,19 4,31  0,19 4,11  0,17 2,87 ± 0,12 2,66 ± 0,20 2,45±0,20
Окунь 7,78 ± 0,11 6,76 ± 0,09 6,93 ± 0,11 4,89 ± 0,16 4,56 ± 0,15 3,75±0,25
Судак 8,14 ± 0,10 7,06 ± 0,10 5,08 ± 0,13 4,81 ± 0,22 3,93 ± 0,10 3,26±0,09
Плотва  3,45  0,09 3,39  0,10 2,76  0,10 2,71 ± 0,13 2,43 ± 0,14 1,74±0,10
Лещ 3,18  0,11 3,72  0,12 3,43  0,12 2,25 ± 0,09 2,31 ± 0,09 2,05±0,15
Колюшка трехиглая 2,80  0,11 3,44  0,09 3,58  0,09 2,93 ± 0,09 2,20 ± 0,13 1,89±0,10
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что трофический фактор играет большую роль в 
развитии специфических особенностей метабо�
лизма. Хищные виды рыб характеризуются бо�
лее высоким уровнем аэробного обмена, чем 
растительноядные, что обусловлено их более 
высокой физической активностью и составом 
пищи. Переваривание белковой пищи, характе�
ризующейся высоким содержанием липидов, 
требует высокого уровня потребления кислоро�
да [Шмидт�Ниельсен, 1982], что предопределя�
ет более высокую активность ферментов аэроб�
ного обмена. Среди исследованных нами пре�
сноводных видов рыб у хищных видов – щуки, 
сига, окуня и судака – наблюдается более высо�
кая активность ЦО по сравнению с рыбами со 
смешанным типом питания или растительнояд�
ными – ряпушкой, плотвой, колюшкой. 

Важнейшим фактором, определяющим ак�
тивность ЦО у рыб, является интенсивность ды�
хания и уровень потребления кислорода. Соот�
ветственно,  экологические факторы или осо�
бенности биологии рыб, которые так или иначе 
определяют уровень поглощения кислорода, 
будут оказывать влияние на активность фермен�
та. Один из основных факторов, определяющих 
уровень потребления кислорода у рыб, – это 
температура окружающей среды. Известно, что 
холодолюбивые виды рыб имеют более высокий 
уровень аэробного обмена и активности соот�
ветствующих ферментов. Адаптация к холоду 
сопровождается увеличением потребления тка�
нями кислорода, изменением структурно�функ�
циональных свойств митохондрий и эффектив�
ности действия митохондриальных ферментов 
[Guderly, 2004; Somero, 2012; White et al., 2012]. 
Повышение эффективности работы цитох� 
ромоксидазы при компенсации температурных 
эффектов связано с изменением активности 
(концентрации) фермента. Более высокая кон�
центрация и, соответственно, активность фер�
мента компенсирует низкую скорость реакций 
метаболизма при низких температурах 
[Guderley, 2004; O’Brien, 2011; Somero, 2012]. 
Повышение активности ЦО при холодовой ак� 
климации показано для трески [Speers�Roesch, 
Ballantyne, 2005; Kraffe, 2007], карпа [Wodtke, 
1981] и форели [Bouchard, Guderley, 2003].  

Результаты наших исследований подтвер�
ждают сказанное. Наиболее высокая актив�
ность ЦО среди исследованных видов рыб от�
мечена у морских видов – обитателей высоких 
широт – беломорской сельди и камбалы, а так�
же у холодолюбивых проходных видов – атлан�
тического лосося и кумжи (табл. 1). Следует 
отметить, что одним из механизмов регуляции 
активности ЦО является изменение уровня 
экспрессии генов ее регуляторных и каталити�

ческих субъединиц [Lucassen et al., 2003; 
Guderley, 2004; O’Brien, 2011; Duggan et al., 
2011]. В собственных исследованиях на кумже 
[Meshcheryakova et al., 2012] показано, что хо�
лодовая акклимация рыб сопровождается  уве�
личением активности фермента и уровня экс�
прессии его субъединицы 4 (COX4), которая 
необходима для сборки фермента, имеет сайт 
связывания с АТФ и является аллостерическим 
центром регуляции его активности [Arnold, 
Kadenbac, 1997]. 

Сравнительно высокая активность ЦО у ис�
следованных морских рыб (табл. 1) может быть 
также связана с адаптацией их метаболизма к 
солености среды. Известно, что приспособле�
ние к обитанию в соленой воде характеризуют�
ся повышенными энергетическими затратами 
для обеспечения регуляции и интенсификации 
ионного транспорта у рыб. У морских рыб, а 
также рыб, акклимированных к высокому уров�
ню солености, наблюдается более высокий 
уровень потребления кислорода и аэробного 
энергетического обмена по сравнению с пре�
сноводными рыбами [Yung�Che Tseng, Pung�
Pung Hwang, 2008]. При изучении европейско�
го угря Anguilla anguilla и сибаса Dicentrachus 
labrax установлено также, что повышение ак�
тивности ЦО при адаптации к солености со�
провождается изменением уровня экспрессии 
генов ее каталитических субъединиц 1 и 3, а 
также упомянутой выше 4�й субъединицы. 

Еще одним важным фактором, определяю�
щим видовую специфику энергетического об�
мена, и в том числе активность цитохромокси�
дазы, является уровень двигательной активно�
сти вида. Более высокая физическая активность 
и скорость плавания требуют больших затрат 
энергии, что определяет высокий уровень всего 
энергетического метаболизма вида и его аэроб�
ной составляющей. Так, например, показано, 
что скелетные мышцы пелагических видов – 
морского окуня Paralabrax clathratus и пресно�
водной радужной форели Salmo gairdneri – об�
ладают в 2–4 раза большей активностью фер�
ментов энергетического обмена по сравнению с 
бентосным малоактивным видом рыб – камба�
лой Microstomus pacificus [Sullivan, Somero, 
1980].  Режим плавания также оказывает влия�
ние на активность ферментов аэробного синте�
за АТФ: на примере колюшки Gasterosteus 
aculeatus и трески Gadus morhua продемонст�
рировано возрастание активности ЦО при уве�
личении объемов нагрузки [Guderley, 2004]. Со�
гласно нашим результатам, активность цито�
хром с�оксидазы у нектонного вида – беломор�
ской сельди – в 1,5–2 раза выше, чем у бентос�
ного вида – камбалы (табл. 1). Среди изученных 
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пресноводных видов рыб отсутствуют бентос�
ные виды, поэтому не было возможности про�
вести аналогичные сравнения. 

Возрастные особенности в уровне актив�
ности ЦО рыб. Энергетический обмен на раз�
ных этапах индивидуального развития имеет 
свои особенности, связанные с возрастным из�
менением различных параметров организма в 
процессе жизнедеятельности. Прежде всего, в 
разные периоды онтогенеза меняется скорость 
потребления и аккумуляции энергии. Соотноше�
ние этих двух процессов на каждой стадии ин�
дивидуального развития характеризует уровень 
энергетического обмена организма. Так, напри�
мер, вклад в суммарное потребление энергии 
такого процесса, как рост на разных стадиях 
развития, значительно меняется. Другим при�
мером является функция движения, осущест� 
вление которой на различных этапах онтогенеза 
требует неодинаковых затрат [Озернюк, 2000]. 
В течение ювенильного периода происходит ин�
тенсивный линейный и весовой рост рыб. В этот 
период активно протекают биосинтетические 
процессы, происходит интенсивный синтез 
структурных и запасных веществ, что требует 
большого количества энергии АТФ. В органах и 
тканях рыб значительно увеличивается содер�
жание углеводов и неэстерифицированных жир�
ных кислот, обеспечивающих растущий актив�
ный обмен, продолжает повышаться жирность и 
калорийность организма [Шатуновский, 2001]. 
Результаты исследования показывают, что все 
изученные виды рыб имеют наиболее высокую 
активность ЦО именно в период раннего онтоге�
неза, в возрасте 0+ и 1+. Незначительные меж�
видовые различия проявлялись в возрасте, на 
который приходилось максимальное значение 
активности фермента: у камбалы, окуня, судака, 
плотвы – в возрасте 0+, а у сельди, лосося, кум�
жи, щуки, сига, ряпушки, леща и колюшки – в 
возрасте 1+. У некоторых видов высокая актив�
ность фермента отмечена также и в возрасте 
2+. В ходе развития рыб с увеличением их воз�
раста и массы отмечается тенденция снижения 
уровня аэробного обмена и увеличения степени 
анаэробного обмена [Goolish, 1991; Moyes, 
Genge, 2010], что связано с возрастным ухудше�
нием кровообращения тканей и органов и 
уменьшением двигательной активности особей 
[Forgan, Forester, 2012]. Наблюдаемая нами 
возрастная динамика активности цитохромок�
сидазы подтверждает этот факт – отмечено сни�
жение уровня активности фермента у более 
старших рыб, независимо от их вида, особенно�
стей биологии и экологии. Уменьшение с воз�
растом активности ЦО, а также снижение уров�
ня экспрессии генов ее субъединиц и других 

белков, вовлеченных в биогенез митохондрий, 
показано на примере животных различных так�
сонов – крыс, собак, приматов [Navarro, 2004]. 
Связывают это с возрастным ухудшением кро�
воснабжения органов и тканей, замедлением 
процессов роста, уменьшением двигательной 
активности особей, что приводит к снижению 
уровня потребления кислорода. 

Половые различия в активности ЦО у не�
которых видов рыб. Половые различия в ак�
тивности ЦО изучали на примере беломорской 
сельди, кумжи, плотвы, ряпушки и сига (табл. 2). 
Как показывают результаты, половые особенно�
сти в активности цитохромоксидазы имеют ви�
довую и возрастную специфику. Известно, 
что в течение ювенильного периода процессы 
дифференцировки и первичного роста половых 
клеток не связаны со значительными затратами 
пластических и энергетических веществ [Шату�
новский, 2001]. Генеративный обмен, как форма 
пластического обмена, в этот период не играет 
существенной роли в организме. Большая часть 
образующейся энергии в этот период тратится 
на синтез структурных веществ, обеспечиваю�
щих процессы соматического роста. Видимо, 
поэтому у всех пяти видов исследованных рыб 
в возрасте 0+ и 1+ достоверные половые разли�
чия отсутствовали. 

 Таблица 2. Активность цитохром с�оксидазы в 
мышцах самцов и самок некоторых  исследованных 
видов рыб, мкмоль/мин/мг белка 

Виды рыб Возраст Самцы Самки 

2+ 
10,67 ± 0,25 

n = 26 
21,56 ± 0,30 *

n = 30 Беломорская  
сельдь  

3+ 
9,23 ± 0,19 

n = 27 
14,48 ± 0,25 *

n = 35 

2+ 
9,30 ± 0,29 

N = 10 
10,46 ± 0,28 

n = 11 

3+ 
6,90 ± 0,09 

n = 10 
9,70 ± 0,08 * 

n = 10 

Кумжа 
(пресноводная
форма) 

4+ 
5,90 ± 0,30 

n = 9 
6,70 ± 0,28 * 

n = 8 

2+ 
2,28  0,10 

n = 24 
3,20  0,23 * 

n = 28 

3+ 
2,21  0,15 

n = 18 
3,04  0,18 * 

n = 20 
Плотва 

4+ 
2,53  0,19 

n = 15 
2,32  0,28 

n = 15 

2+ 
7,97  0,14 

n = 16 
7,91  0,14 

n = 12 

3+ 
5,38  0,20 

n = 10 
5,03  0,20 

n = 14 
Сиги 

4+ 
4,29  0,45 

n = 14 
4,08  0,45 

n = 13 

2+ 
3,80 ± 0,22 

n = 18 
4,58 ± 0,19 * 

n = 18 

3+ 
2,41 ± 0,20 

n = 15 
3,50 ± 0,18 * 

n = 16 
Ряпушка 

4+ 
2,30 ± 0,24 

n = 15 
2,95 ± 0,24 

n = 17 

* – различия достоверны при р  0,05 
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В конце ювенильного периода начинается под�
готовка к переходу в следующий период разви�
тия, в пределах которого достигается половая 
зрелость. Непосредственно в год достижения по�
ловой зрелости скорость линейного роста у рыб 
замедляется, так как значительная часть ассими�
лированной пищи используется не на прирост 
белка, а на отложение жира. В период достижения 
половой зрелости в систему общего обмена 
включается генеративный обмен. С этого време�
ни в организме в первую очередь обеспечиваются 
оптимальные метаболические условия для роста 
и развития гонад. Как показывают результаты ис�
следования, достоверные различия в активности 
цитохромоксидазы между самцами и самками 
некоторых видов рыб начинают проявляться к мо�
менту достижения ими половой зрелости. Для 
беломорской сельди, кумжи и плотвы различия 
появляются в возрасте 2+, сохраняются у трехлет�
них рыб, а в возрасте 4+ они уже слабо выражены. 
У сигов и ряпушки достоверных половых различий 
в активности фермента не было обнаружено. Сле�
дует отметить, что у видов с наблюдавшимися 
половыми различиями наибольшую активность 
цитохромоксидазы имеют самки, это свидетель�
ствует о больших затратах энергии при созрева�
нии икры. Наиболее выраженные различия между 
самцами и самками показаны для беломорской 
сельди, что, вероятно, связано со специфически�
ми особенностями энергетического обмена этого 
вида рыб, обитающего в условиях солености и 
относительно низких температур.  

Выводы 

1. Установлено, что уровень активности ци�
тохромоксидазы одновозрастных рыб определя�
ется различными факторами – таксономическим 
положением вида,  особенностями его биологии 
и экологии. Наблюдается относительное сходст�
во в активности фермента у близкородственных 
видов – атлантического лосося и радужной фо�
рели (сем. Лососевые), у окуня и судака (сем. 
Окуневые), а также у леща и плотвы (сем. Карпо�
вые). Наиболее высокая активность ЦО харак�
терна для морских видов рыб – беломорской 
сельди и камбалы, а также холодолюбивых ви�
дов рыб – атлантического лосося и кумжи.  

2. Установлена одинаковая тенденция 
возрастных изменений в активности фермента 
для всех изученных видов: максимальные зна�
чения показателя наблюдаются в возрасте 0+, 
1+, у более старших возрастных групп актив�
ность фермента постепенно снижается.  

3. Выявлены достоверные половые разли�
чия в активности фермента у беломорской 
сельди, кумжи, ряпушки и плотвы в возрасте, 

соответствующем половому созреванию (2+ 
и 3+), при этом активность фермента у самок 
была выше, чем у самцов.  

Работа выполнена при частичной поддержке 
гранта Президента РФ НШ–1642.2012.4, проек�
та РФФИ № 11�04�00167_а, проектов ФЦП 
«Научные и научно�педагогические кадры инно�
вационной России на 2009–2013 гг.» (соглаше�
ние № 8050 и г. к. 14.740.11.1034), программы 
фундаментальных исследований Президиума 
РАН на 2012–2014 гг. «Живая природа» 
и программы фундаментальных исследований 
ОБН РАН на 2012–2014 гг. «Биоресурсы». 
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ВЛИЯНИЕ КОНЦЕНТРАЦИИ МИНЕРАЛЬНОЙ ОСНОВЫ СРЕДЫ 
И РЕГУЛЯТОРОВ РОСТА НА ОРГАНОГЕНЕЗ ЦИМБИДИУМА 
ГИБРИДНОГО В КУЛЬТУРЕ IN VITRO 

 

Е. В. Фатеева, Е. В. Мокшин, А. С. Лукаткин  

Мордовский государственный университет им. Н. П. Огарева 

В культуре in vitro изучали влияние концентрации минеральной основы среды Му�
расиге�Скуга (МС) и регуляторов роста (РР) – синтетических аналогов цитокини�
нов (кинетина, 6�бензиламинопурина (6�БАП), тидиазурона) и ауксина (индолил�
3�уксусной кислоты (ИУК)) – на органогенез цимбидиума гибридного. При варьи�
ровании концентрации минеральной основы среды выявлено, что рост побегов 
был максимальным на полной среде, а корнеобразование и формирование псев�
добульб – на 1/2 среды МС. При исследовании влияния различных препаратов ци�
токининового типа в сочетании с ауксиновым препаратом на органогенез цимби�
диума показано лучшее формирование псевдобульб в вариантах с использовани�
ем 2,5 мг/л кинетина + 0,5 мг/л ИУК (по количеству) и 0,1 мг/л кинетина + 0,5 мг/л 
ИУК (по размеру псевдобульб). Количество формирующихся побегов было макси�
мальным на среде с внесением 10�4 моль/л тидиазурона + 0,5 мг/л ИУК, тогда как 
побеги максимальной длины формировались в варианте с добавлением 6�БАП + 
ИУК (по 0,5 мг/л каждый). 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cymbidium; in vitro; среда Мурасиге�Скуга; кинетин; 
тидиазурон; 6�бензиламинопурин; ИУК; органогенез; псевдобульба; рост. 

E. V. Fateeva, E. V. Mokshin, A. S. Lukatkin. EFFECTS OF THE 
CONCENTRATIONS OF THE MEDIUM INORGANIC BASE AND GROWTH 
REGULATORS ON CYMBIDIUM HYBRID ORGANOGENEZIS IN VITRO 

The effects of the concentration of the inorganic base of Murashige�Skoog (MS) media 
and synthetic plant growth regulators (PGR) – cytokinins (kinetin, 6�BAP or thidiazuron) 
with IAA – on Cymbidium hybrid organogenesis in vitro are presented. In the experiment 
with varying concentrations of the MS mineral base we revealed that the growth of shoots 
was maximal on the complete MS medium, whereas rooting and pseudobulbs formation – 
on 1/2 MS. In the combined PGR and auxin treatments the best effect on the formation of 
pseudobulbs in the Cymbidium hybrid was achieved in media supplemented with 2.5 mg/l 
kinetin + 0.5 mg/l IAA (pseudobulbs number) and 0.1 mg/l kinetin + 0.5 mg/l IAA 
(pseudobulbs size). The number of newly formed shoots was maximal on the medium 
supplemented with 10�4 mol/l thidiazuron + 0.5 mg/l IAA, whereas the longest shoots 
formed on media supplemented with 6�BAP + IAA (0.5 mg/l each). 

K e y  w o r d s :  Cymbidium hybrids; in vitro; Murashige�Skoog media; inorganic base; 
kinetin; thidiazuron; benzyladenine; IAA; organogenesis; pseudobulbs; growth.  
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Введение 

Растительные ресурсы земного шара вклю�
чают огромное разнообразие полезных для че�
ловека растений, в том числе цветочно�деко�
ративных. Их ассортимент ежегодно увеличи�
вается благодаря введению в культуру дико�
растущих видов и созданию новых сортов. Тра�
вянистые декоративные многолетники откры�
того грунта представлены в культуре примерно 
шестью тысячами видов и десятками тысяч 
сортов [Долганова, 2002]. 

В настоящее время возрастает необходи�
мость ускоренного размножения ценных видов 
растений, в том числе и декоративных. В связи 
с этим перспективна разработка приемов по�
вышения качества получаемой продукции рас�
тений, особенно с использованием технологий 
in vitro [Мокшин, Лукаткин, 2005а, 2005б; 
Mokshin et al., 2008]. В промышленном цвето�
водстве выращиваются многочисленные виды 
– представители различных семейств, проис�
ходящие из разных частей земного шара, пре�
имущественно субтропических и тропических 
районов Америки, Африки и островов Тихого 
океана [Висящева et al., 1991]. Высокая деко�
ративность цветков представителей семейства 
Orchidaceae Lindl. положила начало культуре 
орхидей во всех странах мира [Тетеря, 2007]. В 
настоящее время интенсивно развивается тех�
ника размножения орхидей in vitro. 

Цимбидиум гибридный (Cymbidium hybrid) 
является весьма сложным межвидовым гибри�
дом. Для его создания использовано много ви�
дов, в частности C. lovianum Reichb f., C. insigne 
Roife, C. giganteum Wall. и др. [Черевченко, 
Кушнир, 1986]. Родиной исходных родитель�
ских видов многих гибридных цимбидиумов яв�
ляются более прохладные районы тропической 
Азии, поэтому сорта цимбидиумов представ�
ляют интерес как наиболее приспособленные 
к прохладным условиям оранжерей России. 

В литературе имеются отрывочные сведения 
о влиянии минеральной основы среды и различ�
ных РР на размножение, развитие почек и индук�
цию цветения в культуре in vitro ряда видов 
Cymbidium [Fonnesbech, 1972; Chang, Chang, 
2000, 2003; Chen et al., 2005; Tao et al., 2011; Kau, 
Bhutani, 2012], которые довольно противоречивы 
как в целом по органогенезу, так и по выбору оп�
тимальных концентраций РР [Chang, Chang, 
2000; Kau, Bhutani, 2012]. Для других объектов в 
культуре in vitro имеются данные по использова�
нию безгормональной среды МС, как полной, так 
и редуцированной вдвое (например, при укоре�
нении побегов растений рода Hosta) [Балабова, 
Соловьева, 2006]. Помимо природных фитогор�

монов получено большое количество их синтети�
ческих аналогов, которые часто обладают высо�
кой физиологической активностью, не уступая 
фитогормонам или превосходя их [Муромцев и 
др., 1987], и часто используются в работах с куль�
турами in vitro. Например, побеговую культуру 
Gladiolus hybrida поддерживали в течение двух 
лет на среде MС, содержащей 0,5–1,0 мг/л 
6�БАП, с высоким коэффициентом размножения 
[Фоменко, Веевник, 2010]. Очевидно, что для ка�
ждого вида нужно подбирать индивидуальные па�
раметры состава питательной среды, регулято�
ров роста и других компонентов. В связи с этим 
целью работы было выяснение влияния концен�
трации минеральной основы питательной среды 
МС и различных цитокининовых РР на органоге�
нез цимбидиума гибридного in vitro. Задачи рабо�
ты: выяснить влияние минеральной основы сре�
ды (по прописи МС) на образование псевдобульб 
и длину осевых органов цимбидиума (опыт 1); 
исследовать влияние синтетических аналогов ци�
токининов (кинетина, 6�БАП и тидиазурона) 
совместно с ИУК на формирование и рост псев�
добульб и побегов цимбидиума (опыт 2). 

Материалы и методы 

В качестве объектов в работе использовали 
стерильные пробирочные растения цимбиди�
ума гибридного (Cymbidium hybrid), любезно 
предоставленные сотрудниками Главного бо�
танического сада РАН. 

Клонально размноженные псевдобульбы вы�
саживали на агаризованную (0,7 %) среду по 
прописи Мурасиге и Скуга [Murashige, Skoog, 
1962] (pH 5,6–5,8) с добавлением активирован�
ного угля (0,15 %) и варьированием концентра�
ции минеральной основы (полная, 1/2, 1/4, 
1/8 части) – в первой серии опытов, синтетиче�
ских аналогов цитокининов (6�БАП, тидиазурон, 
кинетин) + 0,5 мг/л ИУК на полной среде МС – 
во второй серии опытов. Растения культивиро�
вали в сосудах объемом 150 мл в условиях 
постоянного освещения белыми люминесцент�
ными лампами при температуре 20–24 ºС. Коли�
чество и размер псевдобульб, побегов, корней 
учитывали еженедельно начиная с третьей 
недели культивирования. 

Проводили 7 последовательных серий опы�
тов. Каждый вариант опыта включал 10 биоло�
гических повторностей (растений in vitro). Ре�
зультаты обрабатывали статистически по об�
щепринятым биометрическим формулам с ис�
пользованием пакетов прикладных программ 
Microsoft Excel. На графиках представлены 
средние значения из всех опытов с их стан�
дартными ошибками. 
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Результаты и обсуждение 

Важнейшим фактором, который необходи�
мо учитывать при клональном микроразмно�
жении растений, является минеральная осно�
ва среды. В ходе исследований по изучению 
влияния различной концентрации макро� и 
микросолей (по МС) в среде на органогенез 
цимбидиума гибридного установлено, что ми�
нимальное образование псевдобульб проис�
ходило на полной среде. Снижение концен�
трации МС приводило к повышению количест�
ва формирующихся псевдобульб (рис. 1) (при 
этом достоверных различий между варианта�
ми 1/2, 1/4 и 1/8 концентрации среды не бы�
ло). Аналогичная тенденция сохранялась и по 
количеству побегов: минимальным оно было 
в варианте с полной средой МС, максималь�
ным – 1/2 и 1/4 МС. Что касается количества 
корней, то наибольшим оно было  в варианте 
с 1/2 МС, хотя  различия с другими варианта�
ми опыта зачастую недостоверны.  

 

 
 

Рис. 1. Органогенез эксплантов цимбидиума гиб�
ридного на среде МС с различной концентрацией 
минеральной основы 

 

 
 

Рис. 2. Влияние минеральной основы среды МС 
на длину побегов и корней цимбидиума гибридного 

 
При изучении влияния концентрации мине�

ральной основы МС на длину осевых органов 
цимбидиума установлено, что максимальный 

рост побегов наблюдался на полной среде МС 
(рис. 2). Снижение концентрации минеральной 
основы среды приводило к прогрессирующему 
уменьшению длины побега. Максимальный раз�
мер корней отмечен на среде с 1/2 солей МС.  

Известно, что при культивировании расте�
ний in vitro чаще всего используются питатель�
ные среды с минеральной основой МС, Блейд�
за, Гамборга, Уайта, Шенка�Хильдебранта, 
Серлиса [Helmold, 1978], и рост разных видов 
на них существенно варьирует. Показано, что 
минеральный состав среды при одних и тех же 
световых и температурных режимах и одинако�
вом органическом фоне существенно влиял на 
процессы приживаемости, роста и регенера�
ции эксплантов наперстянки пурпурной in vitro 
[Смольникова, Величко, 2009]. Наши данные 
показывают, что при культивировании цимби�
диума гибридного in vitro состав минеральной 
основы среды играет определяющую роль для 
разных элементов органогенеза: если для 
формирования псевдобульб оптимальной была 
неполная среда МС (1/2–1/8),  для образова�
ния корней и побегов –  1/2  МС, то для  роста 
побегов необходима полная среда МС, а для 
роста корней – 1/2  МС. 

Важную роль в регуляции органогенеза иг�
рает гормональный состав среды. Нами выяс�
нялось действие различных концентраций 
6�БАП, кинетина и тидиазурона в сочетании 
с 0,5 мг/л ИУК на формирование новых 
органов цимбидиума гибридного. При изуче�
нии влияния РР на количество образовав� 
шихся псевдобульб максимальное значение 
(5 шт./эксплант) зафиксировано на среде с до�
бавлением 2,5 мг/л кинетина + 0,5 мг/л ИУК 
(табл. 1). Менее эффективным оказался вари�
ант с 1,5 мг/л 6�БАП + 0,5 мг/л ИУК, здесь об�
разовалось 3,7 шт./эксплант. Несколько ниже, 
чем в варианте с кинетином, но выше, чем на 
среде с 6�БАП, этот показатель был на среде с 
добавлением 10�5 моль/л тидиазурона (табл. 2).  

Данные регуляторы роста оказывали влия�
ние не только на количество, но и на размер 
образующихся псевдобульб. Максимальным 
(4,5 мм) размер был в варианте с использова�
нием 0,1 мг/л кинетина + 0,5 мг/л ИУК (табл. 1). 
Дальнейшее увеличение концентрации данно�
го препарата в среде снижало этот показатель. 
Использование в качестве регулятора 6�БАП 
вкупе с ИУК оказалось менее эффективным 
для формирования псевдобульб.  Максимум 
(3,8 мм) отмечался в варианте с 0,5 мг/л  
6�БАП. Использование тидиазурона совместно 
с ИУК привело к формированию псевдобульб 
минимального размера – от 1,2 до 1,7 мм (дан�
ные не приведены). 
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Таблица 1. Влияние различных концентраций кинетина 
или  6�БАП (вместе с  0,5 мг/л ИУК) на формирование 
и рост псевдобульб цимбидиума гибридного 

 
Побегообразование у цимбидиума гибрид�

ного существенно зависело от использованных 
РР. Количество регенерированных побегов на 
средах с разными РР варьировало, и наилуч�
шие результаты получены на средах, допол�
ненных 2,5 мг/л 6�БАП + 0,5 мг/л ИУК – 
2 шт./эксплант (рис. 3), и 10�4 моль/л тидиазу�
рона + 0,5 мг/л ИУК – 4 шт./эксплант (табл. 2). 
Кинетин оказал очень слабое действие на этот 
показатель (данные не приведены). 

 

 

Рис. 3.  Влияние различной концентрации 6�БАП 
в сочетании с 0,5 мг/л ИУК на количество побегов 
цимбидиума гибридного 

 
При исследовании влияния РР на длину 

формирующихся побегов хорошие результаты 
получены при использовании 6�БАП. Здесь вы�
явлены максимальные значения этого крите�
рия. Оптимальным оказался вариант с внесением в 
среду 0,5 мг/л 6�БАП + 0,5 мг/л ИУК – 7,7 мм 
(данные не приведены).  В опыте с тидиазуро�
ном лучший результат отмечался в варианте с 
10�7 моль/л + 0,5 мг/л ИУК (табл. 2). Повышение 
и понижение концентрации тидиазурона при�
водило к уменьшению значений. Поскольку ки�
нетин не оказал значительного действия на ко�
личество побегов, сведения о влиянии данного 
препарата на длину побегов не приведены.  

Таблица 2. Влияние различных концентраций 
тидиазурона  (вместе с 0,5 мг/л ИУК) на органогенез 
цимбидиума гибридного 

Побеги Концент� 
рация, 
моль/л 

Псевдо� 
бульбы, шт. Количество, 

шт. 
Длина, 

мм 
10�15 1,0 ± 0,4 4,0 ± 0,01 1,5 ± 0,1
10�13 1,5 ± 0,3 1,8 ± 0,1 3,1 ± 0,2
10�11 2,0 ± 0,3 1,5 ± 0,2 5,0 ± 0,3
10�9 2,5 ± 0,3 1,3 ± 0,01 6,0 ± 0,2
10�7 2,7 ± 0,3 1,0 ± 0,03 3,0 ± 0,01
10�6 3,4 ± 0,3 1,0 ± 0,1 2,1 ± 0,1
10�5 4,2 ± 0,2 0,5 ± 0,1 1,0 ± 0,15
10�4 3,5 ± 0,3 0 0 

 
Индукция с помощью цитокининовых и аук�

синовых препаратов (в частности, кинетина и 
ИУК) органогенеза в недифференцированной 
ткани стеблевого каллуса табака была показа�
на еще Ф. Скугом с сотрудниками, которые ус�
тановили, что для закладки корней и побегов 
требовались свои специфические концентра�
ции фитогормонов [Scoog, Мillеr, 1957].  В за�
висимости от этапа микроклонального размно�
жения косточковых культур в питательные сре�
ды добавляют 6�БАП в концентрациях от 0,2 до 
2 мг/л [Фаустов и др., 1988; Орлова, 2002]. 
Другие авторы показали эффективность ис�
пользования в качестве цитокининов произ�
водных дифенилмочевины – тидиазурона и 
CPPU, которые оказали положительное влия�
ние на приживаемость эксплантов и регенера�
цию побегов [Tang et al., 2002; Bhagwat, Lane, 
2004; Сковородников и др., 2010]. Tидиазурон 
непосредственно способствует росту, подобно 
N6�замещенным цитокининам, или может вы�
звать синтез и (или) накопление эндогенного 
цитокинина [Mok M., Mok D., 1985]. При этом 
эффективность различных цитокининов и ис�
пользованные концентрации существенно 
варьировали. 

В нашем исследовании выявлено, что раз�
личные цитокининовые препараты неодинако�
во влияли на органогенез цимбидиума гиб�
ридного в культуре in vitro. Очевидно, это свя�
зано со структурными особенностями разных 
синтетических аналогов цитокининов, а также 
с физиолого�биохимическими различиями их 
действия. По данным Tao et al. [2011], внесе�
ние в среду 6�БАП оказало негативное влия�
ние на формирование и количество псевдо�
бульб, причем с повышением концентрации 
6�БАП количество образующихся псевдо�
бульб уменьшалось. Однако синтетические 
аналоги цитокининов оказывали существен�
ное влияние на побегообразование, которое 
без них не происходило. Эти данные согласу�
ются с полученными в ранних работах, когда 
для индукции побегообразования в культуре 

Псевдобульбы 
Количество, 

шт. 
Размер, 

мм 
Количество, 

шт. 
Размер,

мм 

Концент� 
рация, 

мг/л 
6�БАП Кинетин 

0,1 1,3 ± 0,3 1,0 ± 0,4 1,0 ± 0,1 4,5 ± 0,3
0,5 1,4 ± 0,2 3,8 ± 0,6 1,0 ± 0,1 3,0 ± 0,1
1,0 2,3 ± 0,4 2,9 ± 0,3 1,3 ± 0,2 2,3 ± 0,1
1,5 3,7 ± 0,1 2,3 ± 0,2 2,0 ± 0,5 2,0 ± 0,4
2,0 3,2 ± 0,3 2,0 ± 0,4 3,4 ± 0,2 1,5 ± 0,1
2,5 2,9 ± 0,6 1,4 ± 0,2 5,0 ± 0,3 1,1 ± 0,4
3,0 2,6 ± 0,3 1,4 ± 0,1 4,5 ± 0,2 1,1 ± 0,3
3,5 2,3 ± 0,3 1,2 ± 0,2 4,0 ± 0,1 1,1 ± 0,1
4,0 2,3 ± 0,4 1,0 ± 0,2 1,5 ± 0,3 0,5 ± 0,2
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ткани C. faberi среду дополняли цитокинина�
ми, в частности 6�БАП [Hasegawa et al.,  1985]. 
Показано, что высокие концентрации 6�БАП 
ускоряют дифференциацию и рост псевдо�
бульб, однако очень высокие концентрации 
тормозили данный процесс [Fu et al., 1997]. С 
другой стороны, имеются сведения о положи�
тельном влиянии на побегообразование  у ки�
тайских орхидей  другого цитокининового 
препарата – тидиазурона  [Chang, Chang, 
2000]. В исследованиях на многих растениях 
показано, что тидиазурон оказывал на индук�
цию побегообразования более эффективное 
действие, чем 6�БАП [Fan et al., 2010]. В даль�
нейшем эти данные подтвердились в работе 
по микроразмножению C. faberi [Tao et al., 
2011]. В этом исследовании было показано, 
что совместное использование тидиазурона и 
нафтилуксусной кислоты положительно влия�
ло на побегообразование C. faberi, и побеги 
формировались здоровыми и сильными.  

Заключение 

На основании полученных данных видно, что 
минеральная основа среды и концентрация ре�
гуляторов роста играют важнейшую роль в 
прохождении органогенеза цимбидиума гиб�
ридного. Выяснено, что для формирования 
псевдобульб наилучшей была среда с 1/2 МС, 
для формирования побегов – 1/2 и 1/4, тогда 
как побеги наибольшей длины образовывались 
на полной среде, а максимальное действие на 
ризогенез оказала среда с 1/2 МС.  При изуче�
нии влияния различных синтетических анало�
гов цитокининов (кинетина, 6�БАП и тидиазу�
рона) и ауксина на формирование псевдобульб 
хорошо себя зарекомендовали варианты с ис�
пользованием 2,5 мг/л кинетина + 0,5 мг/л ИУК 
(по количеству) и 0,1 мг/л кинетина + 0,5 мг/л 
ИУК (по размеру псевдобульб). Внесение 
10�4 моль/л тидиазурона + 0,5 мг/л ИУК показа�
ло хорошие результаты по количеству форми�
рующихся побегов, тогда как использование 
0,5 мг/л 6�БАП + 0,5 мг/л ИУК оказалось 
эффективным для получения побегов макси�
мальной длины. 

Таким образом, для ускоренного размноже�
ния цимбидиума гибридного in vitro (псевдо�
бульбами) рекомендуется использовать среду 
с 1/2 минеральной основы МС, дополненную 
2,5 мг/л кинетина + 0,5 мг/л ИУК. Однако для 
формирования более крупных органов (в целях 
быстрого последующего формирования расте�
ний ex vitro) целесообразно использовать иные 
комбинации синтетических аналогов цитокини�
нов с ауксином. 
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ОТСУТСТВИЕ ФОТОПЕРИОДИЗМА НАРУШАЕТ 
ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ СИСТЕМ 
В ПОСТНАТАЛЬНОМ ОНТОГЕНЕЗЕ КРЫС 

Е. А. Хижкин1, В. Д. Юнаш2, Л. Б. Узенбаева1, И. А. Виноградова2, 
В. А. Илюха1,2, Т. Н. Ильина1, Ю. П. Баранова2, А. В. Морозов1 
1Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2Петрозаводский государственный университет 

Исследовано влияние постоянного освещения и постоянной темноты на состоя�
ние антиоксидантной системы, лейкоцитарную формулу, скорость полового со�
зревания, а также продолжительность жизни крыс. Установлено, что воздействие 
постоянного освещения в период внутриутробного развития и с момента рожде�
ния приводит к однонаправленным изменениям изученных физиологических сис�
тем у крыс, хотя их выраженность различается в зависимости от момента начала 
воздействий. Отсутствие фотопериодизма (при постоянном освещении и свето�
вой депривации) в препубертатный период нарушает функционирование только 
тех физиологических показателей, которые подчинены циркадианной ритмике. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а : фотопериод, антиоксидантная система, лейкоциты, половое 
созревание, продолжительность жизни, постоянное освещение, постоянная темнота. 

E. A. Khizhkin, V. D. Yunash, L. B. Uzenbaeva, I. A. Vinogradova, 
V. A. Ilyukha, T. N. Ilyina, Yu. P. Baranova, A. V. Morozov. FUNCTIONING 
OF THE PHYSIOLOGICAL SYSTEMS IN THE POSTNATAL ONTOGENY 
IN RATS IS DISRUPTED IN THE ABSENCE OF THE PHOTOPERIOD 

We evaluated the effect of constant light and constant darkness on the antioxidant 
system, leukocyte formula, pubescence and life span of rats. It was established that 
exposure of pregnant females or newborns to constant light results in similar changes in 
the rats’ physiological systems, although their intensity varies depending on the timing 
of the exposure. Only the physiological processes subject to circadian rhythms are 
affected in the absence of the photoperiod (at constant light and light deprivation) 
during the prepubertal period. 

K e y  w o r d s : photoperiod, antioxidant system, leucocytes, pubescence, life span, 
constant light, constant darkness. 

 
Введение 

Свет является экологическим фактором, 
регулирующим периоды активности, размно�
жения, миграцию, линьку и другие биологиче�
ские явления у животных. Реакция организма 

на смену световых условий окружающей сре�
ды обусловлена гормоном эпифиза (пинеаль�
ной железы) мелатонином, синтез которого 
подчинен циркадианной ритмике и осуществ�
ляется в темное время суток. Воздействие же 
света вызывает эффект «физиологической 
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пинеалэктомии» – подавления синтетической 
функции эпифиза [Simonneaux, Ribelayga, 
2003; Anisimov, 2006]. 

Мелатонин участвует в регуляции многих фи�
зиологических процессов, таких как половое со�
зревание, метаболизм свободных радикалов, 
иммунный ответ, пролиферация и дифференци�
ровка клеток и др. Однако в большинстве случа�
ев изучается ограниченное количество физио�
логических параметров, хотя в организме функ�
ционирование всех систем связано между со�
бой. Другим важным аспектом является вопрос 
о влиянии на функционирование физиологиче�
ских систем в организме нарушения и усиления 
синтетической функции эпифиза при длитель�
ном отсутствии фотопериодизма (постоянное 
освещение и постоянная темнота). Известно, 
что синтез и активность антиоксидантных фер�
ментов (АОФ) повышается ночью и совпадает 
по времени с синтезом мелатонина эпифизом. 
При этом постоянное освещение подавляет ак�
тивность ферментов антиоксидантной системы 
(АОС) [Pablos et al., 1998; Albarran et al., 2001; 
Tomas�Zapico et al., 2003; Tunez et al., 2003], од�
нако в подобных экспериментах воздействие 
света было кратковременным (от нескольких 
дней до нескольких недель). 

Цель настоящего исследования – изучить 
влияние длительного «включения» и «выключе�
ния» синтетической функции эпифиза на различ�
ные физиологические показатели организма крыс 
(АОС, перестройки иммуннореактивности, поло�
вое созревание, продолжительность жизни). 

Материалы и методы 

Работа выполнена с использованием при�
борно�аналитической базы Центра коллектив�
ного пользования научным оборудованием 
ИБ КарНЦ РАН. 

В исследовании на крысах ЛИО (Ленинград�
ский институт онкологии) было проведено экс�
периментальное моделирование гипо� и гипер�
функции эпифиза, вызванных воздействием по�
стоянного освещения и постоянной темноты со�
ответственно. В первой серии экспериментов 
беременные самки содержались в условиях 
стандартного (12/12) и постоянного освещения 
(750 лк). Потомство от самок первой группы раз�
делили на две подгруппы и содержали при стан�
дартном (LD/LD; контроль) и постоянном (LD/LL) 
освещении. Крыс от самок второй группы после 
рождения оставили при постоянном освещении 
(LL/LL). Во второй серии исследований крысы 
начиная с возраста 25 дней находились в усло�
виях стандартного режима освещения (12 часов 

свет/12 часов темнота, LD, контроль), при посто�
янном освещении (LL, 750 люкс) и при постоян�
ной темноте (DD). 

Образцы тканей печени и кровь отбирали по�
сле декапитации у крыс в группах LD/LD, LD/LL 
и LL/LL в 3 месяца (n = 5 в каждой группе) и у жи�
вотных групп LD, LL и DD в возрасте 6, 12, 18 и 
24 месяца (n = 5 в каждой группе). Активность 
АОФ измеряли спектрофотометрически: супер�
оксиддисмутазы (СОД) – по модифицированной 
адренохромной методике [Misra, Fridovich, 1972] 
и каталазы – по количеству разложенной Н2О2 
[Bears, Sizer, 1952]. Концентрацию витаминов 
А и Е определяли методом ВЭЖХ [Скурихин, 
Двинская, 1989]. Лейкоцитарную формулу и ко�
личество лейкоцитов в крови подсчитывали об�
щепринятым способом [Справочник…, 1975], 
активность щелочной фосфатазы (ЩФ) – мето�
дом одновременного азосочетания по М. Бер�
стону [Берстон, 1965] с использованием компь�
ютерной системы анализа изображений с цвет�
ной цифровой видеокамерой и программным 
обеспечением «Видеотест». Оценивали скорость 
полового созревания у самцов крыс. Рассчиты�
вали среднюю продолжительность жизни (СПЖ), 
СПЖ последних 10 % крыс и максимальную про�
должительность жизни (МПЖ) животных. Общее 
количество крыс, использованных для оценки 
показателей старения, составило 158 особей. 

Числовые данные обрабатывали с использо�
ванием общепринятых методов вариационной 
статистики: при сравнении групп применяли 
непараметрические критерии, для оценки сте�
пени влияния факторов на изученные показате�
ли использовали дисперсионный анализ. Оцен�
ку различий в динамике полового созревания 
и смертности проводили с использованием кри�
терия хи�квадрат [Коросов, Горбач, 2007]. 

Работа выполнена с соблюдением междуна�
родных принципов Хельсинкской декларации о 
гуманном отношении к животным и правил 
проведения работ с использованием экспери�
ментальных животных [Этическая…, 2005]. 

Результаты и обсуждение 

В результате проведенных экспериментов 
было установлено, что отсутствие фотоперио�
дизма при постоянном освещении оказывало 
модулирующий эффект на изученные показате�
ли в зависимости от того, в каком периоде онто�
генеза начиналось его воздействие. Угнетение 
синтетической функции эпифиза у самок в пе�
риод беременности (LL/LL) или у крысят с мо�
мента рождения (LD/LL) приводило к однона�
правленным изменениям активности антиокси�
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дантных ферментов, хотя их выраженность раз�
личалась (рис. 1: А). При этом постоянное осве�
щение вызывало рассогласование сопряженных 
изменений активности АОФ в печени у крыс 
в 3�месячном возрасте, что проявлялось в зна�
чительном снижении активности СОД с парал�
лельным повышением активности каталазы. 

 

 
 
Рис. 1. Влияние световых режимов на активность 
АОФ (А) и уровень витаминов (Б) в печени и на пока�
затели крови (В) у 3�месячных крыс (M ± m) 

Условные обозначения: ось абсцисс NL/NL, LD/LD, LL/LL – 
беременные самки и их потомство с момента рождения со�
держались при естественном, стандартном и постоянном 
освещении соответственно, LD/LL – беременные самки со�
держались при стандартном освещении, а их потомство – 
при постоянном освещении с момента рождения; * – изме�
нения достоверны по сравнению животными, которые со�
держались в группе LD/LD (p < 0,05) 

Изменения коснулись и неферментативного 
компонента АОС, так как подавление синтеза 
мелатонина – антиоксиданта, способного непо�
средственно взаимодействовать с АФК, – отра�
жается на уровне других низкомолекулярных ан�
тиоксидантов. Нами было установлено, что кон�
центрация витамина Е у крыс, находившихся в 
группе LL/LL, была ниже по сравнению с осталь�
ными группами. В свою очередь, это привело к 
увеличению концентрации в печени другого не�
ферментативного антиоксиданта – витамина А, 
взаимовлияние которого с токоферолом хоро�
шо известно (рис. 1: Б). Такие компенсаторные 
отношения между токоферолом и ретинолом 
наиболее отчетливо отражает их содержание в 
печени животных исследованных групп. 

Согласно данным литературы, воздействие 
света является десинхронизирующим факто�
ром, вызывающим существенные изменения 
разных систем организма, в том числе и иммун�
ной [Арушанян, 2000]. В нашем исследовании 
отмечено снижение в крови уровня сегментоя�
дерных нейтрофилов и увеличение доли лимфо�
цитов у 3�месячных крыс, находившихся при по�
стоянном освещении в период внутриутробного 
развития (LL/LL) и с момента рождения (LD/LL) 
по сравнению с крысами, содержавшимися при 
стандартном освещении (рис. 1: В), причем 
у животных в группе LL/LL изменения данных 
показателей были более существенные. 

 

 
 

Рис. 2. Влияние постоянного освещения на дина�
мику полового созревания самцов крыс 

Условные обозначения как на рис. 1  
 
Нахождение животных в период внутриут�

робного развития и с момента рождения при 
постоянном освещении практически не отра�
зилось на половом созревании самцов (рис. 2). 
Однако необходимо отметить, что у крыс в 
группе LL/LL становление половой функции 
происходит несколько раньше, нежели у жи�
вотных в группе LD/LD. 
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Подводя итог первой серии экспериментов, 
необходимо отметить, что отсутствие фотопе�
риода при постоянном освещении в период эм�
брионального развития и с момента рождения 
крыс нарушает постнатальное развитие иссле�
дованных физиологических систем. При этом 
более чувствительными к изменениям светового 
режима оказались крысы в пренатальный пери�
од. Очевидно, основной причиной таких измене�
ний является нарушение суточного ритма синте�
за мелатонина эпифизом у беременных и лакти�
рующих самок. По данным литературы, значи�
тельное влияние на циклические колебания ме�
латонина в крови у крыс оказывает функцио�
нальное состояние матери [Calvo, Boya, 1984]. 
На этапе эмбрионального развития информация 
о световых режимах передается плоду от бере�
менной самки посредством мелатонина, прони�
кающего через плацентарный барьер [Reppert et 
al., 1989]. В период новорожденности, когда 
эпифиз функционирует еще слабо, сильное 
влияние оказывает мелатонин, который поступа�
ет с молоком матери [Rowe, Kennaway, 2002]. 
Участие материнских суточных ритмов в образо�
вании и развитии циркадианной системы у их 
потомства было продемонстрировано на крысах 
[Reppert, Schwartz, 1986] и хомяках [Davis, 
Gorski, 1988] при разрушении у матери супрахи�
азматических ядер (СХЯ). Повреждение СХЯ на 
ранних стадиях беременности самок крыс (седь�
мой день) приводило к нарушению нормального 
ритма активности N�ацетилтрансферазы (N�АТ) 
в эпифизе у 10�дневных новорожденных крыс. У 
них динамика активности N�АТ не имела значи�
тельных суточных колебаний, тогда как у живот�
ных, рожденных ложнооперированными самка�
ми и выращенных самками с повреждением 
СХЯ, был отмечен нормальный суточный ритм 
активности N�АТ [Reppert et al., 1989]. 

Во второй серии экспериментов нами были 
исследованы эффекты режимов постоянного ос�
вещения и световой депривации, воздействие 
которых начиналось с периода полового созре�
вания (25 дней), на возрастную динамику изу�
ченных показателей. Прежде всего изменения 
затронули антиоксидантную систему, так как ме�
латонин способен непосредственно улавливать 
свободные радикалы или регулировать актив�
ность АОФ в результате воздействия на генети�
ческий аппарат клетки [Allegra et al., 2003; 
Rodrigues et al., 2004]. При старении у контроль�
ных крыс (стандартное освещение, LD) в печени 
было выявлено рассогласование функциониро�
вания сопряженных антиоксидантных фермен�
тов – при снижении активности одного фермента 
активность другого повышалась, и наоборот. 
Так, активность СОД была выше у стареющих и 

старых животных (18 и 24 месяца соответствен�
но) по сравнению со взрослыми (12 месяцев), 
тогда как активность каталазы, напротив, снижа�
лась у крыс в возрасте 18 месяцев и оставалась 
на этом уровне у старых животных (рис. 3). 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 3. Возрастная динамика активности АОФ в пе�
чени крыс при различных световых режимах (M ± m) 

Условные обозначения: LD – изменения достоверны по срав�
нению с животными, которые содержались при стандартном 
освещении (p < 0,05); 6, 12, 18 – изменения достоверны по 
сравнению с 6�, 12� и 18�месячными животными, содержав�
шимися при одинаковых световых режимах (p < 0,05) 
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Крысы, содержавшиеся при постоянном ос�
вещении (LL), имели максимальное рассогласо�
вание сопряженных изменений активности АОФ 
в печени. Повышение активности СОД в этом ор�
гане у 18�месячных крыс наблюдалось на фоне 
значительного снижения активности каталазы. 
При этом уровень активности этого фермента 
был достоверно ниже, чем у животных, находив�
шихся в стандартных условиях освещения. Воз�
действие постоянной темноты (DD) в отличие от 
постоянного освещения способствует усилению 
работы эпифиза и приводит к увеличению синте�
за мелатонина этой железой [Simonneaux, 
Ribelayga, 2003]. Однако возрастная динамика 
активности АОФ в печени, обнаруженная при 
воздействии постоянной темноты, была иден�
тична той, которая наблюдалась у крыс, находив�
шихся при постоянном освещении. Кроме того, 
воздействие DD режима, так же как и LL режима, 
приводило к снижению каталазы в печени ста�
реющих животных по сравнению с крысами в 
группе LD (рис. 3). Вероятно, в LL и DD световых 
условиях определяющим фактором являлось не 
изменение концентрации мелатонина (снижение 
и увеличение соответственно), а отсутствие су�
точной периодичности его синтеза. 

Несмотря на то что крысы в течение всей 
жизни содержались либо в условиях отсутст�
вия чередования света и темноты (LL и DD), ли�
бо при регулярно чередующемся освещении 
(12/12, LD), для изученных нами ферментов в 
печени зарегистрирована сезонная циклич�
ность изменений. Фактор «сезон» на 15,45 % 
определял изменчивость активности СОД и на 
23,78 % активности каталазы (рис. 4). 

 

 
 
Рис. 4. Влияние изученных факторов на активность 
АОФ, уровень витаминов и показатели крови 

 
Изменения неферментативного компонента 

АОС (концентрация витаминов Е и А) в печени 
крыс скорее зависели от уровня мелатонина, 
синтезируемого эпифизом, чем от его фотопе�
риодических колебаний. Концентрация витами�

на Е в печени 6�месячных крыс, находившихся 
при постоянном освещении (LL), была значи�
тельно выше (рис. 5), а уровень витамина А 
[Ильина и др., 2005] у животных при постоянной 
темноте (DD) ниже по сравнению с другими 
группами, в которых содержание токоферола 
и ретинола практически не различалось. По 
всей видимости, нарушение синтеза мелатони�
на эпифизом компенсировалось изменением 
уровня важнейших неферментативных антиок�
сидантов: либо накоплением витамина Е при LL, 
либо повышением витамина А при DD режимах. 
Кроме того, были выявлены онтогенетические 
особенности распределения витаминов в пече�
ни у крыс. Так, независимо от режима освеще�
ния уровень ретинола у стареющих крыс (18 ме�
сяцев) был выше по сравнению с предыдущими 
возрастными периодами. По данным дисперси�
онного анализа (рис. 4), концентрация витамина 
А в большей степени (49,81 %) зависела от воз�
раста животных, чем от светового режима, 
который более значительно (32,71 %) влиял 
на уровень витамина Е. 

 

 
 

Рис. 5. Влияние световых режимов на уровень вита�
мина Е в печени крыс различных возрастов 

Условные обозначения: LL – изменения достоверны 
по сравнению с животными, которые содержались при 
стандартном и постоянном освещении соответственно 
(p < 0,05); остальные обозначения как на рис. 3 

 
Данные литературы о влиянии гипо� и гипер�

функции эпифиза на содержание в крови основ�
ных клеточных элементов – лимфоцитов и ней�
трофилов – противоречивы. По некоторым из 
них, количество лимфоцитов снижается [Чазов, 
Исаченков, 1974], а по другим – не изменяется 
[Козинец и др., 2001]. Мы показали, что измене�
ние количества отдельных типов клеток иммун�
ной системы в большей степени определяется 
фактором «возраст» (рис. 4). В крови у крыс 
в возрасте от 6 до 18 месяцев при стандартном 
световом режиме (LD) (рис. 6) поддерживается 
физиологический уровень лимфоцитов и сег�
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ментоядерных нейтрофилов (74,0 ± 3,65 % и 13,8 
± 2,63 % соответственно). У старых животных 
(24 месяца) происходят значительные измене�
ния клеточного состава крови вследствие умень�
шения до минимума содержания лимфоцитов 
(44,4 ± 6,95 %) и, наоборот, возрастания до мак�
симума нейтрофилов (31,6 ± 6,55 %). Содержа�
ние животных в режимах с отсутствием чередо�
вания света и темноты (LL и DD) оказывало сход�
ный эффект на уровень клеток крови этих типов 
(рис. 6). Начиная уже с 6�месячного возраста 
крыс содержание лимфоцитов в их крови нахо�
дится на более низком, а нейтрофилов – на бо�
лее высоком уровне. Количество лимфоцитов 
у 6�месячных крыс в группе LL составляет 64,4 ± 
2,98 % и в группе DD – 66,20 ± 5,10 %. Учитывая 
структурно�временную организацию кроветвор�
ной и иммунной системы, можно предположить, 
что наблюдаемые изменения могут быть связа�
ны с состоянием центральных механизмов регу�
ляции, в том числе и эпифиза как эндогенного 
синхронизатора циркадианных и сезонных рит�
мов. При постоянном освещении (LL) или свето�
вой депривации (DD) большое значение имеет 
отсутствие периодичности в световом режиме, 
играющем важную роль в приспособительных 
реакциях организма к внешней среде. Кроме то�
го, выявленное нами влияние факторов «пол жи�
вотных» (11,45 %) и «свет» (14,05 %) на уровень 
лейкоцитов (рис. 4) свидетельствует о необходи�
мости также учитывать и особенности эндокрин�
но�метаболического статуса, обусловленного 
столь различными режимами, как LL и DD, и вы�
сокой чувствительностью лейкопоэза к эндок�
ринным влияниям [Узенбаева и др., 2006]. 

Известно, что в системе защитных реакций ор�
ганизма важное место принадлежит нейтрофиль�
ным лейкоцитам, обладающим набором биологи�
чески активных соединений и ферментов. Среди 
них большое значение имеет ЩФ – фермент из 
класса гидролаз. Литературные данные о сдвигах 
фосфатазной активности на поздних этапах пост�
натального онтогенеза немногочисленны и до�
вольно противоречивы [Цитохимические…, 1973; 
Дягилева и др., 2001; Козинец и др., 2001]. Наши 
исследования показали, что активность ЩФ в 
лейкоцитах у крыс повышается в процессе старе�
ния организма (рис. 7). Степень увеличения с воз�
растом уровня фосфатазы различается в зависи�
мости от освещенности среды следующим обра�
зом. В условиях стандартного режима освещения 
(LD) она нарастает только у старых крыс (24 меся�
ца). Раньше всего возрастное повышение актив�
ности фермента отмечено у крыс при постоянном 
освещении (LL), при котором уже у 12�месячных 
крыс она достигает наиболее высоких, по сравне�
нию с другими световыми условиями, величин и 

существенно увеличивается в последующие воз�
растные периоды – у 18� и еще больше – у 24�ме�
сячных животных. При световой депривации (DD) 
возрастная динамика аналогична таковой при LL 
режиме с той лишь разницей, что интенсивность 
цитохимической реакции в 12 и 18 месяцев ниже, 
чем в соответствующей группе при постоянном 
освещении (рис. 7). Согласно статистическим 
расчетам, дисперсия активности ЩФ на 27,72 % 
определялась фактором «возраст» и на 19,42 % – 
фактором «свет» (рис. 4). 

 

 
 

 
 

 
 

 
 

Рис. 6. Возрастная динамика количества лимфоци�
тов и нейтрофилов в периферической крови крыс 
при различных режимах освещения 

Условные обозначения как на рис. 3 



155
 

 
 

Рис. 7. Влияние световых режимов на активность 
щелочной фосфатазы в нейтрофилах перифериче�
ской крови крыс различных возрастов 

Условные обозначения как на рис. 3–6 
 
Отмеченное нами повышение фосфатазной 

активности при старении может быть обуслов�
лено патологическими изменениями в орга�
низме [Дягилева и др., 2001]. В эксперимен�
тальных исследованиях и клинических наблю�
дениях установлено, что у лабораторных жи�
вотных и человека увеличение ее характерно 
для заболеваний, сопровождающихся воспа�
лительно�деструктивными процессами, и для 
канцерогенеза [Соловьева и др., 1973; Шубич, 
Нагоев, 1980]. Результаты нашего исследова�
ния свидетельствуют о негативном влиянии на 
активность щелочной фосфатазы в нейтрофи�
лах крови крыс как постоянного освещения, 
так и постоянной темноты. По�видимому, не�
благоприятным фактором при отсутствии фо�
топериодизма является более раннее, по срав�
нению с другими режимами, нарушение гомео�
стаза организма, которое сопровождается 
увеличением активности ЩФ в лейкоцитах 
крови крыс. Нельзя исключить и действие дру�
гих факторов, в частности гормонов, которые, 
как известно, оказывают существенное влия�
ние на активность лейкоцитарной ЩФ [Узен�
баева и др., 2008]. 

Выявленные нами эффекты постоянного 
освещения и постоянной темноты на физио�
логические параметры могут быть связаны с 
изменением синтеза мелатонина пинеальной 
железой. Этот гормон играет существенную 
роль в регуляции полового созревания, ре�
продуктивных циклов, стрессорной реакции и 
иммунного ответа [Maestroni, 2001; Guerrero, 
Reiter, 2002; Nelson, 2004; Esquifino, Pandi�
Perumal et al., 2004]. Несмотря на обилие ра�
бот о влиянии света, комплексных исследо�

ваний в этой области не проводится, а уделя�
ется внимание какой�либо одной физиологи�
ческой функции. Однако следует отметить, 
что, с одной стороны, для синтеза половых 
стероидных гормонов необходимы активные 
формы кислорода (АФК), а с другой, метабо�
лические превращения этих гормонов связа�
ны с генерацией АФК. Таким образом, орга�
низм вынужден тонко регулировать уровень 
АФК, поскольку его значительное снижение 
из�за высокой активности АОФ тормозит 
процесс полового созревания млекопитаю�
щих и одновременно приводит к замедлению 
процесса старения. 

 

 
 
Рис. 8. Влияние световых режимов на динамику 
полового созревания самцов крыс 

Влияние различных режимов освещения на 
продолжительность жизни самцов крыс 

 Световой режим 

 
Стандартное 
освещение 

(LD) 

Постоянное 
освещение 

(LL) 

Световая 
депривация 

(DD) 
Количество 
крыс, шт. 

57 50 51 

СПЖ, сут 644 ± 34,0 580 ± 35,5 652 ± 32,5 
МПЖ, сут 1045 1005 1017 
СПЖ 
последних 
10 % крыс, сут

999 ± 11,5 987 ± 13,0 987 ± 13,0 

 
В нашем исследовании установлено, что 

постоянное освещение, воздействие которо�
го начиналось с 25�дневного возраста крыс, 
ускоряло половое созревание самцов, а све�
товая депривация, напротив, замедляла его 
(рис. 8). При этом у животных в группе LL СПЖ 
и МПЖ были ниже, а в группе DD СПЖ выше, 
чем у крыс в стандартных световых условиях 
(табл.). Кроме того, у самцов в условиях по�
стоянного освещения укорачивались фазы 
прогрессивного и стабильного роста и отме�
чалось раннее наступление старческого пе�
риода [Vinogradova et al., 2009]. Содержание 
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крыс при постоянном освещении сопровож�
далось более ранним развитием доброкаче�
ственных и злокачественных новообразова�
ний, прежде всего в органах репродуктивной 
системы, а также различных воспалительных 
и иных патологических процессов, тогда как 
световая депривация препятствовала их раз�
витию по сравнению с контрольными особями 
[Vinogradova et al., 2009]. 

Заключение 

Таким образом, у лабораторных крыс пока�
зана взаимосвязь между состоянием антиок�
сидантной системы, некоторыми параметрами 
иммунной системы, скоростью полового со�
зревания и продолжительностью жизни. Изме�
нение уровня синтеза мелатонина с помощью 
постоянного освещения приводит к взаимо�
связанным перестройкам в функционировании 
исследованных физиологических систем. Уси�
ление активности антиоксидантной системы 
ведет к увеличению продолжительности жизни, 
но одновременно с этим – к замедлению поло�
вого созревания животных и изменению мор�
фо�функциональных свойств лейкоцитов кро�
ви. Изменение про/антиоксидантного баланса 
отражается и на составе иммунокомпетентных 
клеток в крови, для осуществления функции 
которых также необходимы активные формы 
кислорода. 

Несмотря на противоположное влияние 
постоянного освещения и постоянной темно�
ты на синтез мелатонина эпифизом многие 
эффекты двух режимов совпадают. Отсутст�
вие суточного чередования света и темноты 
нарушает функционирование только тех фи�
зиологических показателей, которые подчи�
нены циркадианной ритмике в организме (ак�
тивность АОФ, уровень отдельных типов кле�
ток иммунной системы), тогда как изменение 
параметров, не подчиненных суточным коле�
баниям (концентрация витаминов, половое 
созревание и старение), зависит от уровня 
эпифизарного мелатонина. 

Исследование выполнено при поддержке 
Министерства образования и науки Россий�
ской Федерации  (соглашение № 8050), РФФИ 
(№ 12�04�31368), гранта Президента НШ�
1642.2012.4, ФЦП ГК № 02.740.11.0700.  
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НАКОПЛЕНИЕ L�АРГИНИНА В ХВОЕ ЕЛИ ЕВРОПЕЙСКОЙ 
ПРИ РЕГУЛЯЦИИ АЗОТНОГО И БОРНОГО ОБЕСПЕЧЕНИЯ 

Н. П. Чернобровкина,  Е. В. Робонен,  А. К. Морозов, Т. Н. Макарова  

Институт леса Карельского научного центра РАН 

Изучены показатели роста, содержания азота, бора и свободных аминокис�
лот в хвое  5�летней ели европейской (Picea abies L.) в связи с различным 
обеспечением растений азотом и бором в условиях оптимума других элемен�
тов минерального питания. Оптимальным для роста растений было содержа�
ние в хвое азота 1,8 % и бора 280 мкг·г�1 сухого вещества. Содержание L�ар�
гинина в хвое увеличивалось в десятки раз при внесении десятикратной, по 
сравнению с оптимальной, дозы азота. Установлено многократное повыше�
ние количества этой аминокислоты в хвое при  использовании высокой дозы 
бора и низкой – азота.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Picea abies (L.), азот, бор, аминокислоты, L�аргинин. 

N. P. Chernobrovkina, E. V. Robonen, A. K. Morozov, T. N. Makarova. 
ACCUMULATION OF L�ARGININE IN NEEDLES OF NORWAY SPRUCE 
WITH REGULATED NITROGEN AND BORON AVAILABILITY 

The parameters of growth, nitrogen, boron and free amino acid content in the needles 
of 5�year�old Norway spruce (Picea abies L.) were studied in relation with nitrogen and 
boron availability to the plants, the supply of other nutrients being optimal. Growth of the 
plants was optimized by a nitrogen content of 1.8 % and a boron content of 280 μg·g�1 
dry weight in the needles. L�arginine content in the needles increased tens of times 
upon application of a ten�fold, compared with the optimum, nitrogen dose. The amount 
of this amino acid in the needles multiplied when the plants were treated with a high 
dose of boron combined with a low dose of nitrogen. 

K e y  w o r d s :  Picea abies (L.), nitrogen, boron, amino acids, L�arginine. 

 
Введение 

Древесная зелень является источником 
большого числа  органических соединений, до 
30 % их составляют водорастворимые фракции, 
включающие свободные аминокислоты, кото�
рые применяются для лечения многих заболе�
ваний человека и животных. Повышение в рас�
тительном сырье уровня доступных для усвое�
ния аминокислот, обладающих высокой биоло�
гической активностью, и изменение их количе�
ственного соотношения в соответствии с кон�

кретными задачами можно осуществлять путем 
регуляции минерального питания растений. 
Разбалансированность минерального питания 
хвойных растений приводит к изменению соста�
ва свободных аминокислот в их тканях 
[Nasholm, Ericsson, 1990; Gezelius, Nasholm, 
1993; Huhn, Schulz, 1996; Engvild, 2005]. При из�
бытке азота, а также при дефиците фосфора у 
хвойных происходит накопление аминокислот с 
высоким содержанием азота – аргинина, лизина 
и орнитина. Влияние микроэлементов, в частно�
сти бора, на метаболизм растений интенсивно 
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исследуется [Ferrol, Donaire, 1992; Cakmak et al., 
1995; Kobayashi et al., 1996; Camacho�Cristobal 
et al., 2008]. Ранее нами было показано стиму�
лирующее влияние бора на накопление L�арги�
нина у сосны обыкновенной на фоне высокого 
обеспечения  азотом и дефицита других эле�
ментов питания [Чернобровкина и др., 2010]. 
Разработка технологии повышения уровня L�ар�
гинина  у хвойных растений открывает возмож�
ности использовать хвою в фармацевтической 
промышленности в качестве сырья для получе�
ния этой аминокислоты и в ветеринарии в каче�
стве кормовых добавок животным. Следует от�
метить, что данная аминокислота имеет боль�
шое значение для функциональной активности 
органов и тканей человека и животных [Запад�
нюк и др., 1982; Дахно, 2000; Ульянов и др., 
2010; Cengiz, Kucukersan, 2010]. Установлено 
значение L�аргинина как гипогликемического и 
антитромботического средства [Ульянов и др., 
2010]. L�аргинин используется как иммуности�
мулятор при лечении фасциолеза коров, инфек�
ционных заболеваний бройлеров [Дахно, 2000; 
Cengiz, Kucukersan, 2010]. Получение L�аргини�
на, как и других аминокислот, осуществляют не�
сколькими путями: с использованием биотехно�
логических процессов,  путем химического син�
теза, гидролизом природного белкового сырья 
[Волова, 1999]. Для производства лекарствен�
ных средств и пищевых добавок L�аргинин полу�
чают культивированием бактерии рода 
Escherichia [Рыбак и др., 2005]. Химический син�
тез дает рацемат – продукт, содержащий как L�, 
так и D�формы аминокислот, однако D�изомеры 
обладают токсичностью, что ограничивает воз�
можности применения аминокислот, получен�
ных таким способом. Производство оптически 
активных L�изомеров аминокислот из гидроли�
затов природных материалов растительного и 
животного происхождения связано с многосту�
пенчатой и дорогостоящей очисткой [Волова, 
1999]. Метод экстрагирования водораствори�
мых свободных аминокислот из растительного 
материала несложен и экологически безопасен.  

Целью работы было исследование влияния 
азота и бора на накопление L�аргинина в хвое 
ели европейской.  

Материалы и методы 

Объектом исследования была 5�летняя ель 
европейская (Picea abies L.), произрастающая в 
условиях южной части Карелии. Супесчаные поч�
вы характеризовались оптимальной для роста 
хвойных растений кислотностью (pH водн. 5,1), 
недостаточностью азота (0,14 % от сухой почвы) 
и бора (0,001 %). Сбалансированное содержа�

ние остальных элементов минерального питания 
(ЭМП) обеспечивали путем внесения комплекс�
ного удобрения, составленного без включения 
азота и бора.  

В мае 2009 г. было заложено 35 вариантов 
опыта, которые различались обеспеченно�
стью растений азотом и бором. В первой по�
ловине вегетационного периода трижды вно�
сили в почву аммиачную селитру  в дозах 0; 3; 
10; 30; 100 г·м�2 д. в. (N0–N100) и борную 
кислоту в дозах 0; 0,1; 0,3; 1; 3; 10; 30 г·м�2 
(B0–B30). За контроль был принят вариант 
(N0B0), в котором азот и бор в почву не вно�
сили. По окончании вегетационного периода, 
в октябре,  определяли воздушно�сухую мас�
су хвои и всего растения, включая корни, 
проводили анализ содержания азота, бора 
и аминокислот в хвое в расчете на абсолют�
но�сухой вес. Анализ свободных аминокислот 
в хвое проводили во всех вариантах азотного 
(N0–N100) при трех уровнях борного (B0, 
B1, B10) обеспечения.  Фиксировали расти�
тельный материал методом лиофилизации. 
В работе использовано оборудование Инсти�
тута леса КарНЦ РАН. Химические элементы 
растений и почвы определяли на спектрофо�
токолориметре КФК�3 (Загорский оптико� 
механический завод, Россия) и на атомно� 
абсорбционном спектрофотометре AА�6800 
(Shimadzu, Япония). Извлечение свободных 
аминокислот из тканей осуществляли по ме�
тоду Калинкиной и соавторов [1990], анализ 
содержания аминокислот в хвое проводили 
на автоматическом аминокислотном анали�
заторе ААА�339, L�аргинина – методом Сака�
гучи [Jesse, 1961].  

Результаты и обсуждение 

Внесение борной кислоты в почву в дозе 1 г·м�2  
максимально стимулировало рост растений 
5�летней ели европейской при дозах азота в 10  и 
30 г·м�2  на фоне оптимального уровня других ЭМП 
(рис. 1: а, б). Максимум роста растений сохранял�
ся также при дозе азота в 10 г·м�2 и дозах борной 
кислоты в 3 и 10 г·м�2, однако в этих вариантах от�
мечались признаки избытка бора в растениях. 
Максимальное  увеличение сухой массы всего 
растения и хвои по сравнению с контролем (без 
внесения азота и бора) было соответственно в 3,8 
и 4,0 раза. Увеличение сухой массы растений 
и хвои за счет оптимального внесения борной ки�
слоты в варианте оптимума азота (N10B1) соста�
вило соответственно 44 % и 50 %. Более высокие 
дозы борной кислоты при всех уровнях азота ока�
зались равнозначными или менее эффективными 
по сравнению с дозой в 1 г·м�2, а доза в 30 г·м�2 
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ингибировала рост растений по сравнению с кон�
тролем при соответствующих уровнях азотного 
питания. Первые признаки  избытка бора у расте�
ний – пожелтение кончиков хвои – отмечались при 
дозе борной кислоты в 3 г·м�2, при более высоких 
дозах хвоя приобретала желто�бурую окраску. 
Данные показали, что ель европейская испытыва�
ла дефицит в борном обеспечении, и эффект от 
внесения борной кислоты под растения зависел 
от обеспеченности их азотом. 

Содержание азота в хвое ели было низким 
в контроле (N0B0) – 0,6 % от сухой массы 
(рис. 2: а). Внесение аммиачной селитры при 
всех дозах борной кислоты увеличивало накопле�
ние азота в хвое, максимально до 3,5 % от сухой 
массы (N100B1). При оптимизации борного пита�
ния ели отмечалось повышение (N0B1, N3B1) или 
тенденция к повышению (N100B1) содержания 
азота в хвое в % от сухой массы, за исключением  
вариантов с дозами азота в 10 и 30 г·м�2, что мож�
но объяснить эффектом разбавления в результа�
те значительного увеличения массы растений, 
поскольку в расчете на целое растение содержа�
ние азота в хвое увеличивалось и в этих двух 
вариантах (с 20 мг в контроле до 220 и 290 мг 
в вариантах N10B1 и N30B1 соответственно). 

При содержании азота в хвое, равном 1,8 % 
от сухой массы, отмечался максимум роста ели 
(N10B1). Ранее было показано стимулирующее 
влияние бора на накопление азота и у сосны 
обыкновенной [Чернобровкина, 2001]. 

Содержание бора в хвое ели в контроле со�
ставляло 110 мкг·г�1 сухого вещества (N0B0) 
(рис. 2: б). Уровень бора в хвое повышался 
с увеличением дозы внесения в почву борной 
кислоты при соответствующих уровнях обеспе�
ченности растений азотом, максимально до 
875 мкг·г�1 сухого вещества (N0B10). Исключе�
нием была доза борной кислоты в  1 г·м�2 в ус�
ловиях токсичного влияния азота в дозе 
100 г·м�2 – при ее внесении не отмечалось по�
вышения уровня бора в хвое. При повышении 
доз аммиачной селитры содержание бора 
в хвое в расчете на сухую массу преимущест�
венно понижалось или имело тенденцию к сни�
жению – минимально до 44 мкг·г�1 в варианте 
N100B0. Внесение в почву азота и других мак�
ро� и микроэлементов под сосну обыкновен�
ную также способствовало снижению поступ�
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Рис. 1. Влияние обеспечения азотом и бором 5�летней 
ели европейской на сухую массу дерева (а) и хвои (б) 
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ления бора в хвою [Чернобровкина и др., 
2007]. В литературе отмечается, что в обеспе�
чении бором древесных растений большое 
значение имеют почвенные условия – повы�
шенное содержание в почве ионов NH4

+, Fe3+, 
Al3+ и повышение pH почвы при известковании 
способствуют закреплению бора почвенными 
частицами [Wikner, 1983]. По нашим данным, 
для молодых растений ели европейской со�
держание бора в хвое на уровне 280 мкг·г�1 
сухого вещества (N10B1) оказалось оптималь�
ным для их роста в условиях достаточного 
обеспечения другими ЭМП. При содержании 
бора в хвое свыше 500 мкг·г�1 сухой массы от�
мечались признаки токсичности бора – желто�
бурое окрашивание хвои.  

В контроле в хвое ели европейской в осен�
ний период содержалось 16 свободных ами�
нокислот. Их сумма составила 1,5 мг·г�1 абсо�
лютно сухой хвои. 57 % их массы составлял 
L�аргинин, который  является подвижной 
формой азота, позволяющей регулировать 
содержание его минеральных форм, выполня�
ет запасную функцию азота в хвойных расте�
ниях [Новицкая, Чикина, 1980; Gezelius, 
Nasholm, 1993; Huhn, Schulz, 1996]. Запаса�
ние L�аргинина в органах хвойных растений 
обеспечивает азотом процессы их раннего 
весеннего роста и сезонного развития. 

Повышение доз внесения азота на всех 
фонах борного питания вызывало увеличение 
суммы свободных аминокислот в хвое, макси�
мально в 26 раз – от 5,5 мг·г�1 сухой массы 
в контроле (N0B0) до 38,6 мг·г�1 сухой массы 
в варианте с самой высокой дозой азота и оп�
тимальной дозой бора (N100B1) (рис. 3: а). 
При дозе бора, максимально стимулирующей 
рост ели, сумма аминокислот в хвое снижа�
лась в 4 раза на оптимальном фоне азотного 
питания (N10B1). Снижение уровня свобод�
ных аминокислот в хвое происходило, пред�
положительно, как за счет «эффекта разбав�
ления», так и в результате включения их в со�
став белковых соединений.  

При внесении высоких доз азота влияние бора 
на накопление суммы аминокислот в хвое практи�
чески не наблюдалось (N30B0; N30B1; N30B10) 
или было слабо отрицательным (N100B0; N100B1; 
N100B10). В контрольном по азоту варианте нако�
пления аминокислот, естественно, не происходи�
ло независимо от обеспеченности бором. Инте�
ресная ситуация сложилась в варианте с первой, 
небольшой, дозой азота (N3B10), где сумма ами�
нокислот в хвое под воздействием максимальной 
дозы бора возросла в 5 раз. Даже небольшое  до�
полнительное обеспечение азотом ели способст�
вовало накоплению в хвое свободных аминокис�

лот, которые не использовались в метаболиче�
ских процессах, поскольку избыток бора ингиби�
ровал рост растения. 
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Рис. 3. Влияние обеспечения азотом и бором 5�лет�
ней ели европейской на содержание суммы амино�
кислот (а) и L�аргинина (б) в сухой хвое 

 
 L�аргинин составлял основную массу от 

суммы свободных аминокислот хвои ели не 
только в контроле, как было отмечено выше, 
но и во всех вариантах азотного и борного 
питания (рис. 3: б). Изменение содержания 
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Данные показали, что максимальное накоп�
ление свободных аминокислот в хвое, включая 
L�аргинин, произошло под воздействием са�
мой высокой дозы азота. Оптимизация борно�
го питания ели не вызывала накопления L�ар�
гинина в хвое в условиях достаточного обеспе�
чения ЭМП. Как было показано нами ранее, в 
условиях высокого уровня азотного питания на 
низком фоне других ЭМП оптимизация борно�
го обеспечения сосны обыкновенной  в 20 раз 
повышала содержание L�аргинина в хвое [Чер�
нобровкина и др., 2010]. 

Распределение азота между растворимыми 
фракциями в значительной степени зависит от 
обеспеченности растений азотом, фосфором и 
другими ЭМП.  Рибулозо�1,5�бисфосфат�кар�
боксилаза/оксигеназа (Рубиско), аминокислоты 
и аммоний могут рассматриваться как соедине�
ния, в которых преимущественно накапливается 
азот, но аккумулируются они в органах и тканях 
при различных условиях [Warren, Adams, 2002]. С 
увеличением обеспеченности растений фосфо�
ром содержание Рубиско увеличивается, а при 
высоких дозах азота и низкой обеспеченности 
фосфором избыточный азот накапливается в 
форме азота аминокислот и аммония. При де�
фиците фосфора у сосны обыкновенной повы�
шалось содержание L�аргинина в хвое [Nasholm, 
Ericsson, 1990]. В случае незначительного или 
краткосрочного воздействия азотом растения 
реагируют увеличением интенсивности синтеза 
белка, если другие элементы питания доступны 
в достаточном количестве [Huhn, Schulz, 1996]. 
Высокие дозы азота или долгосрочные воздей�
ствия азотом в сосновых древостоях приводят к 
изменениям в механизме детоксификации из�
бытка азотных соединений. Чтобы избежать на�
копления токсичного аммиака в растительных 
клетках, ассимилируемые соединения азота де�
токсифицируются путем  включения в состав 
свободных аминокислот, преимущественно в со�
став L�аргинина, имеющего наиболее низкое по 
сравнению с другими аминокислотами отноше�
ние C/N (1,5) [Huhn, Schulz, 1996]. В литературе 
показано, что сеянцы сосны обыкновенной нака�
пливали и запасали до 80 % азота в форме L�ар�
гинина в случае, если синтез белка был ограни�
чен факторами, отличными от доступности азота 
[Gezelius, Nasholm, 1993]. Увеличение содержа�
ния L�аргинина и глутамина в хвое сосны обык�
новенной в 25�летнем, а также 60–80�летнем 
древостоях указывало на поступление избыточ�
ного количества азота в хвойное растение [Huhn, 
Schulz, 1996]. Уровень этих аминокислот рас�
сматривается как биохимический индикатор за�
грязнения азотом сосновых древостоев. Необ�
ходимо учитывать, однако, что состав и содер�

жание свободных аминокислот в хвое может 
варьировать в пределах кроны, имеет сезонную, 
суточную динамику, зависит от внешних воздей�
ствий [Новицкая, Чикина, 1980; Nasholm, 
Ericsson, 1990; Gezelius, Nasholm, 1993; Черно�
бровкина, 2001]. При внесении в течение 17 лет 
избыточного количества азота под деревья со�
сны обыкновенной в условиях Северной Швеции 
отмечалось значительное повышение уровня 
L�аргинина в хвое [Nasholm, Ericsson, 1990]. 
Максимальное количество аминокислоты в хвое 
в сезонной динамике было отмечено в феврале. 
При выращивании ели норвежской (Picea abies L.) 
в течение двух сезонов в вегетационных сосудах 
в условиях фона азотного питания, повышен� 
ного в 4 раза по сравнению с оптимальным, 
содержание свободного L�аргинина  в хвое уве�
личивалось и составляло до 2 % сырого веса 
[Engvild, 2005]. Отмечалось увеличение содер�
жания и других аминокислот с высоким содер�
жанием азота – орнитина и лизина.  

Наши и литературные данные позволяют за�
ключить, что высокий уровень L�аргинина и 
других аминокислот в органах хвойных расте�
ний можно рассматривать как чувствительный 
биохимический индикатор разбалансирован�
ности их минерального питания. При высоком 
по сравнению с другими ЭМП поступлении 
азота в хвойное растение часть его органы и 
ткани не способны использовать для синтеза 
белков и запасают в форме аминокислот с вы�
соким содержанием азота, прежде всего в 
форме L�аргинина. Дополнительное оптималь�
ное обеспечение бором хвойного растения ус�
коряет процессы роста и вместе с тем усили�
вает дефицит других ЭМП, что приводит к по�
вышению накопления в хвое L�аргинина. В ус�
ловиях оптимального фона минерального пи�
тания многократное накопление аминокислоты 
в хвое происходит при избыточной дозе бор�
ной кислоты и невысокой дозе азота. Послед�
нее обстоятельство представляет интерес с 
экономической точки зрения – при небольших 
затратах на азотные удобрения можно дости�
гать значительного повышения уровня L�арги�
нина в хвое. Древесная зелень используется 
для производства биологически активных пре�
паратов лечебно�профилактического и кормо�
вого назначения [Ягодин, 1981; Левин, Репях, 
1984]. Повышение содержания L�аргинина в 
древесной зелени путем регуляции минераль�
ного питания хвойных растений открывает но�
вые возможности использования ее в фарма�
кологии. Предлагается испытание хвои, обога�
щенной L�аргинином, в качестве сырья для по�
лучения  этой  аминокислоты, а также в качест�
ве иммуностимулятора для ветеринарии. 
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В заключение следует отметить, что со�
держание азота и бора в хвое, равное соот�
ветственно 1,8 % и 280 мкг·г�1 сухого вещест�
ва, обеспечивает оптимальный рост 5�летней 
ели европейской в условиях оптимального 
фона других ЭМП. Уровень бора в хвое свы�
ше 500 мкг·г�1 сухой массы является избыточ�
ным для ели и вызывает желто�бурое окра�
шивание хвои. Оптимизация борного питания 
ели способствует накоплению азота в хвое 
при его невысоком уровне – менее 1 % от су�
хой массы. При внесении азотных удобрений 
под растения ели отмечается преимущест�
венно снижение уровня бора в хвое. Содер�
жание L�аргинина в хвое ели увеличивалось 
максимально в 33 раза в условиях десяти�
кратной по сравнению с оптимальной дозой 
азота. Установлено многократное повышение 
количества этой аминокислоты в хвое в вари�
анте с  использованием высокой дозы борной 
кислоты и низкой – азота.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке Программы ФИ ОБН РАН «Биологи�
ческие ресурсы России: динамика в услови�
ях глобальных климатических и антропоген�
ных воздействий» в рамках проекта 
№ 01201257867. 
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УДК 581.1 

РЕАКЦИЯ АНТИОКСИДАНТНОЙ СИСТЕМЫ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА 
НА ПОСТОЯННОЕ И КРАТКОВРЕМЕННОЕ ПЕРИОДИЧЕСКОЕ 
ДЕЙСТВИЕ НИЗКОЙ ТЕМПЕРАТУРЫ 

Е. Г. Шерудило, М. И. Сысоева, В. А. Илюха 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучали влияние постоянного (ПНТ) и кратковременного периодического (ДРОП) 
действия низкой температуры на активность каталазы и содержание низкомолеку�
лярных антиоксидантов в листьях растения огурца. Установлено, что ПНТ снижает 
активность каталазы на фоне повышения холодоустойчивости, а ДРОП, напротив, 
индуцируя рост холодоустойчивости растений, повышает активность каталазы.  
Показано, что содержание низкомолекулярных соединений с антиоксидантной 
функцией выше по сравнению с контролем в варианте ПНТ и существенно ниже 
или не отличается от контроля при ДРОП�обработке. Отмечены взаимокомпенса�
торные изменения компонентов антиоксидантной системы в реакции растений 
огурца на два типа низкотемпературного воздействия. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cucumis sativus L., кратковременные снижения температу�
ры, каталаза, низкомолекулярные антиоксиданты, холодоустойчивость. 

E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, V. A. Ilyukha. RESPONSE OF THE 
ANTIOXIDANT SYSTEM IN CUCUMBER PLANTS TO CONTINUOUS AND 
PERIODIC SHORT�TERM LOW TEMPERATURE EXPOSURE 

We studied the effects of continuous (CLT) and periodic short�term (DROP) low 
temperature exposure on catalase activity and low molecular antioxidant content in 
cucumber leaves. CLT inhibited catalase activity while promoting cold resistance, 
whereas DROP promoted catalase activity simultaneously with inducing a rise in cold 
resistance. We demonstrate that compared with the control CLT�treated plants had a 
higher content of low molecular antioxidants, whereas their content in DROP�treated 
plants was significantly lower or the same as in the control. Mutually compensating 
changes in components of the antioxidant system were observed in the response of the 
cucumber plants to the two low temperature effects. 

K e y  w o r d s :  Cucumis sativus L., temperature drops, catalase, low molecular 
antioxidants, cold resistance. 

 
Введение 

При действии низкой неблагоприятной тем�
пературы в клетках растений развивается окис�
лительный стресс, связанный с повышенной 
продукцией активных форм кислорода  (АФК) 
[Prasad et al., 1994; Лукаткин, 2002; Oliveira et al., 

2007]. Для предотвращения негативного и опас�
ного влияния АФК у растений существует двух�
компонентная антиоксидантная система защиты 
[Blokhina et al., 2003], включающая антиокси�
дантные ферменты (супероксиддисмутаза, пе�
роксидаза, каталаза и др.) и низкомолекулярные 
органические соединения (пролин, полиамины, 
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вещества фенольной природы – антоцианы, ка�
ротиноиды, флавоноиды и др.).  

Одним из основных ферментов нейтрализа�
ции перекиси водорода, участвующих в стрес�
совых реакциях растений, в частности при низ�
котемпературном воздействии, является ката�
лаза [Willekens et al., 1994], активность которой, 
как известно, снижается при холодовом стрессе 
[Lee, Lee, 2000; Xu et al., 2010] и повышается при 
действии низких субоптимальных температур 
[Saruyama, Tanida, 1995; Радюк и др., 2009], тес�
но коррелируя с устойчивостью растений к дей�
ствию низких температур [Prasad, 1997; Kang, 
Saltviet, 2001; Kuk et al., 2003]. Причем особую 
роль она играет в детоксикации АФК у теплолю�
бивых растений  [Volk, Feiеrabend, 1989; Kuk 
et al., 2003]. Однако участие каталазы в защите 
теплолюбивых растений от АФК при низкотем�
пературном стрессе в основном изучено при  
постоянном в суточном цикле действии низких 
повреждающих температур [Kang, Saltviet, 2001; 
Лукаткин, 2002] и лишь единично – их закали�
вающих значений [Xu et al., 2008].  

Известно, что реакция растений на низкую 
температуру зависит не только от ее абсолютного 
значения, но и определяется характером ее воз�
действия в суточном цикле (постоянным или пе�
риодическим) [Марковская и др., 2008]. Так, 
именно периодическое действие низкой закали�
вающей температуры оказало наибольшее влия�
ние на устойчивость теплолюбивых растений, ве�
личина которой существенно превышала уровень 
холодоустойчивости растений в условиях посто�
янного в течение суток холодового закаливания 
[Марковская и др., 2000]. Об участии различных 
компонентов антиоксидантной системы (АОС) в 
реакции теплолюбивых растений и ее связи с хо�
лодоустойчивостью при кратковременном перио�
дическом действии низкой закаливающей темпе�
ратуры практически ничего не известно.  

Целью настоящей работы было сравнитель�
ное изучение состояния ферментативного и 
неферментативного звеньев АОС теплолюби�
вого растения огурца при постоянном и крат�
ковременном периодическом действии низкой 
закаливающей температуры и ее роли в про�
цессе повышения холодоустойчивости. 

Материалы и методы 

Исследования выполнены с использовани�
ем приборно�аналитической базы Центра кол�
лективного пользования научным оборудова�
нием ИБ КарНЦ РАН. 

Опыты проводили с растениями огурца 
(Cucumis sativus L., гибрид Зозуля). Семена  
проращивали в термостате при 28 °С в течение 

двух суток, высаживали в вазоны с песком (по�
лив питательным раствором Кнопа с добавлени�
ем микроэлементов, рН 6,2–6,4) и помещали 
в камеру искусственного климата. Растения вы�
ращивали при температуре 23 °С, фотопериоде 
12 ч, ФАР 120 мкмоль·м�2·с�1, влажности воздуха 
60–70 % в течение двух недель. По достижении 
фазы 1�го настоящего листа часть растений ос�
тавляли при 23 °С (вариант контроль), а осталь�
ные в течение 6 сут либо подвергали ежесуточ�
ным снижениям температуры (с 23 до 12 °С) на 
2 ч в конце ночного периода (вариант ДРОП, 
от англ. drop – «падение»), либо выращивали 
при постоянной низкой температуре 12 °С (ва�
риант ПНТ). По окончании низкотемпературных 
обработок определяли активность каталазы, 
содержание каротиноидов и пролина, а также 
холодоустойчивость листьев. 

Для определения активности каталазы и со�
держания белка навеску листовой ткани расти�
рали с 2 мл 0,05 М фосфатного буферного рас�
твора (рН = 7,0), после чего гомогенат центри�
фугировали при 6000 g в течение 15 мин. Актив�
ность каталазы определяли спектрофотометри�
чески (СФ�46, Россия) при 240 нм по количеству 
разложенной перекиси водорода [Bears, Sizer, 
1952]. В кювету с 2,5 мл рабочего раствора Н2О2 
вносили 25 мкл супернатанта и регистрировали 
изменение экстинкции в течение 1 мин. Рабочий 
раствор готовили, растворяя 0,1 мл 30 % Н2О2 в 
100 мл 0,05 М фосфатного буферного раствора 
(рН = 7,0). Содержание белка определяли мето�
дом Лоури [Lowry et al., 1951] с использованием 
в качестве стандарта бычьего сывороточного 
альбумина. Активность каталазы выражали в 
мкмоль Н2О2, разложенной за 1 мин. Активность 
фермента рассчитывали на 1 г сырой ткани, а 
удельную активность – на 1 мг белка.  

Холодоустойчивость оценивали по темпера�
туре (ЛТ50), вызывающей гибель 50 % палисад�
ных клеток на высечках (площадью 0,5 см2) из 
1�го настоящего листа после их 5�минутного 
тестирующего промораживания в термоэлек�
трическом термостате ТЖР�02�20 («Интерм», 
Россия) в интервале температур от –10 до 
–15 °С с шагом 0,4 °С [Дроздов и др., 1976].  

Содержание каротиноидов определяли 
спектрофотометрически в 96%�й спиртовой 
вытяжке по общепринятой методике 
[Lichtentaler, Wellburn, 1983]. 

Содержание свободного пролина определя�
ли с помощью кислого нингидринового реакти�
ва по методу Bates et al. [1973]. 

На рисунках представлены относительные 
(к контролю) данные, рассчитанные по сред�
ним арифметическим значениям из трех неза�
висимых опытов в четырех (каталаза, кароти�
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ноиды, пролин) и шести (холодоустойчивость) 
аналитических повторностях. Данные обрабо�
таны статистически с использованием пакета 
программ Statgraphics for Windows 7.0.  

В статье обсуждаются величины, достовер�
но различающиеся при Р < 0,05. 

Результаты  

Низкотемпературное воздействие оказывало 
разнонаправленное влияние на активность ката�
лазы в листьях растений огурца. При постоян�
ном действии низкой температуры (вариант 
ПНТ) активность фермента почти на 30 % сни�
жалась по отношению к контролю, а при кратко�
временном периодическом ее действии (вари� 
ант ДРОП) – напротив, повышалась (рис. 1: а). 

Оба варианта низкотемпературного воздей�
ствия различались и по содержанию кароти�
ноидов. Постоянное низкотемпературное воз�
действие по сравнению с контролем на 18 % 
увеличивало концентрацию каротиноидов в ли�
стьях. ДРОП�обработка практически не влияла 
на содержание каротиноидов, сохраняя их на 
уровне контроля (рис. 1: б). 

Повышение накопления пролина в листьях 
растений огурца наблюдалось во всех вари�
антах низкотемпературного воздействия 
(рис. 1: в). При этом ПНТ к концу шестых суток 
индуцировала почти 5�кратное увеличение 
концентрации пролина по сравнению с кон�
тролем, свидетельствуя о его интенсивной ак�
кумуляции в этих условиях. Кратковременное 
периодическое действие низкой температуры 
(вариант ДРОП) также сопровождалось нако�
плением пролина, но в меньшей степени, пре�
вышая уровень контроля в 1,9 раза. 

Обе низкотемпературные обработки повы�
шали холодоустойчивость растений огурца, 
однако прирост холодоустойчивости в вариан�
тах ДРОП и ПНТ по отношению к контролю ока�
зался неодинаковым (рис. 2). Если в варианте 
ПНТ холодоустойчивость возрастала на 0,5 °С, 
то ДРОП�обработка растений огурца в течение 
шести суток индуцировала увеличение холодо�
устойчивости уже на 1,8 °С.  

Обсуждение 

Низкотемпературное воздействие сопрово�
ждается развитием у растений окислительного 
стресса, вызывающего негативные явления на 
уровне мембран, белков и метаболических про�
цессов. Одной из ответных защитных реакций 
растения выступает активизация АОС, пред�
ставленной двумя основными компонентами – 
ферментативной и низкомолекулярными анти�

оксидантами. Характер взаимодействия между 
двумя компонентами системы может меняться 
в зависимости от вида растений, онтогенетиче�
ских особенностей и действующего стрессово�
го фактора [Радюкина и др., 2008; Половникова, 
Воскресенская, 2008]. Причем одни исследова�
тели в качестве более эффективной защиты ме�
таболизма растений от АФК выделяют фермен�
тативную компоненту АОС [Zhang, Kirkham, 
1994], другие – низкомолекулярные антиокси�
данты [Blokhina et al., 2003].  

 
а 

 
б 

 
в 

 
 

Рис 1. Влияние постоянного (ПНТ) и кратковременно�
го периодического (ДРОП) действия низкой темпера�
туры (12°С) на активность каталазы (а), содержание 
каротиноидов (б) и накопление пролина (в) в листьях 
растений огурца. Контроль принят за 100 % 
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Рис. 2. Холодоустойчивость (ЛТ50, °C) листьев расте�
ний огурца в контроле, при постоянном (ПНТ) и 
кратковременном периодическом (ДРОП) действии 
низкой температуры (12 °С).  

 
Нами впервые в сравнительном аспекте 

проанализированы изменения различных 
компонентов антиоксидантной защиты при 
разных видах низкотемпературного воздей�
ствия – постоянном и кратковременном пе�
риодическом. Оказалось, что постоянное 
многосуточное действие низкой температуры 
(вариант ПНТ) снижало активность одного из 
ключевых ферментов расщепления перекиси 
водорода – каталазы, что согласуется со све�
дениями, имеющимися в литературе [Omran, 
1980; Shen et al., 1999; Lee, Lee, 2000; Kang, 
Saltviet, 2001; Лукаткин, 2002]. Однако, со�
гласно вышеприведенным данным, этот про�
цесс у теплолюбивого растения огурца про�
исходил на фоне снижения устойчивости рас�
тений и даже их повреждения. Выявленная 
нами обратно�коррелятивная взаимосвязь 
между функционированием антиоксидантно�
го фермента и повышением холодоустойчи�
вости растений огурца при ПНТ может быть 
связана с тем, что использованная в наших 
опытах низкая положительная температура 
относится не к повреждающим, а к закали�
вающим значениям, индуцирующим рост ус�
тойчивости растений огурца. 

Наряду с антиоксидантными ферментами в 
защите растений от АФК участвуют  и низкомо�
лекулярные соединения с антиоксидантной 
функцией – каротиноиды и пролин. Аккумуля�
цию пролина относят к неспецифическим и 
часто связывают с развитием устойчивости 
растений к действию разных стрессов, вклю�
чая низкотемпературные [Xin, Li, 1993; 
Claussen, 2005; Apostolova et al., 2008]. Причем 
его интенсивное накопление необходимо для 
формирования  холодоустойчивости только 
при действии на растения закаливающих тем�

ператур [Duncan, Widholm, 1987; Apostolova 
et al., 2008], повреждающие же температуры, 
напротив, снижают уровень содержания про�
лина [Duncan, Widholm, 1987]. В наших экспе�
риментах повышение холодоустойчивости 
растений огурца, вызванное постоянным дей�
ствием низкой закаливающей температуры, 
сопровождалось возрастанием содержания 
каротиноидов в листьях огурца и интенсивной 
аккумуляцией пролина, в 5 раз превышающей 
уровень контроля. Таким образом, при ПНТ ак�
тивизация неферментативной компоненты 
АОС находится в прямой зависимости с рос�
том холодоустойчивости огурца. 

Совершенно неожиданные данные были 
получены нами при изучении действия на 
растения огурца кратковременных периоди�
ческих снижений температуры: повышение 
холодоустойчивости при ДРОП�обработках 
находилось в прямой коррелятивной зависи�
мости с увеличением содержания каталазы 
в листьях. Ранее в литературе было пока� 
зано, что периодическое низкотемператур�
ное (день/ночь = 12/6 °С) воздействие на рас�
тения огурца снижало активность каталазы 
[Borowski, 2009]. Полученное противоречие 
может быть вызвано тем, что в исследовани�
ях E. Borowski [2009] флуктуирующий темпе�
ратурный режим включал сочетание разных 
по характеру действия на растения огурца 
температур: дневной закаливающей 12 °С 
и ночной повреждающей 6 °С, что не только 
не повышало устойчивость растений огурца, 
а, напротив, повреждало их ткани, если су�
дить по существенному (до 68,2 %) возраста�
нию выхода электролитов. В нашей работе 
мы снижали температуру с оптимальных до 
закаливающих значений, повышающих холо�
доустойчивость растений огурца.  

Вариант ДРОП отличался и особенностями 
накопления низкомолекулярных антиоксидан�
тов: количество каротиноидов было практиче�
ски одинаковым с контролем, а содержание 
пролина превышало контроль значительно 
меньше, чем в варианте ПНТ. 

Таким образом, при постоянном действии 
низкой закаливающей температуры основную 
роль в защите клеток растений огурца от 
окислительного стресса, по�видимому, игра�
ют низкомолекулярные соединения с антиок�
сидантными свойствами. В частности, это 
пролин, значительное накопление которого в 
растениях огурца при постоянном многосу�
точном низкотемпературном воздействии 
оказалось, по�видимому, достаточным для 
нейтрализации АФК и не требовало повышен�
ной активности антиоксидантных ферментов. 
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Более того, установлено, что пролин, в свою 
очередь, способен снижать активность фер�
ментов АОС у растений [Радюкина и др., 2008; 
Шевякова и др., 2009]. Помимо пролина к ан�
тиоксидантной функции подключались и дру�
гие низкомолекулярные соединения, а имен�
но каротиноиды, количество которых также 
возрастало при ПНТ. В случае же кратковре�
менных периодических низкотемпературных 
воздействий основная функция нейтрализа�
ции негативного влияния АФК переходит к ан�
тиоксидантным ферментам, в частности к ка�
талазе, что подтверждается существенным 
повышением активности фермента в вариан�
те ДРОП. Известно, что возрастание активно�
сти каталазы способствует лучшей защите 
растений от окислительного стресса и обес�
печивает повышение жизнедеятельности в от�
вет на неблагоприятные воздействия [Prasad 
et al., 1994; Чиркова, 2002; Gill, Tuteja, 2010]. 
Активизация ферментной системы, вызван�
ная кратковременными периодическими низ�
котемпературными воздействиями, по�види�
мому, приводит не только к более эффектив�
ной детоксикации H2O2, но и способствует 
формированию более высокой, чем в вариан�
те ПНТ, холодоустойчивости растений [Мар�
ковская и др., 2000], а также отмеченной нами 
ранее высокой функциональной активности и 
повышенной жизнедеятельности растений 
[Марковская и др., 2008]. Разнонаправлен�
ность изменений ферментативного и нефер�
ментативного компонентов могла быть связа�
на как с их взаимокомпенсаторными взаимо�
действиями, так и с различной способностью 
взаимодействовать с разными АФК. Кроме 
того, ранее нами было показано, что растения 
варианта ДРОП отличались от варианта ПНТ 
повышенным содержанием сахарозы, а также 
продуктами ее распада – глюкозой и фрукто�
зой [Марковская и др., 2010]. Известно, что 
сахара являются эффективными перехватчи�
ками гидроксильных радикалов [Аверьянова, 
Лапикова, 1989; Дерябин и др., 2007], недос�
таток же сахарозы у растений, напротив, мо�
жет способствовать развитию окислительного 
стресса, а именно – накоплению активных 
форм кислорода [Contento et al., 2004], и вли�
ять на экспрессию генов, связанных с окисли�
тельным стрессом [Couee et al., 2006]. Учиты�
вая это, можно предположить, что растения 
варианта ПНТ с меньшим содержанием саха�
розы по сравнению с вариантом ДРОП харак�
теризовались и менее эффективным противо�
действием окислительному стрессу преиму�
щественно за счет активизации низкомолеку�
лярных антиоксидантов. Кроме того, АОС об�

ладает значительным количеством связей ме�
жду ферментативными и неферментативными 
компонентами, что позволяет ей более тонко 
реагировать на нестабильные условия окру�
жающей среды и использовать либо преиму�
щественно быстрый, но энергозатратный, ли�
бо медленный пути адаптации. Также следует 
учитывать, что H2O2 является сигнальной 
молекулой, влияющей на экспрессию генов  
и процессы развития [Oliveira et al., 2007], 
что обеспечивает реакцию растительного  
организма на постоянно изменяющиеся усло�
вия среды.  

Исследование выполнено при поддержке 
Министерства образования и науки Россий�
ской Федерации (соглашение № 8050) и 
РФФИ (проект № 10�04�00097�а). 
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ 

УДК 582.632:581.132:581.52 

ИССЛЕДОВАНИЯ ФОТОСИНТЕЗА И ТРАНСПИРАЦИИ 
У КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ И БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ  

В. К. Болондинский1, Е. С. Холопцева2  
1 Институт леса Карельского научного центра РАН 
2 Институт биологии Карельского научного центра РАН 

При оптимальных внешних условиях и хорошей оводненности почвы во время ин�
тенсивного роста побегов проводили исследования газообмена разновозрастных 
листьев саженцев березы повислой (Betula pendula) и березы карельской (Betula 
pendula var. carelica). Средние величины фотосинтеза у карельской березы (БК) 
и у березы повислой (БП) составляли – 11,39 и 12,30 мкмоль·м�2·с�1 соответствен�
но, максимальные величины – 28,3 и 21,8 мкмоль·м�2·с�1. Различия в транспирации 
составили 1,97 и 2,42 ммоль·м�2·с�1 у БК и БП соответственно. Рассчитывали усть�
ичную и мезофильную проводимость, сопротивление диффузии СО2 и продуктив�
ность транспирации. При достаточном количестве почвенной влаги у растений бе�
резы обеих форм имелись достоверные различия в средних величинах устьичной 
и мезофильной проводимости. Устьичная проводимость у листьев БК в среднем 
была на 25 % ниже, чем у БП. Фотосинтез у БК оставался на уровне, близком к БП, 
благодаря более высокой мезофильной проводимости. Продуктивность транспи�
рации была у БК на 32 % выше, чем у БП. Снижение интенсивности фотосинтеза 
у листьев, заканчивающих рост, по сравнению с уже сформировавшимися было 
связано с уменьшением мезофильной проводимости, а также устьичной проводи�
мости и содержания хлорофилла. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Betula pendula, СО
2�газообмен, транспирация, устьичная 

проводимость. 

V. K. Bolondinskii, E. S. Kholoptseva. RESEARCH INTO THE 
PHOTOSYNTHESIS AND TRANSPIRATION IN KARELIAN BIRCH AND 
SILVER BIRCH 

Gas exchange in leaves of different age was studied in silver birch (Betula pendula) 
and Karelian birch (Betula pendula var. carelica) seedlings during intensive shoot 
growth under optimal external conditions and adequate soil water content. Average 
photosynthesis in Karelian birch (KB) and silver birch (SB) was 11.39 and 12.30 
μmol·m�2·sec�1, respectively, the maximums being 28.3 and 21.8 μmol·m�2·sec�1. The 
differences in transpiration were 1.97 and 2.42 μmol·m�2·sec�1 in KB and SB, 
respectively. We estimated stomatal and mesophyll conductance, CO2 diffusion 
resistance, and transpiration efficiency. Where soil moisture was sufficient, the two 
birch forms differed reliably in terms of stomatal and mesophyll conductance means. 
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Stomatal conductance in KB leaves was on average 25 % lower than in SB. 
Photosynthesis in KB remained at a level similar to that in SB owing to higher 
mesophyll conductance. Transpiration efficiency was 32 % higher in KB than in SB. 
Photosynthesis in the leaves ceasing to grow was less intensive than in the fully 
developed leaves because of lower mesophyll conductance, as well as stomatal 
conductance and chlorophyll content. 

K e y  w o r d s :  Betula pendula, СО
2 exchange, transpiration, stomatal conductance. 

 
Введение 

На СО2�газообмен растений помимо внеш�
них факторов среды оказывают влияние также 
внутренние факторы, эдафические условия. 
Фотосинтез в значительной степени опреде�
ляется фенологической фазой развития рас�
тения и соответствующим этой фазе запро�
сом на ассимиляты. Транспирация листа за�
висит в основном от двух факторов: дефицита 
водяного пара в воздухе и устьичной прово�
димости. Как в природных условиях [Болон�
динский, 2010; Болондинский, Виликайнен, 
2011], так и в факторостатных [Дроздов и др., 
1995] не зафиксировано существенной раз�
ницы в средних величинах фотосинтеза у БК и 
БП. При этом известно, что ростовые процес�
сы у БК по сравнению с БП снижены, и у пер�
вой происходит торможение камбиальной 
деятельности [Новицкая, 2008]. У БК одной из 
основных причин нарушений нормальной рит�
мики камбиальной активности и, как следст�
вие, образования аномальной древесины яв�
ляется избыточное количество транспортных 
сахаров в камбиальной зоне [Галибина и др., 
2011]. Продукты фотосинтеза поступают в 
камбиальную зону по проводящим элементам 
флоэмы в виде транспортных сахаров. Взаи�
модействие между источником ассимилятов и 
потребляющими их в процессе роста органа�
ми имеет сложный характер. Превышение 
концентрации ассимилятов в точках роста вы�
ше нормы не бывает продолжительным. Час�
то, если ростовые процессы замедляются, че�
рез систему прямых и обратных связей про�
исходит репрессорное воздействие на актив�
ность фотосинтетического аппарата  [Мокро�
носов, 1981]. Это может выражаться в сниже�
нии устьичной проводимости и скорости ре�
акции карбоксилирования. Второй путь – соз�
дание буфера между фотосинтезирующими 
органами и использующими ассимиляты на 
рост. Известно достаточно много возможно�
стей такого демпфирования [Мокроносов, 
1981]. У карельской березы это также наблю�
дается, но имеет свои особенности. На опре�

деленном этапе роста происходило аномаль�
ное увеличение объема запасающей паренхи�
мы, сахароза оттекала в периферийные слои 
коры [Новицкая, 2008]. Не совсем понятно, 
почему не реализовывался первый путь и 
СО2�газообмен БК не снижался по сравнению 
с БП, где ростовые процессы протекали нор�
мально, – связано ли это с недостаточной 
устьичной регуляцией или влияют какие�то 
другие метаболические причины? 

Материалы и методы 

Работа проводилась в начале июля 2011 г. 
на территории агробиологической станции 
КарНЦ РАН, расположенной в 2 км к югу от 
г. Петрозаводска. Использовались шесть рас�
тений БП и БК 7�летнего возраста, высотой 
около 4 м, росшие в 1 м друг от друга. Почва  
смесь торфа и песка. Верхние горизонты до 
50–60 см содержали примерно 50 % гальки 
и мелкого шунгизита. Горизонт 60–70 см – 
глина, смешанная с песком. Уровень грунто�
вых вод у объектов составлял в конце июня – 
начале июля 70–80 см. Каждый раз за день до 
проведения эксперимента растения обильно 
поливали. Эксперименты по изучению газооб�
мена проводили в дневной динамике с 10 до 
17 часов с помощью портативного газоанали�
затора LI�840 (Li�Cor, USA). Воздушный поток 
из 6�литровой форемкости, закрепленной на 
высоте 3–4 м, нагнетали в листовую камеру�
прищепку оригинальной конструкции и далее 
через фильтры, краны, ротаметры  в газо�
метрическую систему. Управление и запись 
данных осуществляла программа в компьюте�
ре, который через USB�порт подсоединяли 
к газоанализатору. Сначала измеряли пара�
метры во входящем воздухе, затем лист 
вставляли в камеру�прищепку с площадью 
окошка 5,76 см2 и измеряли параметры на вы�
ходе. При скорости потока воздуха через ка�
меру 0,5 л·мин�1 стабилизация параметров 
происходила в течение 1–1,5 минуты. Далее 
камеру затемняли, и примерно через 30 се�
кунд замеряли уровень темнового дыхания.  
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Температуру листа в камере контролирова�
ли с помощью медь�константановых термопар. 
При скоростях 0,4–0,5 л·мин�1 воздух сменялся 
в камере каждые 0,5 сек, и перегрев листа не 
превышал на полном солнце 1,5 °С. Газоанали�
затор позволял измерять концентрации CO2 в 
миллионных долях (ppm) и водяного пара в ты�
сячных долях (ppt), а также точку росы (°С). На 
основании этих данных с учетом скорости дви�
жения воздуха через камеру рассчитывали нет�
то�фотосинтез (P) и транспирацию (E). По точ�
ке росы определяли насыщающую концентра�
цию водяного пара в воздухе, входящем в ка�
меру, и дефицит давления водяного пара (D).  

Устьичную проводимость листа для паров 
воды (gsw) рассчитывали по формуле gsw = 
E / (Wi – Wa) [Барри, Даунтон, 1987], где Wi – на�
сыщающая концентрация водяного пара в меж�
клетниках при температуре листа; Wa – концен�
трация водяных паров во входящем воздухе (из�
меряли газоанализатором). Величину, обратную 
устьичной проводимости, – устьичное сопро�
тивление для молекул CO2 (rs) определяли по 
формуле rs = 1,6/gsw [Барри, Даунтон, 1987]. 

Cкорость ассимиляции (А) определяли как 
сумму наблюдаемого фотосинтеза (P) и абсо�
лютной величины темнового дыхания (R). Сум�
марное сопротивление диффузии CO2 (rt) рас�
считывали по формуле [Цельникер, 1978]:  

rt = (Ca – Cx)/A,              (1) 
где Ca  концентрация CO2 в воздухе, Cx  кон�
центрация CO2 в хлоропластах. Cx приравнива�
лась к углекислотному компенсационному пунк�
ту (Г), который определяли ранее с помощью га�
зометрической системы Li�6200. Величина Г 
в условиях хорошего водоснабжения деревьев у 
освещенных листьев при температуре 22–27 °С 
была близка к 70 мкмоль·моль�1, что несколько 
выше, чем для сосны (61–63 мкмоль·моль�1) [Бо�
лондинский, 2008] или для других растений, 
включая березу [Лайск и др. 1998; Eichelmann 
et al., 2004]. Общее сопротивление rt можно 
представить как сумму сопротивлений: 

rt = rа + rs+ rm,               (2) 
где rа – диффузионное сопротивление при�
граничного слоя листа, которое мы прирав�
нивали к 0,5 с·см�1 [Цельникер, 1978], 
rs – устьичное сопротивление для CO2, 
rm – мезофильное сопротивление. С учетом 
уравнений (1) и (2) получаем формулу для 
расчета rm = (Ca – Cx)/A – rs – 0,5. 

Пигментный состав разновозрастных листь�
ев березы измеряли с помощью спектрофото�
метра СФ�2000 (ОКБ «Спектр», Россия) в спир�
товой вытяжке [Lichtenthaler, Wellbern, 1983]. 
Обработку экспериментальных данных прово�
дили методами дисперсионного и корреляцион�

ного анализов. Проверку гипотез и оценку суще�
ственных различий между средними величина�
ми осуществляли с помощью критерия Стью�
дента при 5�процентном уровне значимости. 

Результаты и обсуждение 

Измерения фотосинтеза и транспирации про�
изводили в теплые безоблачные дни начала ию�
ля. Листья на завершающем этапе роста и за�
кончившие рост выбирали преимущественно 
в верхних освещенных частях крон деревьев. 
Средние величины ФАР, показанные датчиком, 
направленным на солнце, составляли 1800– 
2100 мкмоль·м�2·с�1, температура воздуха – 
22–23 °С и 24–27 °С в утренние и дневные часы 
соответственно, относительная влажность – 
46–53 %, дефицит водяного пара в воздухе 
1,4–1,6 кПа. Данные условия являлись опти�
мальными для СО2�газообмена березы [Дроздов 
и др., 1995; Болондинский, 2010].  

Расчеты, проведенные по всему массиву 
полученных результатов, не показали сущест�
венной разницы между параметрами для БК и 
БП. Проявились тенденции более высокой 
транспирации и устьичной проводимости у БП 
по сравнению с БК. Мезофильная проводи�
мость и продуктивность транспирации, напро�
тив, были выше у БК (табл.). Средние значения 
фотосинтеза, рассчитанные для сформировав�
шихся и молодых листьев карельской березы, 
составили соответственно 12,05 ± 4,13 и 9,01 ± 
4,17 мкмоль·м�2·с�1, у березы повислой – 13,53 ± 
4,44 и 10,84 ± 3,65 мкмоль·м�2·с�1. При этом раз�
личия между молодыми и сформировавшими�
ся листьями как у карельской березы, так и у 
березы повислой были значимыми. Ранее по�
добный результат мы получили на не испыты�
вавших недостатка в почвенной влаге сажен�
цах в вегетационных сосудах [Болондинский, 
Виликайнен, 2011]. В нашем эксперименте 
оказались также значимыми различия как меж�
ду средними величинами rs у сформировав�
шихся листьев березы повислой  и карельской 
березы, так  и величинами rm.  

Значения транспирации у сформировавших�
ся и молодых листьев карельской березы со�
ставляли соответственно 1,97 ± 0,94 и 1,48 ± 
0,80 ммоль·м�2·с�1, у березы повислой  2,42 ± 
0,81 и 2,04 ± 0,60 ммоль·м�2·с�1. Просматривается 
тенденция более интенсивной транспирации у 
березы повислой. Значения устьичной проводи�
мости для водяного пара составили у сформиро�
вавшихся и у молодых листьев карельской бере�
зы соответственно 0,36 ± 0,20 и 0,32 ± 0,15 см·с�1, 
у березы повислой 0,53 ± 0,19 и 0,41 ± 0,19 см·с�1. 
Снижение транспирации у молодых и сформи�
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ровавшихся листьев БК по сравнению с БП 
в значительной степени было обусловлено усть�
ичной проводимостью. Однако значения фото�
синтеза, а следовательно, и общего сопротивле�
ния диффузии CO2 у разных форм березы для 
сформировавшихся листьев были близки, в то 
время как устьичная проводимость различалась 
в 1,4 раза и стабильность rt обеспечивалась низ�
кими значениями rm. Проводимость мезофилла 
(g = 1/rm) или проводимость молекул CO2 в жид�
кой фазе при их прохождении через клеточные 
стенки, мембраны, цитозоль и двойную мембра�
ну хлоропласта к местам карбоксилирования 
в строме определяется прежде всего активно�
стью ферментов [Лайск и др., 1998]. Более низ�
кая устьичная проводимость у листьев карель�
ской березы могла быть обусловлена снижением 
скорости движения влаги по стволу из�за свиле�
ватости структурных элементов древесины, зна�
чительного уменьшения числа сосудов, увеличе�
ния количества клеток запасающей паренхимы 
и других структурных нарушений [Новицкая, 
2008]. Это приводило к повышенному сопротив�
лению движению влаги по стволу, что находило 
отражение в уменьшении gs. С другой стороны, 
уменьшение устьичной проводимости у БК, воз�
можно, было связано с регуляцией фотосинтети�
ческой функции в рамках целого растения, вы�
званной торможением камбиального роста [Кас�
парова, 2006]. Однако у БК за счет активизации 
процессов карбоксилирования фотосинтез не 
снижался, а оставался в среднем по кроне на 
достаточно высоком уровне. Данная особен�

ность карельской березы  поддерживать опре�
деленное время повышенную концентрацию 
сахаров в точках роста, возможно, и вызывает 
нарушение ростовой функции и приводит к об�
разованию паренхимных включений в ксилем�
ную ткань [Новицкая, 2008]. 

Снижение фотосинтеза молодых листьев 
у обеих форм березы по сравнению со сформи�
ровавшимися примерно в 1,3 раза было обу�
словлено: у БП – уменьшением устьичной (в 1,2 
раза) и мезофильной (в 1,3 раза) проводимости; 
у БК устьичная проводимость почти не изменя�
лась, в то время как мезофильная проводимость 
уменьшалась почти в 2,1 раза (табл.). Меньшее 
содержание хлорофилла (Хл) у молодых по 
сравнению с закончившими рост листьями 
являлось второй причиной более низкого погло�
щения ими CO2. Содержание Хл а в среднем 
уменьшалось у молодых листьев по сравнению 
со сформировавшимися в 1,8 и 1,7 раза у БК 
и БП соответственно, а Хл b – в 1,1 и 1,2 раза.  

Сформировавшиеся листья БК имели в 
1,3 раза более высокую мезофильную проводи�
мость, чем листья березы повислой. Устьичная 
же проводимость у БП в 1,3 раза превышала та�
ковую у БК. В результате суммарная проводи�
мость (gt), как и обратная величина – общее 
сопротивление диффузии CO2 (rt), у обеих форм 
березы были близки. Наблюдалась, как это по�
казано в литературе [Корзухин и др., 2004], 
обратная зависимость gs и gm. У молодых листь�
ев разница в величинах мезофильной проводи�
мости была не столь существенной.  

Средние значения фотосинтеза, транспирации и рассчитанных параметров листьев карельской
березы и березы повислой 

Р E rs gs rm gm rt rs / rt P/E 
Параметры 

мкмоль·м�2·с�1 мкмоль·м�2·с�1 с·см�1 см·с�1 с·см�1 см·с�1 с·см�1 � 
мкмоль CO2           

(ммоль H2O)�1 
  Карельская береза 

M 11,39 1,86 4,8 0,25 7,3 0,21 12,6 0,40 7,4 
δ 4,28 0,92 2,2 0,10 3,6 0,17 3,8 0,18 3,7 
  Береза повислая 

M 12,30 2,27 3,9 0,31 7,5 0,15 11,9 0,33 5,6 
δ 3,38 0,75 1,8 0,11 2,8 0,06 3,6 0,10 1,5 
  Карельская береза, молодые листья 

M 9,01 1,48 4,0 0,26 11,2 0,11 15,7 0,27 8,5 
δ 3,17 0,80 0,6 0,04 3,2 0,08 3,6 0,08 5,8 
  Карельская береза, сформировавшиеся листья 

M 12,05 1,97 5,1 0,25 6,2 0,23 11,8 0,44 7,2 
δ 4,13 0,94 2,5 0,11 2,9 0,11 3,5 0,18 2,9 
  Береза повислая, молодые листья 

M 10,36 2,04 4,4 0,27 8,8 0,13 13,7 0,32 5,2 
δ 3,65 0,60 1,9 0,10 2,9 0,05 3,8 0,10 1,4 
  Береза повислая, сформировавшиеся листья 

M 13,53 2,42 3,6 0,33 6,6 0,17 10,7 0,33 5,9 
δ 4,44 0,81 1,8 0,12 2,4 0,06 3,1 0,11 1,6 

Примечания. P, E, gs, gm – средние значения (М) нетто�фотосинтеза, транспирации, устьичной и мезофильной проводимости для 
CO2; rs, rm, rt – устьичное, мезофильное и общее сопротивление диффузии CO2 соответственно; rs / rt – доля устьичного
сопротивления в общем сопротивлении диффузии CO2; P/E – продуктивность транспирации; δ – стандартное отклонение 



177
 

Большой разброс значений фотосинтеза и 
транспирации листьев по кронам был вызван 
целым рядом факторов. Внешние факторы бы�
ли достаточно стабильны, так как измерения 
проводились в солнечные дни. Значения ФАР, 
измеряемые датчиком, наведенным на солнце, 
практически не изменялись во времени, одна�
ко некоторые листья перед измерениями нахо�
дились в полутени, а замеры фотосинтеза на 
них проводили при полном освещении. В ряде 
случаев листья реагировали на такую смену 
освещенности небольшим снижением фото�
синтеза. Наблюдались слабые изменения тем�
пературы воздуха, D и rs, значения которых 
возрастали примерно на 10–15 % к 15 часам по 
сравнению со значениями в 10–11 часов. Фо�
тосинтез листьев в нижней части кроны был в 
среднем на 20 % ниже, чем в верхней. Побеги 
брахибластов поглощали CO2 менее интенсив�
но, чем побеги ауксибластов. Из трех деревьев 
карельской березы  лишь одно имело признаки 
узорчатой древесины. У двух других признаки 
«карелистости» были выражены очень слабо. 
Все эти факторы увеличивали вариабельность 
значений фотосинтеза и транспирации. Еще 
одна причина повышенной вариабельности, на 
наш взгляд, кроется в том, что листья БК выну�
ждены значительную часть времени работать в 
гиперфункциональном режиме. В целом такое 
состояние наблюдается у всех растений в пе�
риод интенсивного роста. В соответствии с вы�
соким уровнем запросов на ассимиляты воз�
растает и метаболическая нагрузка на фото�
синтетический аппарат [Мокроносов, 1981]. 
Работа фотосинтетического аппарата в гипер�
функциональном состоянии не может продол�
жаться длительное время, и за очень высоким 
поглощением CO2 следует спад фотосинтети�
ческой активности. Мезофильная проводи�
мость была у некоторых листьев при низком фо�
тосинтезе более чем в два раза ниже среднего 
уровня. Возможно, именно поэтому коэффици�
ент вариации для данного параметра у карель�
ской березы  достигал очень большого значения 
– 62,4 %, в то время как у березы повислой  он 
был существенно ниже. Устьичная проводи�
мость также имела более высокий коэффициент 
вариации у карельской березы (37 %) по срав�
нению с березой повислой (12,6 %). 

Фотосинтез у карельской березы в ряде из�
мерений достигал значительных величин, но 
наблюдалась его большая вариабельность у 
различных листьев. Хотя мы старались выби�
рать освещенные листья, разброс данных по 
кронам деревьев был очень существенным. 
Максимальное значение фотосинтеза у березы 
повислой составили 21,8 мкмоль·м�2·с�1, у ка�

рельской березы – 28,3 мкмоль·м�2·с�1. При 
этом у карельской березы в один из дней на 40 
измерений было зафиксировано 8 случаев, ко�
гда фотосинтез превышал 20 мкмоль·м�2·с�1, а у 
березы повислой  всего три. Коэффициенты 
вариации значений фотосинтеза у карельской 
березы и березы повислой составляли соот�
ветственно 44,8 и 33,6. Для молодых листьев 
коэффициенты вариации также были высоки.  

Хотя средние значения фотосинтеза у БК 
поддерживались на уровне фотосинтеза БП за 
счет интенсивных обменных процессов, устьич�
ная регуляция была достаточно высокой и отно�
шение rs/rt составило у БК 44 %, в то время как у 
БП она была ниже – 33 %. Примерно в 30 % из�
мерений rs/rt было больше 50 %, то есть устьич�
ная регуляция являлась основной. Коэффициент 
корреляции P и rs составил для сформировав�
шихся листьев БК и БП 0,50 и 0,62 соответствен�
но, для молодых – 0,62 и 0,67. В целом механизм 
устьичного ограничения фотосинтеза у БК функ�
ционировал, но поглощение углекислоты не 
уменьшалось из�за повышенной мезофильной 
проводимости, и у БК какое�то время концентра�
ция сахаров в камбиальной зоне поддержива�
лась на высоком уровне [Галибина и др., 2011].  

Выводы 

1. Средние величины фотосинтеза карель�
ской березы  и березы повислой, рассчитан�
ные более чем по ста измерениям в освещен�
ной части кроны деревьев, близки друг к другу. 
Транспирация и устьичная проводимость у ли�
стьев карельской березы в среднем на 25 % 
ниже, чем у березы повислой. 

2. У карельской березы, несмотря на сниже�
ние устьичной проводимости, фотосинтез ос�
тавался на уровне березы повислой, что было 
обусловлено значительной величиной мезо�
фильной проводимости и указывает на высо�
кий уровень процессов карбоксилирования. 
Возможно, это вызвано нарушениями регуля�
ции фотосинтеза в рамках целого растения, в 
результате чего, несмотря на повышенную кон�
центрацию сахаров в камбиальной зоне, не 
происходило его снижения. 

3. Продуктивность транспирации у листьев 
карельской березы была в среднем на 32 % 
выше, чем у березы повислой. Более эконом�
ный расход почвенной влаги у карельской бе�
резы по сравнению с березой повислой может 
способствовать сохранению у нее высокого 
фотосинтеза на начальных этапах засухи.  

4. Причиной более низкого фотосинтеза 
у листьев, заканчивающих рост, по сравнению 
с уже сформировавшимися было не только 
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уменьшение содержания хлорофилла, но и бо�
лее низкие значения устьичной и мезофильной 
проводимости. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 13�04�00827А). 

Литература 

Барри Д. А., Даунтон У. Д. С. Зависимость фото�
синтеза от факторов окружающей среды // В кн.: 
Фотосинтез / Под ред. Говинджи. М.: Мир, 1987. 
Т. 2. С. 273–364. 

Болондинский В. К. Исследование зависимости 
фотосинтеза от интенсивности солнечной радиа�
ции, температуры и влажности воздуха у растений 
карельской березы и березы повислой // Труды 
КарНЦ РАН. 2010. № 2. С. 3–10.  

Болондинский В. К. Устьичная регуляция фото�
синтеза у сосны обыкновенной // Материалы все�
российской конференции «Фундаментальные и при�
кладные проблемы ботаники в начале ХХI века». 
Часть 6. Экологическая физиология и биохимия рас�
тений. Петрозаводск, 2008. С. 15–17. 

Болондинский В. К., Виликайнен Л. М. Иссле�
дование световой зависимости фотосинтеза у 
саженцев березы в норме и в условиях почвен�
ной засухи // Материалы межд. конференции 
«Структурные и функциональные отклонения от 
нормального роста и развития растений под воз�
действием факторов среды». Петрозаводск, 
2011. С. 38–42. 

Галибина Н. А., Красавина М. С., Новицкая Л. Л., 
Софронова И. Н. Ферменты метаболизации сахарозы 
при формировании аномалий карельской березы // 
Структурные и функциональные отклонения от нор�
мального роста и развития растений под воздействи�

ем факторов среды. Петрозаводск: КНЦ РАН, 2011. 
С. 79–84. 

Дроздов С. Н., Попов Э. Г., Курец В. К., 
Таланов А. В., Обшатко Л. А., Ветчинникова Л. В. 
Влияние света и температуры на нетто�фотосин�
тез и дыхание Betula pendula var. pendula и Betula 
pendula var. carelica (Betulaceae) // Бот. журн. 
1995. Т. 80, № 3. С. 60–64.  

Каспарова И. С. Эпигенетическая регуляция фо�
тосинтетической ассимиляции O

2 у хлопчатника. Ав�
тореферат дис. … канд. биол. наук, 2006. 27 с. 

Корзухин М. Д., Выгодская Н. Н., Милюкова И. М., 
Татаринов Ф. А., Цельникер Ю. Л. Применение объе�
диненной модели фотосинтеза и устьичной проводи�
мости для анализа ассимиляции СО

2 ели и лиственни�
цы в лесах России // Физиол. раст. 2004. Т. 51, № 3. 
С. 341–354. 

Лайск А., Расулов В. Г., Лорето Ф. Исследование 
теплового повреждения фотосинтеза методами га�
зообмена и флуоресценции хлорофилла // Физио�
логия растений. 1998. Т. 45. С. 489–499. 

Мокроносов А. Т. Онтогенетический аспект фото�
синтеза. М.: Наука, 1981. 196 с. 

Новицкая Л. Л. Карельская береза: механизмы 
роста и развития структурных аномалий. Петроза�
водск, 2008. 143 с. 

Цельникер Ю. Л. Физиологические основы тене�
выносливости древесных растений. Л.: Наука, 1978. 
215 с. 

Lichtenthaler H. K., Wellbern A. R. Determination of 
Total Carotenoids and Chlorophylls a and b of Leaf 
Extracts in Different Solvents // Biochemical Society 
Transactions. 1983. Vol. 11. P. 591–592. 

Eichelmann H., Oja V., Rasulov B., Padu E., Bichele I., 
Pettai H., Mols T., Kasparova I., Vapaavuori E. & Laisk A. 
Photosynthetic parameters of birch (Betula pendula 
Roth) leaves growing in normal and in CO

2 and 
O3�enriched atmospheres // Plant, Cell and Environment. 
2004. Vol. 27. P. 479–495. 

СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ: 

Болондинский Виктор Константинович 
старший научный сотрудник, к. б. н. 
Институт леса Карельского научного центра РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск,  
Республика Карелия, Россия, 185910 
эл. почта: bolond@krc.karelia.ru 
тел.: (8142) 768160 
 

 Bolondinskii, Victor 
Forest Research Institute, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Sciences 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, 
Karelia, Russia 
e�mail: bolond@krc.karelia.ru 
tel.: (8142) 768160 
 

Холопцева Екатерина Станиславовна 
старший научный сотрудник, к. б. н. 
Институт биологии Карельского научного центра РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск,  
Республика Карелия, Россия, 185910 
эл. почта: holoptseva@krc.karelia.ru 
тел.: (8142) 762712 

 Kholoptseva, Ekaterina 
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Sciences 
11 Pushkinskaya St., 185910 
Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: holoptseva@krc.karelia.ru 
tel.: (8142) 762712 



179
 

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 3. 2013. С. 179–184 

УДК 639.3041.2:597.552.511 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИСПЫТАНИЙ НОВОЙ КОНСТРУКЦИИ ГНЕЗДА�
ИНКУБАТОРА ЛОСОСЕВОЙ ИКРЫ В РЕЧНЫХ УСЛОВИЯХ 

А. Е. Веселов1, Д. С. Павлов2, М. А. Скоробогатов2, Д. А. Ефремов 1, 
Г. А. Нагирняк3, М. А. Ручьев1 
1Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН 
3Варзугский НИЦ полярных экосистем  

Применительно к речным условиям разработана и испытана новая конструкция 
гнезда�инкубатора лососевой икры с выносным водозаборником для питания уст�
ройства естественно очищенным подрусловым потоком (патент на полезную модель  
№ 110229). В инкубационной камере использованы индивидуальные лунки, в кото�
рые размещается омываемая потоком икра. Лунки закрыты слоем гальки, имити�
рующей условия выхода личинок на поверхность грунта. В опыте использована ис�
кусственно оплодотворенная икра пресноводного лосося. Испытания проходили с 
середины октября по первую декаду июня на пороге р. Лижма (бассейн Онежского 
озера). Эффективность выклева жизнестойких личинок достигла 83–96 %.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  атлантический лосось, инкубация икры, гнездо�инкубатор. 

A. E. Veselov, D. S. Pavlov, M. A. Skorobogatov, D. A. Yefremov, 
G. A. Nagirnyak, M. A. Ruch’ev. RESULTS OF TRIALS OF A NEW DESIGN 
OF THE SALMON EGGS INCUBATION REDD IN FLUVIAL SETTINGS 

A new design of the salmon eggs incubation redd suited to fluvial conditions, fitted with 
a remote water intake device to feed naturally filtered underflow to the redd was 
developed and tested (utility model patent № 110229). The incubation chamber had 
individual wells to hold flow�bathed eggs. The wells were topped with a layer of gravel to 
simulate fry emergence conditions. The experiment was staged with artificially fertilized 
land�locked salmon eggs. The trials were carried out in a rapid in the Lizhma River (Lake 
Onega catchment) and lasted from mid�October to the first ten days of June. The 
hatching success of viable fry was 83–96 %.  

K e y  w o r d s :  Altantic salmon, egg incubation, incubation redd. 

 
Введение 

В нашей стране и за рубежом уже более по�
лувека интенсивно ведется разработка уст�
ройств, позволяющих инкубировать икру лосо�
севых рыб в реках [Кузнецов, 1923; Гринюк, 
1971; Bams, 1985; Donaghy, Verspoor, 2000; Лу�

пандин и др., 2005; Dumas, Marty, 2006; Веселов 
и др., 2007, 2011; Pander et al., 2009; Павлов и 
др., 2009, 2010]. Эти устройства позволяют по�
лучить непосредственно на местах будущего 
обитания жизнестойких личинок лососевых рыб, 
которые расселяются самостоятельно и далее 
их развитие происходит на естественной кормо�
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вой базе. Вместе с тем устройства�инкубаторы, 
применяемые в странах с умеренным и теплым 
климатом (Германия, Франция), где на реках 
нет устойчивого ледового покрова, являются 
обслуживаемыми – в них периодически заменя�
ют фильтры и удаляют погибших личинок [Der 
Lachs…, 2005]. Для сурового климата Северо�
Запада России и длительного периода ледоста�
ва обслуживаемые устройства непригодны. Это 
означает, что в течение всего периода инкуба�
ции для омывания икринок необходимо сохра�
нить поступление чистой воды.  

Мы продолжили поиски оптимальной системы 
водозабора естественно очищенного подрусло�
вого потока, а также совершенствование внутрен�
ней схемы проточности гнезда и индивидуальных 
лунок для икры. С этой целью разработана новая 
конструкция гнезда�инкубатора, защищенная па�
тентом на полезную модель (№ 110229 «Устрой�
ство для инкубации икры лососевых рыб в естест�
венных условиях»),  в которой учтен предыдущий 
опыт проектирования подобных устройств. 

Материалы и методы 

Испытания гнезд�инкубаторов проводились 
с 29 октября 2010 г. по 6 июня 2011 г. на нижнем 
пороге лососевой нерестовой реки Лижма 
(62°2239 с. ш., 34°2947 в. д.). Использована 
икра шуйской популяции пресноводного лосо�
ся, оплодотворенная на рыбопункте Карельской 
рыбоводной станции. Обе реки относятся к бас�
сейну Онежского озера. Гнезда�инкубаторы ус�
танавливались на глубине 0,7–0,8 м в двух мет�
рах от берега. Полученные в конце опыта личин�
ки лосося собирались в верхних накопителях 
гнезд�инкубаторов, выходные патрубки которых 
были закрыты сеткой (рис. 1). Этим не допуска�
лось расселение личинок, обеспечивался точ�
ный учет выживших мальков и оценка состояния 
их развития по степени подвижности и рассасы�
ванию желточного мешка. 

Конструкции гнезд�инкубаторов 

Испытываемые устройства состояли из вы�
носного водозаборника и основного корпуса 
инкубатора, которые были соединены между 
собой гофрированной, устойчивой к смятию 
грунтом трубкой (рис. 1, 2).  

Водозаборник представлял собой заглушен�
ную с обоих концов вставками пластиковую 
трубку диаметром 50 мм и длиной 500 мм, кото�
рая была перфорирована с фронтальной к под�
русловому потоку стороны. Водозаборник и со�
единительная гофрированная трубка длиной 
1, 2 и 3 м для трех устройств (далее по длине 

трубки будут нумероваться устройства), закапы�
вались в грунт впереди гнезда�инкубатора. Во�
да поступала в водозаборник и затем по трубке 
– в корпус устройства. За счет перепада уровня, 
обеспечиваемого естественным уклоном поро�
га, в испытуемых гнездах возникала проточ�
ность. Чем длиннее трубка, тем проточность бы�
ла больше. Опытным путем, с применением кра�
сителя, впрыскиваемого в водозаборник, уста�
новлено, что если у поверхности скорость тече�
ния в реке 0,9–1,1 м/с, то расход воды, проходя�
щей через гнездо�инкубатор, составлял для 
трубки длиной 1 м – 4,17 см3/с ,  при длине 2 м – 
6,25 см3/с, а при длине 3 м – 12,5 см3/с. 

Основной корпус гнезда�инкубатора разде�
лен пластиной с лунками на две части. В ниж�
нюю часть, или отстойник, очищенная вода по�
ступает из водозаборника. Затем она проходит 
через лунки с инкубируемой в них икрой, далее 
через покровную гальку попадает в верхнюю 
накопительную камеру. Из нее вода вытекает 
по выпускному патрубку наружу (рис. 1). Вылу�
пившиеся и окрепшие личинки протискивают�
ся через слой покровной гальки в накопитель�
ную камеру, откуда они могут выплывать через 
выходной патрубок и расселяться в придонном 
межгалечном пространстве дна реки. 

В лунки инкубационной пластины каждого 
гнезда закладывалось около 100 оплодотво�
ренных икринок лосося. Точное их количество 
определялось по сделанным фотографиям. 
Пластина закреплялась в корпусе устройства. 
Сверху на лунки слоем 20 мм засыпалась по�
кровная галька (диаметром 12–15 мм) и гнездо 
закрывалось крышкой. Расстояние от покров�
ной гальки до крышки составляло около 15–
18 мм, этого было достаточно для образования 
пространства накопительной камеры.  

Устойчивое удержание гнезд�инкубаторов 
на дне надежно обеспечивалось весом покров�
ной гальки. Корпуса устройств были выкраше�
ны в черный цвет, что делало их незаметными. 

Результаты испытаний и обсуждение 

Промежуточную проверку процесса инкуба�
ции проводили 3 мая, подняв и вскрыв гнездо�
инкубатор № 1 с коротким шлангом. Установ�
лено, что личинки несколько дней назад вылу�
пились из икры и находились в своих лунках. 
Они имели яркую оранжево�желтую окраску 
и крупный жировой мешок, лежали на боку и 
изредка совершали движения хвостовым стеб�
лем, что приводило к их переворачиванию. 
Температура воды в реке к этому времени по�
высилась до 2,2 °С, ледовый покров сошел. 
Отметим, что полного учета выклюнувшихся 
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личинок в устройстве не проводили, т. к. при�
открывали только часть покровной гальки. 
Затем гнездо было собрано и установлено на 
прежнее место с подсоединением гофриро�
ванной трубки водозаборника. 

Полная проверка результатов инкубации ик�
ры в испытываемых устройствах была выпол�
нена 6 июня. К этому времени вода в реке про�
грелась до 10–11 °С. Со дна были подняты все 
три гнезда и открыты. Предварительно под 

 
Рис. 1. Схема конструкции гнезда�инкубатора: 1 – выносной водозаборник, 2 – основной корпус, 3 – отстой�
ник, 4 – накопительная камера, 5 – гофрированная трубка, 6 – перфорация, 7 – пластина с лунками, 8 –
защитная сетка, 9 – икра, 10 – покровная галька, 11 – выходной патрубок, 12 – дренажные отверстия. 

 

  
 

  
 

Рис. 2. Конструкция гнезда�инкубатора и установка его на дне реки 
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водой отсоединяли трубки водозаборников, 
а отверстия соединительных патрубков заты�
кали пробкой, удерживая воду в устройствах 
для предотвращения обсыхания личинок.  

Почти все личинки в трех гнездах находи�
лись в накопительных отсеках. Они активно 
плавали, желточный мешок к этому времени 
полностью рассосался, спинка тела имела тем�
но�серую окраску. После снятия покровной 
гальки установлено, что единичные личинки 
остались в лунках всех трех гнезд.  

Гнездо�инкубатор № 1. В это устройство на 
инкубацию было заложено 96 икринок. Из них 4 
остались в своих лунках и погибли (4 %), не 
пройдя все стадии эмбриогенеза. Остальные 
личинки были обнаружены в накопительной ка�
мере, где они активно плавали. Эффектив�
ность инкубации в этом устройстве оказалась 
самой высокой – 96 %. 

Гнездо�инкубатор № 2. Из 93 икринок вылу�
пилось 85 личинок, из них одна погибла в нако�
пительном отсеке. В лунках осталось 7 икри�
нок. Всего погибло 8 эмбрионов (9 %). Эффек�
тивность инкубации составила 91 %. 

Гнездо�инкубатор № 3. Из 97 заложенных 
на инкубацию икринок погибло 16 (17 %). Эф�
фективность инкубации составила 83 %. 

Испытаниями установлено, что из трех инку�
бационных устройств, находящихся в одинако�
вых гидрологических условиях, наибольший вы�
ход жизнеспособных личинок лосося наблюдал�
ся в гнезде № 1. Отличительными особенностя�
ми новых гнезд�инкубаторов были: зарываемый 
в грунт выносной водозаборник, присоединяе�
мый к корпусу шлангом, и покровная галька, от�
деляющая лунки с икрой от накопительного от�
сека. Как показала практика, питание устройст�
ва чистой водой из подруслового потока, а так�
же сохранение икринок в индивидуальных лун�
ках гарантирует высокий процент выклева и вы�
хода в естественную среду личинок лососевых 
рыб [Лупандин и др., 2005; Веселов и др., 2007, 
2011; Павлов и др., 2009, 2010]. 

В устройстве № 1 длина соединяющего во�
дозаборник с корпусом шланга составляла 1 м, 
что позволило создавать скорость обтекания 
икринок в лунках 0,056 см/с. При более высо�
ких скоростях течения, имеющих место в уст�
ройствах № 2 и 3 (длина шланга 2 и 3 м), незна�
чительно увеличивался процент гибели эм�
брионов. Наибольший отход эмбрионов был 
обнаружен в гнезде�инкубаторе № 3 с самым 
высоким расходом воды – 12,5 см3/с. Здесь же 
наблюдалось покрытие погибших икринок мел�
кодисперсным илом, который проникал через 
зарытый в грунт водозаборник, частично осе�
дая в отстойнике. Причем слой ила в отстойни�

ке достигал половины его объема. В устройст�
ве № 2, с расходом 6,25 см3/с, также отмечен 
отход эмбрионов и заполнение илом отстойни�
ка, однако всего на 1/5 объема. 

По�видимому, более важной характеристикой 
является не общая проточность устройства, а 
индивидуальная в лунках. Так, в каждой инкуба�
ционной пластине было высверлено по 100 лу�
нок. Скорость течения в лунках зависела от диа�
метра входного отверстия на дне лунки. В нашем 
случае он составляет 12 мм, соответственно, с 
учетом расходов 4,17; 6,25 и 12,5 см3/с, скорость 
течения в лунках гнезда № 1 была 0,056 см/с, 
№ 2 – 0,075 см/с, № 3 – 0,15 см/с.  

Если сравнивать эти значения со скоростью 
подруслового потока в нерестовых гнездах ло�
сося (0,03–1,2 см/с), то окажется, что скорость 
течения в устройствах находится в пределах 
природных значений, найденных В. Н. Лема�
ном и Л. Б. Кляшториным [1987]. Это условие 
обеспечивает незаиливаемость икринок в ес�
тественном гнезде нерестового бугра и доста�
точную проточность для дыхания эмбрионов и 
оттока метаболитов [Леман, Кляшторин, 1987; 
Tonina, Buffington, 2009].  

 С помощью покровной гальки достигался не�
обходимый вес устройства, позволяющий ста�
вить гнездо на грунт без специального крепежа. 
Другая ее функция заключалась в имитации ес�
тественных условий выхода личинок на поверх�
ность грунта, как это происходит в природных 
условиях [Phillips, Koski, 1969; Гринюк, 1971; Ве�
селов, Калюжин, 2001]. Личинки успешно пре�
одолевали гальку в испытываемых устройствах 
и собирались в накопителе. Затем они могли бы 
(при отсутствии защитной сетки) свободно по�
кинуть устройство через выходной патрубок и 
самостоятельно расселиться по участкам оби�
тания, как это нами было показано в экспери�
менте на р. Суна [Веселов и др., 2011]. 

Заключение 

Таким образом, разработан новый тип гнез�
да�инкубатора с выносным водозаборником. 
Гнезда с оплодотворенной икрой атлантиче�
ского лосося устанавливались на пороговый 
нерестово�выростной участок лососевой реки. 
Опытным путем была определена необходимая 
проточность гнезда и индивидуальных лунок 
для икринок. Испытания показали: при расходе 
воды в устройствах  4,17–12,5 см3/с скорость 
течения в лунках гнезд изменяется от 0,056 
см/с до 0,15 см/с, что позволяет достичь эф�
фективности инкубации 83–96 %. Полученный 
результат указывает на перспективность раз�
работанной конструкции гнезда�инкубатора. 
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ВЕРХНЯЯ ЛЕТАЛЬНАЯ ТЕМПЕРАТУРА У МОЛОДИ 
ТЕПЛОЛЮБИВЫХ ВИДОВ РЫБ В ЗАВИСИМОСТИ 
ОТ ТЕМПЕРАТУРЫ АККЛИМАЦИИ  

Д. С. Капшай, В. К. Голованов  

Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 

Экспериментально установлены значения верхней летальной температуры у 
молоди серебряного карася, сазана (обыкновенного карпа) и головешки�ротана – 
наиболее теплолюбивых видов рыб, обитающих в пресных водоемах Северо�
Запада России. Диапазон исходной температуры акклимации составил от 4 до 
32 °С. У всех исследованных видов с ростом температуры акклимации 
наблюдалось увеличение значений критического термического максимума (КТМ) 
и летальной температуры (ЛТ). При акклимации к температуре 4 °С максимальные 
значения КТМ и ЛТ отмечены у серебряного карася и головешки�ротана, при 
акклимации к температуре 32 °С – у серебряного карася и карпа. Увеличение 
значений КТМ с ростом температуры акклимации на 1 °С составило в среднем от 
0,43 °С. Полученные значения КТМ и ЛТ у молоди данных видов рыб могут быть 
использованы при разработке критериев тепловой нагрузки на пресноводные 
водоемы в районах сброса подогретых вод тепловых и атомных станций, а также 
при действии аномально высокой температуры в естественных водоемах. 

 К л ю ч е в ы е  с л о в а :  рыбы, температура акклимации, термоустойчивость, 
верхняя летальная температура, критический термический максимум, летальная 
температура, хронический летальный максимум. 

D. S. Kapshaj, V. K. Golovanov. UPPER LETHAL TEMPERATURE IN THE 
YOUNG OF THERMOPHILIC FISH DEPENDING ON THE ACCLIMATION 
TEMPERATURE  

The values of the upper lethal temperature in young Prussian carp, common carp and Amur 
sleeper – the most thermophilic fish species living in freshwaters of Northwest Russia, were 
experimentally established. The initial fish acclimation temperature ranged from 4 to 32 °C. 
The critical thermal maximum and the lethal temperature values in all the investigated 
species increased at higher acclimation temperatures. At acclimation to a minimal 
temperature of 4 °C the most resistant were the Prussian carp and Amur sleeper; at 
acclimation to an abnormally high temperature of 32 °C the highest values of the critical 
thermal maximum and the lethal temperature were observed in Prussian carp and common 
carp. The critical thermal maximum increased by an average of 0.43 °С with every °C of 
rising acclimation temperature. The resultant values of upper lethal temperatures in 
juveniles of the given fish species can be used in developing the criteria for thermal pressure 
on freshwater bodies in areas with hot water plumes from heat and nuclear power stations, 
as well as where abnormal high temperature occurs in natural waters. 

K e y  w o r d s :  fish, acclimation temperature, temperature resistance, upper lethal 
temperature, critical thermal maximum, lethal temperature, chronic lethal maximum. 
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Введение 

Верхняя температурная граница 
жизнедеятельности рыб, обитающих в 
пресноводных водоемах России, находится в 
диапазоне от 30 до 40 °С [Голованов, 2009, 
2012; Голованов и др., 1997]. В условиях 
«термального загрязнения» в районах сброса 
подогретых вод атомных и тепловых 
электростанций, число которых постоянно 
увеличивается, а также крупных 
промышленных предприятий верхняя 
летальная температура (ВЛТ) рыб может 
возрастать до максимально возможной [Power 
plants…, 1980; Шмидт�Ниельсен, 1982; 
Алабастер, Ллойд, 1984; Озернюк, 2000; 
Beitinger et al., 2000; Голованов, 2012]. В 
случае аномальной ситуации, которая 
наблюдалась на многих пресноводных 
водоемах Северо�Запада России в жаркое 
лето 2010 г., максимальный уровень ВЛТ был 
достигнут для окуневых и осетровых видов 
рыб, что приводило к их гибели как в 
естественных водоемах, так и в рыбоводных 
хозяйствах на подогретых водах. Вопрос о том, 
до какого предела может повышаться ВЛТ у 
разных видов пресноводных рыб, в том числе и 
у видов�вселенцев, изучен недостаточно, а 
такая информация представляет не только 
теоретический, но и практический интерес. 

Цель настоящей работы – определение 
верхней сублетальной (по критерию 
критический термический максимум – КТМ) и 
летальной температуры (ЛТ) у молоди 
серебряного карася Carassius carassius (L.), 
сазана или обыкновенного карпа Cyprinus 
carpio  (L.) и головешки�ротана Perccottus glenii 
Dybowski при акклимации в широком 
диапазоне температуры от 4 до 32 °С. 

Материалы и методы 

Работа выполнена в летне�осенний сезон 
2010–2012 гг. на молоди наиболее 
теплолюбивых пресноводных видов рыб. 
Серебряный карась и головешка�ротан 
отловлены в прудах на побережье Рыбинского 
водохранилища. Карп выращен в прудах на 
стационаре полевых и экспериментальных 
работ «Сунога» Института биологии внутренних 
вод им. И. Д. Папанина РАН. Длина тела и 
масса сеголетков составляла 48,6 ± 1,4 мм 
(37,5 – 68,9 мм), 3,8 ± 0,4 г (1,2 – 9,1 г) у 
серебряного карася, 61,9 ± 1,8 мм (42,4 – 68,3 
мм), 8,2 ± 0,8 г (2,6 – 10,6 г) у карпа и 53,4 ± 1,0 
мм (40,2 – 67,9 мм), 2,3 ± 0,2 г (1,2 – 3,8 г) у 
головешки�ротана. Всего исследовано 180 экз. 

рыб (по 60 экз. каждого вида). Температура 
предварительной акклимации всех рыб 
составляла 4, 12, 20, 28 и 32 °С, время 
акклимации – 10 суток [Голованов, 2012] при 
естественном фотопериоде. В течение 
акклимации всех рыб кормили 1–2 раза в сутки 
живым зоопланктоном и личинками хирономид 
в объеме 5–10 % от общей массы тела. 

При определении КТМ и ЛТ группу рыб (по 
6 экз. в каждой, две повторности) помещали 
в экспериментальный аквариум объемом 60 л, 
оборудованный системой нагрева и аэрации. 
Температуру воды в опытном аквариуме 
повышали со скоростью 8–10 °С/ч до нарушения 
локомоторной функции рыб  переворота на бок 
или кверху брюшком, сублетальное значение 
температуры фиксировали как КТМ [Becker, 
Genoway, 1979]. При прекращении нагрева и 
переносе рыб в воду с температурой на 3–4 °С 
ниже они сохраняли жизнеспособность. 
Продолжая нагрев до момента прекращения 
движения жаберных крышек, мы фиксировали 
значение ЛТ по этому показателю. 
Продолжительность эксперимента при скорости 
нагрева 8–10 °С/ч зависела от температуры 
предварительной акклимации молоди рыб. Все 
опыты проводились в условиях естественного 
фотопериода. Более подробно методика описана 
ранее [Голованов, 2012; Голованов и др., 2012]. 

Данные обработаны статистически с 
помощью пакета прикладных программ 
Statgraphics Plus 5.1 и Excel 2003. Результаты 
представлены в виде средних и их ошибок 
(M  m). При парном сравнении результатов 
достоверность различий между ними 
оценивали по критерию Стьюдента (t) при 
уровне значимости p < 0,05 [Sokal, Rolf, 1995]. 

Результаты и обсуждение 

 У всех исследованных видов наблюдается 
достоверный рост значений КТМ и ЛТ с 
повышением температуры акклимации от 4 до  
32 °С (рис.). Так, у карася значение КТМ 
возрастает от 28,5 до 41,4 °С, у карпа – от 26,5 
до 41,4 °С, у головешки�ротана – от 28,9 до 
38,8 °С. Значения ЛТ превышают КТМ на 
0,2–2,2 °С и возрастают с 30,0 до 41,7 °С 
у серебряного карася, с 28,3 до 42,0 °С у карпа и 
с 30,9 до 39,1 °С у головешки�ротана в том 
же интервале акклимационной температуры. 
При одной и той же температуре акклима� 
ции значения КТМ и ЛТ статистически 
достоверно отличаются у каждого вида. 
Различия в показателях между видами при 
всех температурах акклимации достоверны 
(p < 0,05), за некоторым исключением. 
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Так, близкие или равные значения КТМ 
получены у карася и карпа при температуре 
акклимации 12 °С и 32 °С (32,1 и 31,8 °С, 41,4 и 
41,4 °С соответственно). При температуре 
акклимации 20 °С отмечены сходные значения 
ЛТ у карпа и головешки�ротана (36,5 и 36,4 °С), 
а при температуре акклимации 28 и 32 °С – 
у карася и карпа (41,0 и 40,5 °С, а также 41,7 
и 42,0 °С соответственно). Полученные данные 
хорошо согласуются с результатами более 
ранних работ по определению уровня КТМ 
и ЛТ у серебряного карася и карпа в различные 
сезоны года [Лапкин и др., 1990; Голованов, 
Смирнов, 2007; Смирнов, Голованов, 2004, 
2005; Голованов, 2012]. Однако в этих 
исследованиях диапазон температуры 
акклимации рыб не превышал летнего уровня 
в 20 °С. 
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Верхние летальные температуры серебряного 
карася (А), карпа (Б) и головешки�ротана (В). КТМ – 
критический термический максимум при скорости 
нагрева 8–10 °С/ч, ЛТ – летальная температура при 
аналогичной скорости нагрева 

 
Сравнение величин КТМ и ЛТ показало, что 

с ростом температуры акклимации разница 
между значениями ЛТ и КТМ уменьшается. Так, 
если разница значения ЛТ и КТМ при 
температуре акклимации 4 °С составляла 1,5 °С 
у карася, 1,8 °С у карпа и 2,0 °С у головешки�

ротана, то при самой высокой температуре 
акклимации 32 °С она сокращалась и 
составляла 0,3; 0,6 и 0,3 °С соответственно. 

Характерно, что максимальная термоус�
тойчивость при минимальной температуре 
акклимации 4 °С наблюдается у серебряного 
карася и головешки�ротана (КТМ 28,5 и 28,9 °С, 
ЛТ 30,3 и 30,9 °С соответственно). У карпа 
значения КТМ и ЛТ составили лишь 26,5 и 
28,3 °С. При самой высокой температуре 
акклимации 32 °С максимум термоустойчивости 
отмечен уже у карася и карпа (КТМ 41,4 °С у 
обоих видов, ЛТ 41,7 и 42,0 °С соответственно). 
Показатели термоустойчивости у головешки�
ротана в данном случае существенно ниже (КТМ 
38,8 °С, ЛТ 39,1 °С). Таким образом, акклимация 
к низким и аномально высоким температурам 
существенно изменяет верхнюю температурную 
границу жизнедеятельности самых тепло�
любивых видов рыб. При этом карп, очевидно, 
менее устойчив в зимний, а ротан�головешка – 
в летний сезон года. 

Существенный интерес представляет вопрос 
о том, насколько изменяется уровень ВЛТ при 
изменении температуры предварительной 
акклимации на каждый градус. Ранее были 
получены данные, характеризующие такую 
зависимость [Beitinger et al., 2000; Смирнов, 
Голованов, 2004, 2005; Голованов, Смирнов, 
2007]. Обнаружено, что с повышением 
температуры акклимации (диапазон от 4 до 
20 °С) на 1 °С у четырех видов – карпа, 
серебряного карася, речного окуня Perca 
fluviatilis L. и плотвы Rutilus rutilus (L.) – КТМ 
в среднем увеличивался на ~0,51 °С. Диапазон 
увеличения КТМ колеблется в зависимости от 
вида рыб и степени их теплолюбивости. Так, по 
данным Т. Бейтингера с соавторами [Beitinger et 
al., 2000], наименьшее изменение КТМ при 
повышении температуры акклимации на 1 °С 
было получено у холодолюбивого американского 
гольца Salvelinus fontinalis (Mitchill) (0,13 °С), 
а наибольшее – у теплолюбивого желтого окуня 
Perca flavescens (Mitchill) (0,63 °С).  

Полученные нами данные показывают, что 
в диапазоне температуры акклимации от 4 до 
32 °С у трех изученных видов рост значений КТМ 
варьирует от 0,13 до 0,72 °С (в среднем 0,43 °С) 
при изменении температуры акклимации на 1 °С. 
Минимальные и максимальные значения 
отмечены у головешки�ротана при изменении 
температуры предварительной акклимации от 
4 до 12 °С и у карпа  в диапазоне повышения 
температуры акклимации от 12 до 20 °С. 

Хронический летальный максимум при 
низкой скорости нагрева 0,04 °С/ч или 
1 °С/сутки, при которой рыбы постепенно 
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акклимируются к постоянно возрастающему 
уровню температуры, составляет у серебряного 
карася 38–39 °С, у карпа 38–41 °С и у головешки�
ротана 37–39 °С [Голованов, 2012]. Полученные 
при акклимации  к температуре 32 °С 
максимальные значения КТМ и ЛТ у карася (41,4 
и 41,7 °С), карпа  (41,4 и 42,0 °С) и головешки�
ротана (38,8 и 39,1 °С) свидетельствуют о том, 
что при аномально высокой температуре 
акклимации в наших опытах значения КТМ и ЛТ 
не только близки к значениям ХЛМ у данных 
видов, но и несколько превышают их. Это 
совпадает с данными авторов,  работавших на 
пресноводных теплолюбивых видах, 
акклимированных к температурам выше 32 °С 
[Beitinger et al., 2000]. 

В нашей работе рассмотрены наиболее 
теплолюбивые виды рыб из обитающих в 
пресных водах Северо�Запада России. У 
менее теплолюбивых видов рыб – леща  
Abramis brama (L.), уклейки Alburnus 
alburnus (L.), плотвы, речного окуня, 
обыкновенной щуки Esox lucius L., типичных 
представителей пресных водоемов этого 
региона России, – показатели КТМ и ЛТ 
при сезонной температуре акклимации на 
2–5 °С ниже [Голованов, 2009, 2012]. У 
холодолюбивой радужной форели Parasalmo 
(Oncorhynchus) mykiss Walbaum они еще 
ниже, на ~10–11 °С (Голованов, Валтонен, 
2000). Вероятно, акклимация этих видов рыб 
к температуре выше или ниже сезонной 
может изменять температурные границы 
выживаемости рыб.  

Полученные результаты характери� 
зуют термоустойчивость и возможности 
температурной адаптации более теплолюбивых 
пресноводных видов рыб при действии 
аномально высокой температуры как в целом по 
водоему, так и на конкретном биотопе, 
подвергающемся воздействию подогретых 
сбросных вод ГРЭC и АЭС. Известно, что 
значение температуры выше 30 °С для многих 
теплолюбивых видов рыб становится опасным 
[Мордухай�Болтовской, 1975]. Показано также, 
что в диапазоне температуры от 34 до 38 °С 
тепловой шок является генотоксичным, 
поскольку вызывает увеличение частоты 
аберраций хромосом в метафазе, а также 
приводит к одноцепочечным повреждениям 
ДНК у рыб [Anitha et al., 2000]. Аварийные 
ситуации на ГРЭС и АЭС часто приводят 
к гибели маточных стад, а также молоди разных 
видов рыб при воздействии на них сублетальной 
для конкретного вида температуры [Голованов 
и др., 2005]. 

Определение пессимальных, а также 
оптимальных значений температуры у разных 
видов необходимо для прогнозирования 
поведения и распределения рыб в ес�
тественных водоемах (в норме и при 
аномальных условиях), а также в зонах сброса 
подогретых вод ГРЭС, АЭС и крупных 
промышленных предприятий [Jobling, 1981; 
Power plants…, 1980; Голованов и др., 2005; 
Голованов, 2009, 2012]. На примере 
изученных нами видов рыб показано, что 
увеличение температуры акклимации рыб 
существенно влияет на верхнюю летальную 
температуру и повышает их термоус�
тойчивость до максимально возможной. По�
лученные количественные значения кри�
тического термического максимума и ле�
тальной температуры могут стать основой при 
разработке нормативов допустимого тем�
пературного воздействия на молодь рыб, при 
акклиматизации различных видов, а также для 
оценки температурных требований видов�
вселенцев. 

Выводы 

1. С повышением температуры акклимации 
от 4 до 32 °С термоустойчивость теплолюбивых 
рыб – серебряного карася, карпа и головешки�
ротана – повышается. Максимальные значения 
КТМ и ЛТ отмечены у серебряного карася и 
карпа. 

2. Значение ЛТ превышает значение КТМ 
на 0,2–2,2 °С. Бóльшая разница отмечена 
при самой низкой, минимальная – при 
самой высокой температуре акклимации 
молоди рыб. 

3. При температуре акклимации 4 °С 
максимальной термоустойчивостью характери�
зуются серебряный карась и головешка�ротан, 
при температуре акклимации 32 °С – 
серебряный карась и карп. 

4. Среднее увеличение значений КТМ при 
росте температуры акклимации на 1 °С 
составило 0,43 °С (минимум 0,13 °С отмечен 
у головешки�ротана в диапазоне температуры 
акклимации от 4 до 12 °С, максимум  0,72 °С – 
у карпа при увеличении температуры 
акклимации от 12 до 20 °С. 

5. Полученные количественные харак�
теристики выявляют особенности темпера�
турных адаптаций теплолюбивых видов рыб 
к аномально высокой температуре среды 
и необходимы для разработки критериев 
тепловой нагрузки на пресноводные 
водоемы. 
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ЭФФЕКТ БОРА В ХАРАКТЕРИСТИКЕ БУФЕРНЫХ СВОЙСТВ 
ГЕМОГЛОБИНА РЫБ 

И. М. Камшилов, Р. А. Запруднова 

Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 

Впервые изучали связь кислотоустойчивости рыб с функциональными свойствами ге�
моглобина (на представителях 15 видов из 6 семейств пресноводных костистых и 
проходных осетровых).  Установлена связь между устойчивостью рыб к закислению 
воды, эффективностью гемоглобиновой буферной системы и величиной эффекта Бо�
ра. Последний показатель предлагается в качестве характеристики двух предыдущих. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  рыбы; гемоглобин; эффект Бора; кислотоустойчивость. 

I. M. Kamshilov, R. A. Zaprudnova. THE BOHR EFFECT IN THE 
CHARACTERISTICS OF THE BUFFER PROPERTIES OF FISH 
HEMOGLOBIN 

Correlations between acid�resistance and hemoglobin functional properties in fish were 
studied for the first time (using representatives of 15 species and 6 families: freshwater bony 
fishes and migratory sturgeons). A new finding is the correlation between the resistance of 
fish to high water acidity, performance of the hemoglobin buffer system, and the value of the 
Bohr effect. We suggest that the latter is used as a characteristic of the former two. 

K e y  w o r d s :  fish, hemoglobin, the Bohr effect, acid resistance. 

 
Введение 

У рыб, как и у высших позвоночных, на долю 
гемоглобиновой буферной системы приходит�
ся до 70–75 % буферной емкости крови [Ива�
нов, 2003]. Однако в настоящее время нет све�
дений об участии этой системы в адаптации 
рыб к изменению pH среды. В связи с увеличе�
нием закисления воды, главным образом под 
влиянием антропогенных факторов, наиболь�
ший интерес представляет определение ки�
слотоустойчивости рыб и механизмов их адап�
тации к изменениям кислотности водоемов.  

В настоящей работе у представителей 15 
видов рыб (6 семейств) с различной устойчи�
востью к закислению среды изучали величину 
эффекта Бора. Этот показатель отражает об�

ратное отношение между pH и Р50 (величиной 
полунасыщения гемоглобина кислородом), то 
есть снижение сродства гемоглобина к кисло�
роду с понижением pH крови. 

Материалы и методы 

Изучали рыб, различающихся по экологии и 
систематике. Пресноводные костистые рыбы: 
семейство Cyprinoidae (карповые) – Carassius 
auratus (карась серебряный), Tinca tinca (линь), 
Cyprinus carpio (сазан), Rutilus rutilus (плотва), 
Abramis brama  (лещ), Leuciscus idus  (язь), 
Blicca bjoerknna  (густера), Pelecus cultratus (че�
хонь); сем. Gadidae  (тресковые) – Lota lota (на�
лим); сем. Percidae  (окуневые) – Perca fluviatilis 
(окунь); сем. Salmonidae (лососи) – Salmo 
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gairdneri (радужная форель); сем. Esocidae 
(щуковые) – Esox lucius (щука). Проходные осет�
ровые: сем. Acipenseridae  (осетровые) – 
A. guldenstaedtii  (русский осетр), A. stellatus 
(севрюга), Huso huso (белуга). Рыб отлавливали 
в бассейне Волги, форель взята с рыбоводного 
завода. Использовали свежеотловленных поло�
возрелых особей. Величина pH в водоемах оби�
тания рыб колебалась в диапазоне 7,5–8,2. 

Функциональные свойства гемоглобина 
определяли cпeктpoфoтoмeтpичecки при 
дeзoкcигeнaции инертным газом (N2, He) 
уравновешенного с воздухом раствора 
гeмoглoбинa в кaлий�фocфaтнoй буферной 
системе с pH 6,6 и 7,2 и ионной силой 0,05M, 
имеющим экстинкцию E = 1,000 при длине 
волны 430 нм. Величину эффекта Бора опре�
деляли графически для 50%�го насыщения 
гемоглобина кислородом в соответствии 
с уравнением Дилла: ∆lgP50/∆ pH. Достовер�
ность различий оценивали по критерию 
Стьюдента (р < 0,05). 

Результаты и обсуждение 

На рисунке в порядке убывания представле�
на величина эффекта Бора у исследуемых рыб. 
Наибольшие значения этого показателя – у щу�
ки и окуня. Наименьшие – у осетровых (между 
ними нет достоверных различий), к осетровым 
приближена форель (различия с которой дос�
товерно значимы). Карповые занимают проме�
жуточное положение между перечисленными 
видами рыб. Однако среди карповых диапазон 
колебаний величины эффекта Бора достаточно 
широк. Наиболее высоки значения этого пока�
зателя у линя и плотвы, несколько ниже (но 
достоверно не отличаются) у  карася и сазана. 
Самые низкие (достоверно различаются) – у 
чехони, густеры и леща. Промежуточное поло�
жение по величине эффекта Бора между кар�
повыми занимает язь, который достоверно от�
личается от леща и недостоверно – от карася и 
сазана. Одинаковые с язем значения иссле�
дуемого показателя имеет налим. 

По результатам многочисленных исследова�
ний [EIFAC, 1986; Almer et al., 1974; Lee et al., 
1983; Виноградов, 2000; Токсикозы…, 2006 и 
др.], проводимых как в природных, так и в лабо�
раторных условиях, для большинства проанали�
зированных рыб кислотоустойчивость известна, 
и определялась она по величине рН, вызываю�
щей массовую гибель определенного процента 
рыб (LC50). Среди изучаемых нами рыб самыми  
устойчивыми к закислению воды являются щука 
и окунь: в кислых озерах они встречаются при 
pH 3,5. Карповые (наиболее изучены плотва, 

линь, карп, карась, менее – лещ) относятся 
к среднеустойчивым: в природной среде могут 
обитать при pH 4,2–4,4. Налим также считается 
умеренно кислотоустойчивым видом рыб. Лосо�
севые признаются наиболее чувствительными 
к кислотному загрязнению: для большинства из 
них (и форели в том числе) нижний предел безо�
пасного уровня pH воды – 5,0. В литературе 
практически нет информации о кислотоустойчи�
вости осетровых. Только в работе Н. С. Строга�
нова [1968] указывается, что сеголетки осетра 
(длиной тела 5–8 см) погибали через 20 суток 
при pH 6,6. Общеизвестно, что с возрастом со�
противляемость рыб к крайним значениям pH 
увеличивается. Поэтому можно предположить, 
что взрослые особи осетра могли переносить 
закисление воды до pH 6,0 и немного ниже. 

Исследуемые нами рыбы (рис.) по мере 
снижения величины эффекта Бора располага�
лись в последовательности, аналогичной сни�
жению кислотоустойчивости: щука, окунь > 
карповые, налим > лососевые > осетровые. 
Сужение границы толерантности (от щуки и 
окуня до осетровых) к низким pH среды почти в 
2 раза сопровождалось уменьшением величи�
ны эффекта Бора почти в 5 раз (коэффициент 
корреляции r = –0,94). 

 

 
 

Величина эффекта Бора у разных видов рыб:  

1 – щука, 2 – окунь, 3 – линь, 4 – плотва, 5 – сазан, 6 – ка�
рась, 7 – налим, 8 – язь, 9 – лещ, 10 – густера, 11 – чехонь, 
12 – форель, 13 – русский осетр, 14 – севрюга, 15 – белуга 

 
В литературе межвидовые различия величи�

ны эффекта Бора связываются с экологией, 
главным образом с кислородными потребно�
стями рыб, точнее – с ацидозом перифериче�
ской крови  из�за гипоксии. Принято считать, 
что активные пловцы отличаются более высо�
кими значениями эффекта Бора, чем малоак�
тивные, устойчивые к недостатку кислорода 
[Хочачка, Сомеро, 1977; Кляшторин, 1982 и 
др.]. Однако в природе встречается немало 
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исключений из этого правила. Например, у ак�
тивного пловца форели эффект Бора значи�
тельно ниже, чем у менее подвижных и высоко�
устойчивых к гипоксии карася, линя, а также  
других представителей карповых и налима, ус�
тупающих форели в подвижности и превосхо�
дящих ее в устойчивости к недостатку кислоро�
да. Щука и окунь, обладающие сходными высо�
кими величинами эффекта Бора, существенно 
различаются по образу жизни. Эти примеры 
могут быть продолжены, в том числе и с вклю�
чением представителей морских костистых 
[Парфенова, 2006].  

Повышение величины эффекта Бора у рыб 
указывает на увеличение чувствительности ге�
моглобина к закислению крови. Наибольшей 
чувствительностью к закислению внутренней 
среды и более тонкой регуляцией величины pH 
в области низких значений обладают гемогло�
биновые буферные системы рыб, наиболее ус�
тойчивых к закислению воды (щука, окунь). Та�
ким образом, чем выше устойчивость рыб к 
низким pH воды, тем сильнее гемоглобиновая 
буферная система противодействует закисле�
нию внутренней среды, то есть эффективность 
гемоглобиновой буферной системы повышает�
ся с повышением кислотоустойчивости рыб. 
Следовательно, полученные нами данные по�
зволяют рассматривать эффект Бора в качест�
ве важнейшей характеристики буферных 
свойств гемоглобина (или эффективности ге�
моглобиновой буферной системы) и как  пока�
затель кислотоустойчивости рыб.  

На основании полученных результатов мож�
но рекомендовать по величине эффекта Бора 
определять устойчивость рыб к низким pH во�
ды, для которых таковая не известна, и уточ�
нять имеющиеся сведения по кислотоустойчи�
вости, определенной традиционными способа�
ми, т. е. по основной токсикологической харак�
теристике: LC50. 

В адаптации рыб к низким pH среды участ�
вуют несколько буферных систем. Самым изу�
ченным является Na+/H+ обмен через жабры 
[Виноградов, 2000]. Нарушения в ионном об�
мене у устойчивого к закислению среды окуня 
наблюдались при величине pH воды, близкой 
к 3, у неустойчивых лососевых – при pH 5–6, 
у умеренно устойчивых карповых – в диапазоне 
pH, близком к 4. Таким образом, в отличие от 
гемоглобиновой буферной системы, чувстви�
тельность которой к низким pH крови повыша�
ется с увеличением кислотоустойчивости рыб, 
чувствительность жаберной буферной систе�
мы к низким pH воды с повышением кислото�
устойчивости рыб, напротив, снижается. Из�
вестно также [Запруднова, Камшилов, 2008], 

что устойчивые к закислению щука и окунь в 
сравнении с другими рыбами обладали самым 
интенсивным обменом Na+/H+ через мембрану 
эритроцитов, за счет которого происходит за�
щелачивание внутриклеточной среды. Отсюда 
следует, что эффективность других буферных 
систем, как и гемоглобиновой, максимальна у 
наиболее кислотоустойчивых рыб. 

Выводы 

В настоящей работе впервые изучали 
связь кислотоустойчивости рыб с функцио�
нальными свойствами гемоглобина. Выявле�
на прямая зависимость между устойчивостью 
рыб к низким pH среды и величиной эффекта 
Бора. На основании полученных данных эф�
фект Бора предлагается в качестве характе�
ристики буферных свойств гемоглобина и ки�
слотоустойчивости рыб. Эффективность ге�
моглобиновой буферной системы снижалась 
с понижением устойчивости рыб к закисле�
нию среды.  
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ВЛИЯНИЕ КРАТКОВРЕМЕННЫХ ЕЖЕСУТОЧНЫХ СНИЖЕНИЙ 
ТЕМПЕРАТУРЫ НА СОДЕРЖАНИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ 
ПИГМЕНТОВ В ЛИСТЬЯХ ЗАРАЖЕННОГО НЕМАТОДОЙ 
КАРТОФЕЛЯ 

М. И. Сысоева, В. В. Лаврова, Е. М. Матвеева 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучено влияние предобработки кратковременными ежесуточными снижениями тем�
пературы (ДРОП) на содержание фотосинтетических пигментов в листьях заражен�
ных нематодой растений картофеля. По содержанию каротиноидов различий между 
здоровыми и зараженными растениями не установлено. Заражение нематодой кон�
трольных растений сопровождалось повышением содержания хлорофиллов в листь�
ях, а ДРОП�обработка вызывала их снижение. Предполагается, что выявленные раз�
личия по содержанию хлорофиллов могут быть связаны с метаболическим статусом 
растения на момент заражения. По�видимому, ДРОП�обработка является для расте�
ния праймингом, способствующим формированию устойчивости к нематоде.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Solanum tuberosum L., кратковременные ежесуточные 
снижения температуры, нематодоустойчивость, фотосинтетические пигменты, 
картофельная цистообразующая нематода. 

M. I. Sysoeva, V. V. Lavrova, E. M. Matveeva. EFFECT OF DAILY SHORT�
TERM TEMPERATURE DROPS ON THE CONTENT OF PHOTOSYNTHETIC 
PIGMENTS IN THE LEAVES OF NEMATODE�INFECTED POTATO PLANTS 

We studied the effect of pretreatment with daily short�term temperature drops (DROP) 
on the content of photosynthetic pigments in the leaves of nematode�infected potato 
plants. No differences between healthy and infected plants were found as regards 
carotenoid content. Infection with nematode resulted in a rise in chlorophyll content in 
the leaves of the control plants, whereas DROP treatment caused it to decrease. 
Presumably, the differences in the content of chlorophylls may be related to the 
metabolic status of the plants at the time of infestation. DROP treatment appears to be a 
priming promoting the plants’ resistance to the nematode. 

K e y  w o r d s :  Solanum tuberosum L., daily short�term temperature drops, nematode 
resistance, photosynthetic pigments, potato cyst nematode. 

 
Введение   

Температура является одним из факторов, 
регулирующих иммунный ответ растения на за�
ражение патогенами [Zhu et al., 2010; Iorizzo 

et al., 2011]. Особый интерес представляют 
работы по изучению флуктуирующей суточной 
температуры, широко распространенной 
в природе, особенно в условиях Севера. Со�
гласно одному из сценариев изменения клима�
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та суточные перепады температур могут уси�
ливаться [IPCC, 2007], особенно в ранневесен�
ний период [Филатов и др., 2003]. В предыду�
щих исследованиях нами установлено, что 
предобработка растений картофеля кратко�
временными ежесуточными снижениями тем�
пературы (ДРОП; от англ. drop – «падение») 
вызывает эффект кросс�адаптации, повышая 
не только холодоустойчивость, но и устойчи�
вость растения к широко распространенному 
и высоковредоносному паразиту – картофель�
ной цистообразующей нематоде Globodera 
rostochiensis Woll. [Сысоева и др., 2011]. В ос�
нове этого явления лежит активация экспрес�
сии гена холодоустойчивости ci7 [Лаврова и 
др., 2011] и гена устойчивости к нематоде Н1 
[Сысоева и др., 2011]. Кроме того, действие 
переменной суточной температуры способно 
вызывать увеличение содержания в листьях 
гексоз [Марковская и др., 2010], что в случае 
проникновения нематоды является метаболи�
ческим сигналом для индукции экспрессии за�
щитных генов [Bolton, 2009].  

Известно, что одним из первых действие 
стресс�факторов разной природы восприни�
мает фотосинтетический аппарат растения. 
Заражение растений нематодой сопровожда�
ется значительными изменениями состава пиг�
ментов и их количества [Васильева и др., 2009; 
Ahmed et al., 2009], причем степень изменений 
зависит от устойчивости растения и уровня за�
ражения нематодой [Соловьева и др., 1980]. К 
настоящему времени изучено действие крат�
ковременных ежесуточных снижений темпера�
туры на функциональное состояние фотосин�
тетического аппарата в условиях заражения 
[Сысоева и др., 2010]. В то же время влияние 
периодических снижений температуры на со�
держание фотосинтетических пигментов при 
заражении нематодой остается неисследован�
ным, что и явилось целью настоящей работы.   

Материалы и методы 

Мини�клубни картофеля (Solanum 
tuberosum L., с. Невский – восприимчивый к 
картофельной цистообразующей нематоде 
Globodera rostochiensis Woll., патотип Ro1), по�
лученные в ГНУ «Карельская ГСХОС Россель�
хозакадемии», проращивали на свету в тече�
ние трех недель, высаживали в пластиковые 
сосуды с песком при поливе питательным рас�
твором Кнопа с добавлением микроэлементов 
(рН 5,5–5,6) и выставляли в камеру искусст�
венного климата при температуре 23 °С, фото�
периоде (день/ночь) 16/8 ч и освещенности 
10 клк. По достижении фазы трех листьев часть 

растений оставляли при 23 °С (вариант кон�
троль), а остальные подвергали в течение шес�
ти суток ежесуточным снижениям температуры 
(с 23 до 5 °С) на 2 ч в конце ночного периода 
(вариант ДРОП). На следующий день после за�
вершения температурных обработок часть рас�
тений каждого варианта заражали нематодой 
(10 цист/растение), а часть оставляли незара�
женными. Здоровые и зараженные растения 
каждого варианта выращивали 1,5 месяца в оп�
тимальных для роста и развития условиях. 
Листья для анализа отбирали по завершении 
температурных обработок до заражения (0�е 
сутки) и после заражения (на 2, 20 и 45�е сутки). 

Содержание пигментов (хлорофиллов, ка�
ротиноидов) определяли на спектрофотометре 
СФ�2000 («Спектр», Россия) в спиртовом экс�
тракте при величине оптической плотности 
665, 649, 440,5 нм [Бернштейн, Каминский, 
1986; Мерзляк и др., 1996]. Концентрацию пиг�
ментов рассчитывали по стандартным  уравне�
ниям [Lichtenthaler, Wellburn, 1983].  

Измерения проводили в четырех биологиче�
ских повторностях. На рисунках приведены 
средние арифметические значения из двух не�
зависимых опытов и их стандартные ошибки. 
Данные обработаны статистически с использо�
ванием пакета программ Statgraphics for 
Windows 7.0. В статье обсуждаются величины, 
достоверно различающиеся при Р < 0,05. Ис�
следование проведено с использованием обо�
рудования ЦКП ИБ КарНЦ РАН. 

Результаты  

По завершении кратковременных низкотем�
пературных обработок перед заражением 
(0�е сутки) содержание фотосинтетических 
пигментов у растений, обработанных ДРОП, 
не отличалось от контроля (рис. 1, 2). 

Заражение растений нематодой в период 
до 20�х суток сопровождалось повышением 
хлорофиллов на 10 %, в основном за счет уве�
личения содержания хлорофилла а (рис. 1). 
В дальнейшем, к 45�м суткам содержание пиг�
ментов снижалось и было сопоставимо с тако�
вым у контрольных растений.  

Иная реакция была получена для расте�
ний, обработанных ДРОП. К 20�м суткам за�
ражения отмечено снижение содержания зе�
леных пигментов на 28 % по сравнению с ис�
ходным уровнем, причем уровень хлорофил�
ла а снижался начиная уже со 2�х суток зара�
жения. К концу эксперимента содержание 
фотосинтетических пигментов у зараженных 
и незараженных растений не отличалось от 
контроля (рис. 1).  
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Рис. 1. Общее содержание хлорофиллов у контрольных и ДРОП�обработанных растений 
при заражении нематодой: 

Хл a+b; 100 % = 9,9 мг/г сух. массы для контроля и 10,1 мг/г сух. массы для ДРОП; Хл а; 100 % = 
7,4 мг/г сух. массы для контроля и 7,8 мг/г сух. массы для ДРОП;  Хл b; 100 % = 2,5 мг/г сух. массы 
для контроля и 2,2 мг/г сух. массы для ДРОП 

 

 
 

Рис. 2. Содержание каротиноидов у контрольных и ДРОП�обработанных растений при 
заражении нематодой: 

100 % = 2,9 мг/г сух. массы для контроля и 3,6 мг/г сух. массы для ДРОП 
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Содержание каротиноидов снижалось на 
протяжении всего периода развития паразита, 
однако разницы между здоровыми и заражен�
ными растениями не выявлено (рис. 2).  

Обсуждение 

Анализ полученных данных позволил уста�
новить разную реакцию пигментного аппарата 
зараженных растений картофеля в контроле и 
при ДРОП�обработке. Заражение контрольных 
растений сопровождалось повышением содер�
жания хлорофиллов. В литературе имеются 
разные мнения, объясняющие этот факт. В ча�
стности, это может быть неспецифической ре�
акцией растения в ответ на внедрение парази�
та. Личинки нематоды для активного роста и 
развития потребляют большое количество пи�
тательных веществ (углеводов), что по принци�
пу обратной связи может стимулировать фото�
синтетическую функцию, позволяя растениям 
обеспечить поддержание в норме своей жиз�
недеятельности, не снижая при этом продук�
тивности [Соловьева и др., 1980]. Увеличение 
содержания пигментов может быть и результа�
том стимулирующего действия самого парази�
та с целью формирования наиболее благопри�
ятных условий для своего развития [Рубин и 
др., 1975]. Известно, что паразит изменяет ме�
таболизм растения для получения доступа к 
питательным веществам [Goverse et al., 2000]. 
Однако такой эффект во многом зависит от 
уровня заражения. В наших экспериментах ис�
ходный уровень заражения соответствовал 
среднему, который, согласно литературным 
данным [Рийспере, Рийспере, 1973], способен 
вызвать стимуляцию фотосинтетических про�
цессов. Обращает на себя внимание факт уве�
личения содержания хлорофиллов преимуще�
ственно за счет хлорофилла а, что согласуется 
с данными литературы об изменении в услови�
ях биотического стресса содержания пигмен�
тов, и в первую очередь хлорофилла а [Ahmed 
et al., 2009]. Возможно, это связано с измене�
ниями, происходящими в пигмент�белковых 
комплексах, в состав которых входят молекулы 
хлорофилла а [Shimada et al., 1990].  

Предобработка растений кратковременными 
ежесуточными снижениями температуры вызва�
ла снижение содержания хлорофиллов в период 
заражения вплоть до 20�х суток инфицирова�
ния. Подобная закономерность была отмечена и 
при изучении фотохимической активности фо�
тосинтетического аппарата при заражении не�
матодой [Сысоева и др., 2010]. Вероятно, это 
связано с тем, что именно в данный период па�
разит характеризуется метаболической зависи�

мостью от растения�хозяина и оказывает наи�
большее влияние на его физиологические про�
цессы, включая развитие защитных реакций 
[Матвеева и др., 1997]. Основываясь на ранее 
проведенных исследованиях, показывающих 
повышение устойчивости картофеля к нематоде 
под действием ДРОП [Сысоева и др., 2011], 
можно предположить, что такая реакция связа�
на с развитием защитных механизмов. В част�
ности, в ответ на действие кратковременных 
ежесуточных снижений температуры происхо�
дит повышение содержания гексоз (глюкозы, 
фруктозы), обусловливая тем самым высокий 
метаболический статус растения [Марковская и 
др., 2010]. Согласно ряду исследований 
[Herbers et al., 1996; Essman et al., 2008; Rodaki 
et al., 2009], углеводный статус играет важную 
роль в развитии устойчивости растений к пато�
генам. У устойчивых растений при инвазии по�
вышается содержание гексоз, которые, в свою 
очередь, оказывают влияние на активность ге�
нов, ответственных за биосинтез [Bilgin et al., 
2010] или деградацию пигментов [Kariola et al., 
2005], что может приводить к снижению их со�
держания. Таким образом, наблюдаемое сни�
жение содержания фотосинтетических пигмен�
тов у ДРОП�обработанных растений при зара�
жении можно связать с их высоким метаболиче�
ским статусом еще до момента внедрения пара�
зита. Превалирование гексоз у ДРОП�растений 
может являться метаболическим сигналом для 
индукции экспрессии защитных генов, в частно�
сти, PR генов [Bolton, 2009]. Кроме того, извест�
но, что при заражении гексозы транспортируют�
ся в клетку, снижая тем самым концентрацию 
углеводов в апопласте и ограничивая паразита в 
количестве потребляемых веществ, необходи�
мых для его роста и развития. Полученные дан�
ные согласуются с ранее проведенными иссле�
дованиями, показывающими, что ДРОП�обра�
ботка снижает уровень заражения, способствуя 
большей жизнеспособности растения и угнете�
нию паразита [Сысоева и др., 2011], поскольку 
известно, что условия размножения нематод 
ухудшаются при высокой интенсивности мета�
болизма растений [Рийспере, Рийспере, 1973]. 

В нашем исследовании различий в содержа�
нии общего пула каротиноидов между здоровы�
ми и зараженными растениями как в контроле, 
так и в варианте ДРОП не обнаружено. Однако 
известно, что по изменению содержания раз�
личных представителей каротиноидов можно 
судить об окислительных процессах, происхо�
дящих в зараженных тканях растений [Василье�
ва и др., 2009]. В работах, посвященных изуче�
нию состава фотосинтетических пигментов рас�
тений, инвазированных фитонематодой [Со�
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ловьева и др., 1980; Васильева и др., 2009], бы�
ло показано увеличение содержания неоксанти�
на в общем пуле виоло�ксантинового цикла, 
свидетельствующее об усилении окислительных 
процессов под влиянием паразита. В связи с 
этим особый интерес для будущих исследова�
ний представляет изучение фракционного со�
става желтых пигментов у ДРОП�обработанных 
растений при заражении. Можно предположить, 
что переменные температуры изменяют мета�
болизм каротиноидов в сторону образования 
ксантофиллов, играющих важную роль в защите 
фотосинтетического аппарата от окислительных 
повреждений, вызванных заражением. 

Таким образом, проведенное исследование 
показало различия в реакции пигментного ап�
парата контрольных и ДРОП�обработанных 
растений картофеля при заражении немато�
дой. Высокий метаболический статус ДРОП�
обработанных растений способствовал сниже�
нию содержания хлорофиллов при заражении 
и развитию защитных механизмов. Это дает 
основание предполагать, что кратковременные 
снижения температуры являются для растения 
праймингом, обеспечивающим их подготовку к 
последующим стрессовым условиям, вызван�
ным заражением нематодой.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (проект № 10�04�00097_а), 
Министерства образования и науки Россий�
ской Федерации  (соглашение № 8050) и 
Программы фундаментальных исследований 
ОБН РАН «Биологические ресурсы России» 
(№  г. р. 01201262103). 
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АВТОМАТИЗИРОВАННАЯ СИСТЕМА РЕГИСТРАЦИИ СУТОЧНОГО 
ХОДА ТЕМПЕРАТУРЫ И ВЛАЖНОСТИ С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ 
БЕСПРОВОДНЫХ ТЕХНОЛОГИЙ 

В. В. Яковлев1, А. Ю. Лукьянов2, А. А. Когут2, Д. А. Сысоев2 
1 Карельский научный центр  РАН 
2 Петрозаводский государственный университет 

Представлены методы построения и реализации автоматизированной системы сбора 
и анализа информации о различных физических параметрах окружающей среды в 
условиях длительных непрерывных измерений. Система разработана на базе микро�
процессорных устройств с использованием беспроводных технологий и апробирова�
на при проведении полевых экспериментов на болоте в районе стационара «Киндасо�
во» и в теплицах на Агробиологической станции Института биологии КарНЦ РАН.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  автоматизированная система, параметры окружающей 
среды, полевые эксперименты, беспроводные технологии, сбор и передача ин�
формации. 

V. V. Yakovlev, A. Yu. Lukyanov, A. A. Kogut, D. A. Sysoev. AUTOMATED 
SYSTEM WITH WIRELESS TECHNOLOGIES FOR RECORDING DAILY 
TEMPERATURE AND HUMIDITY VARIATIONS 

Methods for engineering and implementing the automated system for gathering and 
analysis of the information about the parameters of the physical environment in long�
term non�stop observations are reported. The system architecture involves 
microprocessor�based units with wireless technology. Trial runs took place during field 
experiments in a mire near the Kindasovo research station and in greenhouses of the 
Agrobiological Station of the Institute of Biology, Karelian Research Centre of RAS. 

K e y  w o r d s :  automated system, environmental parameters, field experiments, 
wireless technology, information gathering and transmission. 

 
Введение 

Температура и влажность являются одними из 
ведущих факторов жизнедеятельности расти�
тельных организмов, определяющих фотосинте�
тические процессы, а следовательно, их рост, 
развитие и продуктивность. Ввиду явно выражен�
ной нелинейности температурных характеристик 
фотосинтеза [Дроздов и др., 1984] детальный 
анализ температурных условий требует инфор�

мации не только об общем количестве тепла, но и 
о суточном ходе температуры и тесно коррели�
рующей с ней влажности воздуха [Мищенко, 
1962, 1984]. Для измерения базовых параметров 
окружающей среды, таких как температура, 
влажность, освещенность, концентрация углеки�
слого газа, используются различные устройства 
и системы с разными схемами питания. Зачастую 
подобные системы полностью автономны и не 
позволяют удаленно получать эксперименталь�



201
 

ные данные, а также контролировать их работо�
способность без непосредственного контакта с 
экспериментатором. Кроме того, как правило, 
подобные устройства обладают фиксированным 
набором функций, что может ограничивать их 
применение в различных экспериментах. 

Данная работа посвящена разработке рас�
пределенной автоматизированной системы 
сбора  информации о различных физических 
параметрах окружающей среды в условиях 
длительных непрерывных измерений на уда�
ленном объекте. Система создается на базе 
микропроцессорных устройств с использова�
нием беспроводных технологий. 

Результаты и обсуждение 

Методы построения. Основным функцио�
нальным элементом системы мониторинга фи�
зических параметров окружающей среды на 
экспериментальном участке в полевых услови�
ях или в теплице является микроконтроллер�
ный модуль, обеспечивающий сбор данных с 
различных измерительных преобразователей. 
Использование микроконтроллеров позволяет 
обеспечить основную задачу мониторинга и 
удовлетворяет требованиям по миниатюриза�
ции и энергоэффективности системы.  

Отдельные модули системы могут функцио�
нировать как автономно, осуществляя накопле�
ние измерительной информации на ведущем 
устройстве за заданный интервал времени, так 
и, в некоторых случаях, в оперативном режиме. 
С помощью различных коммуникационных тех�
нологий данные поступают на ведущий узел 
системы, который производит их первичную об�
работку и далее по запросу или в установленное 
время передает на сервер доступа, а в экстрен�
ных ситуациях возможна передача данных и на 
мобильные телефоны. В целях повышения на�
дежности системы мониторинга применение 
методов резервного копирования измеритель�
ной информации является неотъемлемой ее ча�
стью и внедряется на всех уровнях. 

Для сокращения стоимости и трудозатрат, 
необходимых для развертывания системы, 
используется беспроводной метод передачи 
данных.  

Общая схема автоматизированной системы 
представлена на рисунке. 

Реализация. Базовым элементом нашей 
системы являются микроконтроллеры 
atmega328. Они экономичны, миниатюрны, 
работают со стандартным напряжением пи�
тания 3,3 и 5 В, легко сопрягаются с различ�
ными измерительными и передающими мо�

 

 
Схема автоматизированной системы сбора данных о физических параметрах окружающей среды на основе 
беспроводных технологий 
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дулями и имеют низкую розничную цену. 
Одним из основных языков программирова�
ния для микроконтроллеров является язык 
С++ [Страуструп, 2013].  

Задача передачи данных с различных уда�
ленных объектов может быть реализована с 
помощью множества телекоммуникационных 
технологий. Анализ существующих техноло�
гий [Kumar et al., 2008] показал, что наиболее 
разумно использовать для передачи данных 
готовую инфраструктуру операторов сотовой 
связи, раскинувшуюся на сотни и даже тыся�
чи квадратных километров по всему миру, и 
поддерживаемые ими технологии. Для Рос�
сийской Федерации это стандарты GSM 
900/1800 и повсеместно предоставляемая 
услуга пакетной передачи данных GPRS. Ап�
паратным средством, позволяющим исполь�
зовать данные возможности в нашей систе�
ме, стал GSM/GPRS модуль SIM 900. По�
скольку разрабатываемая автоматизирован�
ная  система будет эксплуатироваться в мес�
тах с отсутствием сетей питания (полевые ус�
ловия), штатным режимом работы данного 
элемента является активация только в задан�
ные моменты времени, с целью передачи на�
копленной информации на сервер, в осталь�
ное же время устройство должно быть вы�
ключено с целью экономии энергии. Выше�
описанная передача данных на сервер проис�
ходит через сеть Интернет по протоколу пе�
редачи данных (FTP). Доступ потребителя к 
данным может осуществляться как по FTP, 
так и с использованием протокола передачи 
гипертекста (HTTP) в обработанном виде. 

При проведении полевых экспериментов, 
а также опытов в защищенном грунте  важно 
иметь возможность сбора информации о па�
раметрах окружающей среды не только в от�
дельно взятой точке, но и в нескольких об�
ластях. В связи с этим нами было найдено 
техническое решение для сбора информа�
ции из нескольких точек экспериментальной 
площадки (теплицы). Поскольку использо�
вать прямые каналы связи до сервера досту�
па в данной ситуации является нерациональ�
ным и неэкономичным решением как в плане 
материальных затрат, так и в плане расхода 
энергии, нами была выбрана схема подклю�
чения типа «звезда», в которой лишь цен�
тральное устройство имеет доступ к сети 
GSM, а многократно расходящиеся лучи мо�
гут охватывать достаточно большую террито�
рию [Аллиев, 2011]. Удачными для нашей ав�
томатизированной системы, с точки зрения 
охвата территории, энергопотребления и 
простоты инсталляции, оказались техноло�

гия ZigBee [Аникин, 2011] и беспроводные 
модули XBee Pro, имеющие контактные пло�
щадки, элементарно сопрягаемые с микро�
контроллерами. Высокая мобильность точек 
измерения и способность к реконфигурации 
сети стали решающим фактором. Для увели�
чения числа точек измерений в пределах не�
скольких метров от конечных микроконтрол�
леров использована технология OneWire 
[Kusznir, 2010] и миниатюрные, простые в 
использовании и обслуживании датчики 
DS18B20 и DS1920. Данная технология не 
предъявляет жестких требований к провод�
никам, а ведущее устройство легко реализу�
ется на микроконтроллере. 

Для фиксирования времени измерения в 
автоматизированной системе использованы 
высокоточные часы реального времени 
(RTC) DS3231 со встроенными I2C�интер�
фейсом, термокомпенсированным кварце�
вым генератором (TCXO) и кварцевым резо�
натором. 

В связи с тем, что полученные за установ�
ленный период времени данные передаются 
потребителю порциями, возникает необходи�
мость локального хранения информации, что 
обеспечит ее сохранность на случай отказа 
или выхода из строя системы питания. Ис�
пользование для хранения данных встроенной 
памяти микроконтроллера представляется 
неразумным, так как встроенная память дос�
таточно мала. В связи с этим мы предлагаем 
использовать энергонезависимую память на 
базе SD�карт. 

Заключение 

Разработанная автоматизированная систе�
ма апробирована для сбора и беспроводной 
передачи (посредствам мобильных сетей 
и глобальной сети Интернет) информации о 
суточном ходе температуры и влажности воз�
духа при проведении мониторинговых иссле�
дований на болоте стационара «Киндасово» 
(полевые сезоны 2010–2012 гг.) и при прове�
дении экспериментов с растениями томатов 
в теплице на Агробиологической станции 
ИБ КарНЦ РАН (вегетационный период 
2012 г.). Обеспечено резервное копирование 
данных на SD�карту микроконтроллерного 
модуля. Актуальной остается задача энерго�
сбережения, которую предлагается решить 
путем использования различных энергосбе�
регающих технологий. Предполагается ис�
пользование батарей емкостью в диапазоне 
от 2 до 6 Ah, а также источников альтернатив�
ного питания – солнечных батарей.  
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ 

ИНСТИТУТУ БИОЛОГИИ  
КАРЕЛЬСКОГО НАУЧНОГО ЦЕНТРА РАН – 60 ЛЕТ 

 
 
 

Приказ о штатном расписании Института 
биологии Карельского филиала АН СССР (ИБ) 
был подписан 29 апреля 1953 года. Среди ор�
ганизаторов ИБ и его подразделений можно 
назвать таких выдающихся известных биоло�
гов, как чл.�корр. АН СССР Ю. И. Полянский, 
чл.�корр. АН СССР Н. И. Пьявченко, доктора 
наук И. Ф. Правдин, А. С. Лутта, В. Д. Лопатин. 
Следует отметить выдающуюся роль в даль�
нейшем развитии ИБ председателя Президиу�
ма Карельского филиала АН СССР профессора 
В. П. Дадыкина, директоров – к. б. н. И. А. Пет�
рова, д. б. н. А. И. Коровина и особенно д. б. н., 
профессора, заслуженного деятеля науки Рос�
сийской Федерации и КАССР С. Н. Дроздова, 
руководившего ИБ в 1961–1995 гг. 

В дни юбилеев принято вспоминать о прой�
денном пути, оценивать настоящее, размыш�
лять о будущем. Создание нашего института в 
начале пятидесятых годов символично. Имен�
но этот период – важнейший рубеж в истории 
биологии ХХ века. В рамках традиционных био�
логических наук возникли отдельные дисцип�
лины, области и направления исследований, 
претендующие на автономное существование. 
Прогресс биологии в целом стал возможен 
благодаря разработке и широкому примене�
нию новых методов исследований, базирую�
щихся на достижениях физики, химии, матема�
тики, техники. Чрезвычайно быстрыми темпа�
ми стали развиваться новые представления о 
биохимических основах жизни, изменившие 
весь облик биологии, что позволило выйти на 
понимание механизмов биологических про�
цессов на органном, клеточном, субклеточном, 
молекулярном уровнях. Возникла совершенно 
новая отрасль – молекулярная биология. В 
этот период были сделаны многочисленные от�
крытия, удостоенные Нобелевской премии. 

Молекулярная диагностика и терапия, созда�
ние трансгенных животных и растений, высо�
кие генные биотехнологии в сельском хозяйст�
ве, медицинской и пищевой промышленности, 
разработка биологически возобновляемых ис�
точников энергии, внедрение экологически 
чистых биотехнологий, экологическое биотес�
тирование и биомониторинг окружающей сре�
ды, сохранение биоразнообразия экосистем – 
основные направления биологических иссле�
дований конца XX – начала XXI веков, имеющие 
значение не только для развития теоретиче�
ской и практической биологии, но и для реше�
ния проблемы биологической безопасности. 
Стало ясно, что для  выполнения этих задач не�
обходимо поддерживать высокий уровень био�
логической науки в стране. 

Особо следует сказать о важной биологиче�
ской  составляющей – экологии. Когда в 1866 г. 
Э. Геккель впервые употребил слово «экология», 
обозначив им биологическую науку, изучающую 
взаимоотношения организмов и окружающей 
среды, он, наверное, не подозревал о том, 
что через сто с небольшим лет слово это, мно�
гократно повторенное газетами и журналами 
всего мира, станет своеобразным символом 
своего времени. 

Широкий спектр условий, в которых форми�
ровалась экологическая наука России в теку�
щем столетии, определил ее специфику, соче�
тающую масштабность и системность в охвате 
явлений с познанием тонких глубинных меха�
низмов, лежащих в их основе. 

Негативные стороны таких видов деятельно�
сти человека, как развитие промышленности, 
транспорта, добыча полезных ископаемых, мас�
сированное уничтожение лесов, загрязнение 
пресноводных и морских акваторий, имеют гло�
бальные экологические последствия. Речь идет 
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о нарушении функционирования природных со�
обществ живых организмов, совокупная дея�
тельность которых обеспечивает саму возмож�
ность существования жизни на Земле. В этом 
плане человек представляет собой лишь одну из 
форм жизни – высокоразвитую, владеющую на 
современном этапе эффективными способами 
воздействия на природу. 

Установить взаимоотношения с природны�
ми процессами, обеспечивающими устойчи�
вое поддержание жизни на нашей планете, 
можно лишь на основе знания законов фор�
мирования и поддержания активного функ�
ционирования биологических систем, обеспе�
чивающих глобальный круговорот веществ. 
Такой биоцентрический подход отражает наи�
более фундаментальные проблемы экологии 
как науки. Именно это научное направление 
является одним из приоритетных в Отделении 
биологических наук РАН и одним из важней�
ших в исследованиях ИБ. 

Исследования, проводимые в ИБ, охватыва�
ют различные отрасли биологии – ботанику, 
зоологию, ихтиологию, паразитологию, эколо�
гию, биохимию, физиологию растений и жи�
вотных, генетику, молекулярную биологию, им�
мунологию, биофизику, почвоведение. Это по�
зволяет выполнять научные исследования в 
биологических системах как надорганизменно�
го (биоценозы и популяции), так и клеточного и 
молекулярного уровней. 

Возглавляют эти исследования доктора 
наук П. И. Данилов, Е. П. Иешко, В. А. Илюха, 
П. В. Красильников, О. Л. Кузнецов, Н. Н. Не�
мова, Е. К. Олейник, О. П. Стерлигова, 
М. И. Сысоева, А. Ф. Титов, кандидаты наук 
А. С. Горюнов, О. Н. Лебедева. 

Научные исследования проводятся по не�
скольким фундаментальным направлениям 
биологических наук: биология популяций, био�
ценозы, генезис и структура почв, биоразнооб�
разие, палеоботанические аспекты эволюции, 
фотосинтез, экологическая физиология расте�
ний и животных, экологическая биохимия и 
биофизика, биология развития, охрана и ра�
циональное использование природных ресур�
сов. Все они имеют четко выраженную эколо�
гическую направленность, и одно лишь пере�
числение основных результатов вышеназван�
ных научных исследований, полученных за 
60 лет существования института, заняло бы не 
одну страницу. 

Среди важнейших результатов здесь следу�
ет назвать работы по реконструированию ди�
намики растительности и составлению био�
стратиграфической схемы позднеледниковья и 
голоцена для севера европейской части Рос�

сии, а также прогноз развития болот и лесов на 
следующее тысячелетие. Впервые разработа�
на детальная тополого�экологическая класси�
фикация типов растительных сообществ болот 
Европейского Севера России и выполнена их 
ординация; проведен анализ флоры сосуди�
стых растений болот Европейского Севера 
России и Финляндии, бриофлоры, постмелио�
ративной динамики растительного покрова бо�
лот среднетаежной Карелии и луговой расти�
тельности Карелии. Разработаны картосхемы 
продуктивности ягодных растений болот (ла�
боратория болотных экосистем). 

Выявлены закономерности пространствен�
ного распределения почвенных свойств и про�
странственной неоднородности почв лугов 
Южной Карелии, а также показана зависи�
мость формирования урожайности многолет�
них трав от комплекса факторов (лаборатория 
экологии и географии почв). 

Выявлены высокий динамизм и неустойчи�
вость ареалов и численности популяций охот�
ничьих животных, характерные для северо�за�
пада России и Фенноскандии. Для одних ви�
дов отмечается выраженная тенденция про�
движения на север, для других – на юг и на за�
пад. Ряд видов демонстрируют неопределен�
ную пульсацию ареалов – смену сплошного 
ареала на фрагментированный и обратный 
процесс. Установлено, что расширение ареа�
лов инвазийных видов на территории Восточ�
ной Фенноскандии сопровождается форми�
рованием сложных биоценотических отноше�
ний с аборигенными животными. Многолет�
ний мониторинг орнитофауны позволил вы�
явить основные тенденции ее динамики, рас�
крыть механизмы расселения видов за грани�
цы ареалов и закрепления на новых террито�
риях (лаборатория зоологии). 

Впервые выявлено, что относительная эф�
фективность передачи вещества и энергии с 
одного трофического уровня на другой близка 
у различных по трофности водных систем от 
тундры до тропиков (абсолютные величины 
могут изменяться в десятки, сотни раз). Полу�
ченные результаты могут быть использованы 
для построения балансовых моделей водных 
экосистем. Определены продукционные воз�
можности водоемов Карелии, находящихся 
под разными видами антропогенного воздей�
ствия. Предложена классификация лососевых 
нерестовых рек Восточной Фенноскандии по 
эколого�гидрологическим характеристикам, 
биологическим особенностям и запасам ат�
лантического лосося, позволяющая оценить их 
репродуктивный потенциал (лаборатория эко�
логии рыб и водных беспозвоночных). 
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Разработана концепция формирования фауны 
паразитов рыб эвтрофируемых пресноводных 
экосистем; определен круг видов, формирующих 
и поддерживающих очаги опасных гельминтозов 
птиц, рыб и человека; показано, что основным 
фактором, определяющим активность природно�
го очага клещевого энцефалита на территории 
средней тайги, является численность ведущего 
носителя инфекции и основного прокормителя 
таежного клеща – европейской рыжей полевки; 
выявлен общий характер ответных реакций сооб�
ществ почвенных нематод на широкий диапазон 
воздействующих факторов при естественной и 
антропогенной трансформации (лаборатория па�
разитологии животных и растений). 

На основе тест�системы температурозависи�
мой хлорофиллдефектности многолетнего пере�
крестноопыляющегося злака Festuca pratensis 
Huds. показано, что изучаемый тип хлорофилл�
дефектности находится под защитой генетиче�
ских (супрессия) и популяционных механизмов: 
формирование особого морфо�физиологиче�
ского комплекса признаков с индивидуальной 
светочувствительностью и действие стабилизи�
рующего отбора, который обеспечивает в попу�
ляции высокую частоту особей с фотопротектор�
ными признаками. В северных природных попу�
ляциях Arabidopsis thaliana (модельного объекта 
генетических исследований) выявлен повышен�
ный уровень генетического разнообразия по 
микросателлитным маркерам, который пред�
ставляет собой основу для адаптивных процес�
сов в популяциях, расположенных на северной 
границе ареала (лаборатория генетики). 

Изучение физиологических, биохимических, 
генетических особенностей адаптации живых 
организмов в условиях Севера позволило вы�
явить закономерности изменения устойчиво�
сти, роста и развития растений, комплекса 
структурно�функциональных особенностей фо�
тосинтетического аппарата при действии не�
благоприятных температур и тяжелых метал�
лов. Также показана возможность модифика�
ции реакции растений на действие неблаго�
приятных факторов внешней среды с помощью 
синтетических регуляторов роста; показано 
участие в механизмах холодовой адаптации 
растений АБК�зависимых и АБК�независимых 
генов и кодируемых ими транскрипционных 
факторов и стрессовых белков; выявлено из�
менение уровня экспрессии генов устойчиво�
сти Н1 и Gro 1�4 при кратковременном (ДРОП) 
и постоянном (ПНТ) действии низкой закали�
вающей температуры у устойчивого и воспри�
имчивого к заражению картофельной цистооб�
разующей нематодой сортов картофеля (лабо�
ратория экологической физиологии растений).  

Выявлены механизмы физиологической 
адаптации животных к световому фактору с ис�
пользованием подхода по «функциональному» 
выключению регулятора ритмов – эпифиза – с 
помощью постоянного освещения; установлено 
изменение антиоксидантной системы, изофер�
ментного спектра лактатдегидрогеназы и соста�
ва лейкоформулы в условиях постоянного осве�
щения как самок крыс в период беременности, 
так и их потомства, а также влияния мелатонина 
на возрастную динамику элементов крови лабо�
раторных животных, содержащихся при различ�
ных световых режимах, и у хищных млекопитаю�
щих – при естественном освещении (лаборато�
рия экологической физиологии животных). 

Исследованы уровень энергетического и 
пластического обмена, особенности метабо�
лизма белков, липидов и углеводов и взаимо�
связь этих процессов, регуляция интенсивно�
сти и направления ключевых реакций метабо�
лизма, состояние и функционирование мем�
бран клеток, действие защитных систем гидро�
бионтов для оценки происходящих изменений 
в их органах и тканях, а также для изучения 
адаптационных процессов при воздействии 
различных природных и антропогенных факто�
ров на водные экосистемы Европейского Се�
вера (лаборатория экологической биохимии). 

Методом компьютерного моделирования 
показано, что в бислоях, которые образованы 
молекулами липидов с ненасыщенными цепя�
ми ацилов, сосуществуют протяженные участ�
ки с различным характером ориентационного 
упорядочения связей, различными степенями 
анизотропии кривых распределения по ориен�
тациям связей относительно оси, перпендику�
лярной к поверхности бислоя (лаборатория 
экологической биохимии). 

Изучение механизмов устойчивости белко�
вых молекул и клеточных мембран при их взаи�
модействии с углеродными наноструктурами 
природного и искусственного происхождения 
позволило выявить механизмы воздействия 
физико�химических факторов на биологиче�
ские системы, включая клетку и ее плазматиче�
скую мембрану, имеющие как общие, так и 
специфические черты. Вскрыты некоторые 
особенности реализации этих механизмов на 
молекулярном уровне, включающие взаимо�
действие наноуглерода с мембраной эритро�
цита и модификацию структурного состояния 
глобулярных белков. Эти результаты показыва�
ют, что механизмы, компенсирующие модифи�
цирующее действие нанодисперсных углерод�
ных структур на биосистему, реализуются уже 
на молекулярном уровне и, вероятно, пред�
ставляют собой первичный – неспецифический 
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физико�химический – уровень механизма 
адаптации и устойчивости организмов (группа 
молекулярной биофизики). 

Выявлено, что иммунная система может 
выполнять двойственную роль в патогенезе 
сосудистых заболеваний головного мозга 
(инсульты, атеросклероз и т. п.) человека. При 
этом происходят изменения в функциональном 
состоянии лимфоцитов и в системе 
регуляторных клеток Тreg, отвечающих за 
иммунную супрессию. В острой фазе 
активизируются механизмы, приводящие к 
иммунному воспалению, а в дальнейшем, как 
компенсаторный механизм, развивается 
иммуносупрессия. Ключевую роль в развитии 
иммунной супрессии играют клетки с 
фенотипом CD127 low/–CD25high. Эти результаты 
могут быть использованы при оценке иммунного 
статуса больных сосудистыми заболеваниями 
головного мозга (группа иммунологии). 

Установлен повышенный риск сердечно�со�
судистых заболеваний у жителей Карелии – но�
сителей определенных генотипов полиморфных 
вариантов циркадных генов CLOCK и его зависи�
мость от пола (группа молекулярной биологии). 

Число научных публикаций сотрудников ин�
ститута в отечественных и международных из�
даниях только за последние 10 лет составляет 
около 3000, в том числе 73 монографии, 29 те�
матических сборников, 54 научно�методиче�
ских и информационных издания. Сотрудники 
института получили в общей сложности 26 
патентов на изобретение и полезную модель, 
свидетельств на базы данных и на другие объ�
екты интеллектуальной собственности. 

Особую оценку результаты фундаменталь�
ных исследований имеют в том случае, если 
содержат инновационную составляющую и ох�
раноспособны. Это направление в исследова�
ниях института также представлено. Вот от�
дельные примеры. 

Многолетние наблюдения за условиями ин�
кубации икры лососевых рыб на нерестовых 
реках Карелии и Кольского полуострова после 
естественного нереста стали основой для раз�
работки технологий инкубации икры лососевых 
видов рыб в естественных условиях речного 
потока. Технологии апробированы и адаптиро�
ваны к гидрологическим и гидравлическим ус�
ловиям разнообразных озерно�речных систем 
с учетом биологических характеристик икры и 
эмбрионов. Данные технологии могут быть ис�
пользованы при восстановлении численности 
лососевых рыб на рекультивированных нерес�
товых участках рек, ранее разрушенных лесо�
сплавом, гидростроительством или воздейст�
вием других видов хозяйственной деятельно�

сти. По итогам работы получено два патента на 
полезную модель. Результаты исследований 
были представлены на международной выстав�
ке�конгрессе «Высокие технологии, иннова�
ции, инвестиции» в Санкт�Петербурге (2008). 
Получен диплом I степени (с вручением золо�
той медали) за данную разработку в номина�
ции «Лучший инновационный проект в области 
технологий живых систем». Автору разработки 
д. б. н., профессору А. Е. Веселову вручено 
Благодарственное письмо Главы Республики 
Карелия за большой вклад в реализацию госу�
дарственной политики в области разработки и 
внедрения инновационных технологий. 

Выполнены комплексные исследования, 
включающие гидрологию, гидрохимию, гидро�
биологию и рыбное население 94 водоемов в 
14 районах Республики Карелия, которые по�
зволили оценить запасы биоресурсов и опре�
делить рыбопродуктивность озер. Создана ба�
за данных, содержащая тематические карты 
исследуемых озер с нанесением на них геогра�
фических координат и топографических назва�
ний участков промышленного, любительского 
и спортивного рыболовства, а также промыш�
ленного рыбоводства. Электронная база дан�
ных по состоянию внутренних водоемов Рес�
публики Карелия передана в Министерство 
экономического развития и Министерство 
сельского, рыбного и охотничьего хозяйства 
Республики Карелия (д. б. н. О. П. Стерлигова). 

Предложена технология предпосадочной об�
работки клубней картофеля с помощью кратко�
временного низкотемпературного воздействия, 
преимуществом которой является снижение 
степени заражения растений опасным вредите�
лем культуры – картофельной цистообразующей 
нематодой, а также повышение урожая картофе�
ля за счет увеличения доли крупных клубней, 
улучшение их качества за счет большего содер�
жания в клубнях крахмала и витамина С. Техно�
логия запатентована (д. б. н. М. И. Сысоева). 

Предложен способ, включающий культиви�
рование оздоровленных растений картофеля in 
vitro путем черенкования на питательную среду, 
содержащую макро� и микроэлементы, получе�
ние меристемных растений�регенерантов и вы�
садку растений в грунт. Способ позволяет улуч�
шить жизнеспособность растений�регенеран�
тов при пересадке в грунт, повысить холодо�
стойкость растений картофеля и устойчивость 
растений к картофельной цистообразующей не�
матоде, а также повысить урожайность карто�
феля. Способ прост, доступен и экологически 
безопасен для использования в практике сель�
ского хозяйства. Получено положительное ре�
шение на изобретение (д. б. н. М. И. Сысоева). 
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Применение тест�системы – «комплекса 
биохимических показателей» позволило про�
анализировать действие различных природ�
ных и антропогенных факторов в водных эко�
системах Европейского Севера и дать оценку 
состояния водных организмов и среды их 
обитания. Такого рода исследования важны 
как для решения проблем рационального при�
родопользования, так и для прогноза возмож�
ных изменений гидробионтов в водоеме, и 
могут стать основой для научного обоснова�
ния рыбохозяйственных мероприятий (член�
корр. РАН Н. Н. Немова). 

Результаты исследований, проводимых в 
ИБ, находят применение в различных облас�
тях производственной деятельности и соци�
альной сферы. 

Министерству по природопользованию и 
экологии Республики Карелия ежегодно пере�
даются сведения о растительном и животном 
мире для издания Государственного доклада о 
состоянии окружающей среды Республики Ка�
релия – разделы «Мир растений, грибов и жи�
вотных, их состояние, использование и охрана»; 
«Природно�очаговые и зооантропонозные ин�
фекции» (д. б. н. П. И. Данилов, д. б. н. О. Л. Куз�
нецов, д. б. н. Е. П. Иешко, О. П. Стерлигова). 

Значителен вклад ИБ в области охраны при�
роды РК. Совместно с российскими и фински�
ми специалистами изданы Красная книга Каре�
лии, Красная книга Республики Карелия и 
Красная книга Восточной Фенноскандии. На 
базе научных обоснований, разработанных на�
шими учеными, приняты постановления Прави�
тельства РФ и Правительства РК о создании 
ряда природных охраняемых территорий фе�
дерального и регионального уровней. 

Успешно развивается научное сотрудни�
чество с институтами и вузами Карелии, 
различных регионов нашей страны, ближне�
го и дальнего зарубежья. Прежде всего это 
научные коллективы Института леса КарНЦ 
РАН и Института водных проблем Севера 
КарНЦ РАН, эколого�биологического, меди�
цинского и агротехнического факультетов 
ПетрГУ, естественно�географического фа�
культета КГПА, ведущих институтов РАН и 
вузов Москвы, Санкт�Петербурга, Екатерин�
бурга, Сыктывкара, Мурманска и других го�
родов России. 

Международные научные связи традицион�
но развиваются с университетами и учрежде�
ниями Финляндии, Швеции, Норвегии, Герма�
нии, Польши, Венгрии, Мексики и некоторых 
других стран. С 2003 г. выполнены исследова�
ния по 46 двусторонним и многосторонним ме�
ждународным проектам. 

ИБ участвует в выполнении ряда конкурсных 
проектов в рамках федеральных целевых, ве�
домственных и региональных научно�техниче�
ских программ, получая гранты российских и 
международных научных фондов. Это ФЦП 
«Научные и научно�педагогические кадры ин�
новационной России» на 2009–2013 годы, «Ис�
следования и разработки по приоритетным на�
правлениям развития науки и техники на 2006–
2013 гг.»; программы фундаментальных иссле�
дований Президиума РАН («Биологическое 
разнообразие», «Живая природа», «Фундамен�
тальные науки – медицине»,); программы фун�
даментальных исследований ОБН РАН («Био�
логические ресурсы России: фундаментальные 
основы рационального использования», «Био�
логические ресурсы России: оценка состояния 
и фундаментальные основы мониторинга», 
«Биологические ресурсы России: динамика в 
условиях глобальных климатических и антро�
погенных воздействий»); РЦП «Экология и при�
родные ресурсы Республики Карелия на 2004–
2010 гг.», Министерства сельского, рыбного 
хозяйства и экологии РК, «Прикладные науч�
ные исследования и разработки». За послед�
ние 10 лет выполнены исследования по 204 
конкурсным проектам и 32 договорам с хозяй�
ствующими субъектами. 

В ИБ сложилось шесть научных школ: отече�
ственная школа промысловой зоологии и попу�
ляционной экологии (руководители д. б. н., про�
фессор П. И. Данилов, чл.�корр. РАН Э. В. Иван�
тер), экологической физиологии растений (руко�
водители д. б. н., профессор С. Н. Дроздов и чл.�
корр. РАН А. Ф. Титов), болотоведения (руково�
дитель д. б. н. О. Л. Кузнецов), паразитологии 
(руководитель д. б. н., профессор Е. П. Иешко), 
ихтиологии и гидробиологии (руководитель 
д. б. н. О. П. Стерлигова), экологической биохи�
мии (руководитель чл.�корр. РАН Н. Н. Немова). 
Коллектив научной школы экологической биохи�
мии животных с 2003 года получает гранты 
Президента РФ для государственной поддержки 
научных исследований, проводимых ведущими 
научными школами РФ. 

Экспертная деятельность – одно из на�
правлений работы научных сотрудников. Это 
прежде всего работа в диссертационных со�
ветах, в редакционных коллегиях научных 
журналов, в различных экспертных и научно�
консультативных советах и комиссиях регио�
нальных органов государственной и исполни�
тельной власти. 

ИБ осуществляет подготовку кадров высшей 
квалификации по шести специальностям: 
зоология, ихтиология, экология, биохимия, 
физиология, а также физиология и биохимия 
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растений. Аспиранты и молодые ученые прохо�
дят стажировки на базе институтов РАН, вузов и 
международных научных организаций, исполь�
зуя финансовую поддержку различных россий�
ских и международных фондов. Молодые уче�
ные ИБ также получают гранты Президента РФ 
для государственной поддержки молодых рос�
сийских ученых – кандидатов наук, гранты ФЦП, 
РФФИ, международных организаций и универ�
ситетов. За период с 2003 г. защитили канди�
датские диссертации 51 человек, из них 75 % – 
молодые ученые в возрасте до 35 лет, доктор�
ские диссертации защитили 14 человек. 

При ИБ действует эколого�биологический 
учебно�научный центр. Студенты вузов�партне�
ров (ПетрГУ и КГПА), 60–80 человек ежегодно, 
проходят учебную и производственную практику, 
готовят курсовые и дипломные работы, участву�
ют в выполнении научных исследований под ру�
ководством научных сотрудников ИБ. За послед�
ние 10 лет защитили дипломные работы около 
300 студентов. Наиболее способные и проявив�
шие интерес к исследовательской работе посту�
пают в аспирантуру ИБ. Научные сотрудники ИБ 
занимаются педагогической деятельностью в ву�
зах г. Петрозаводска, издают учебные и учебно�
методические пособия, совместно с представи�
телями вузов выполняют исследования по кон�
курсным проектам ФЦП «Научные и научно�пе�
дагогические кадры инновационной России» на 
2009–2013 годы, РФФИ, привлекая к этой рабо�
те аспирантов и студентов. 

Сотрудники ИБ принимают активное уча�
стие в работе научных мероприятий различно�
го уровня в России и за рубежом, получая фи�
нансовую поддержку различных фондов. На 
базе ИБ регулярно проводятся конференции, 
симпозиумы, семинары российского и между�
народного значения по разным проблемам 
биологии. Следует отметить, что о научном 
уровне проводимых нами конференций гово�
рит тот факт, что они систематически находят 
финансовую опору в российских и междуна�
родных фондах поддержки науки. 

Организационная деятельность включает 
развитие Центра коллективного пользования 
научным оборудованием (ЦКП) «Комплексные 
фундаментальные и прикладные исследования 
особенностей функционирования живых сис�
тем в условиях Севера», созданного на базе 
структурных подразделений института. Экспе�
риментальные возможности ЦКП используют 
как научные сотрудники и аспиранты институ�
та, так и внешние пользователи: студенты, ас�
пиранты, научные работники вузов и институ�
тов РАН. Как правило, исследования выполня�
ются в рамках совместных конкурсных проек�
тов. Подобный подход позволяет аккумулиро�
вать и экономить материальные ресурсы, а 
также получать финансирование по конкурс�
ным проектам. 

За значительный вклад в развитие фунда�
ментальных и прикладных исследований, 
подготовку научных кадров, педагогическую 
деятельность сотрудники Института биоло�
гии награждены государственными награда�
ми РФ, наградами РК, РАН и других ве�
домств. В юбилейный год д. б. н., профессор 
Петр Иванович Данилов награжден орденом 
Дружбы, а кандидат наук Светлана Александ�
ровна Мурзина получила золотую медаль 
Российской академии наук с премией для мо�
лодых ученых РАН. 

ИБ продолжает активную исследователь�
скую работу, развивая новые передовые био�
логические направления исследований, осу�
ществляет активную подготовку научных кад�
ров, обеспечивая преемственность поколений 
в науке, и мы надеемся, что достижения рос�
сийской науки в целом будут востребованы об�
ществом и бизнесом и она будет успешно раз�
виваться во имя НАУКИ и ОБЩЕСТВА. 

 
Н. Н. Немова, 

член�корр. РАН, директор ИБ КарНЦ РАН ; 
О. Н. Лебедева, 

к. б. н., заместитель директора по научной 
работе ИБ КарНЦ РАН 
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В Карело�Финский филиал АН СССР я был 
принят 5 ноября 1957 г. Просматривая газету, 
наткнулся на объявление: «Карельскому фи�
лиалу АН СССР требуется инженер по обору�
дованию. Оклад 1200 руб.» Пошел. Меня при�
нял Михаил Васильевич Иванов – зам. предсе�
дателя Президиума филиала по общим вопро�
сам. Это был первый мой шаг в Храм науки. 
Необходимость в должности, которую я занял в 
филиале, возникла в связи с предписанием 
Академии наук «Об организации систематиче�
ской поверки измерительной аппаратуры ла�
бораторий». Человечество познает мир, по 
Менделееву, через меру и вес. От точности 
приборов, которыми пользуется ученый, соот�
ветствия их общепринятым эталонам зависит 
сопоставимость результатов исследований ла�
бораторий всего мира. Помимо организации 
строгого контроля над соблюдением графика 
Госповерок особо точных приборов необходи�
мо было наладить ведомственную поверку 
подлежащих ей приборов лабораторий. 

Филиал имел небольшую эксперименталь�
ную мастерскую, стеклодува�лабораторника, 
столяра. Всем этим хозяйством ведал замести�
тель председателя по общим вопросам. Разу�
меется, он не имел возможности вникать во все 
дела, с которыми обращались сотрудники лабо�
раторий в мастерскую, конструировать даже 
простейшие приборы и приспособления. Все 
это дело М. В. Иванов поручил инженеру по обо�
рудованию, т. е. мне. Стеклодув, мой земляк И. 
И. Пелля, был достаточно опытен, мог выпол�
нять все работы по ремонту и изготовлению ла�
бораторной посуды и приборов из стекла. Стек�
ло, в виде стеклянных трубочек разного диамет�
ра – дрота, поступало к нам из «Дружной горки». 
Столяр, которого тоже можно было назвать ла�
бораторником, тоже земляк, М. И. Мюлляри, на�
чал свою столярную деятельность еще в инсти�
туте Павлова в Колтушах. Все вспоминал, как 
строили там «комнату тишины». Уровень его 
квалификации был очень высок – я многому нау�
чился у него. Электрические схемы приборов 

чинил Борис Галашов, недавно демобилизован�
ный с флота радист. Токарным делом занимал�
ся В. В. Тычинин. Но он был увлечен, вместе с 
сотрудником�лесоводом Т. И. Кищенко, конст�
руированием «лесной сеялки» на базе бензопи�
лы «Дружба», и поймать его для выполнения то�
карных работ было трудно. 

Вернувшись в конце зимы с ББС «Картеш» 
в филиал, принялся было за организацию по�
верки и обслуживания лабораторной измери�
тельной и прочей техники. Но тут обратился ко 
мне новый директор Института биологии Арка�
дий Иванович Коровин. Он исследовал влияние 
холодных почв Севера на минеральное питание 
и различные физиологические показатели рас�
тений с целью поиска путей повышения урожай�
ности. Опыты под его руководством проводили 
вегетационным методом, растения выращивали 
до урожая в вазонах (сосудах) на песке, в кото�
рый вносили заданные дозы основных удобре�
ний – азота, фосфора и калия, а также микро�
элементы – создавались модели почв разного 
минерального состава. Поливались сосуды по 
весу, благодаря чему в почве поддерживалась 
постоянная влажность. Для снижения темпера�
туры почвы сосуды размещали в ваннах, через 
которые протекала вода из расположенного 
выше по склону родника, с температурой поряд�
ка 9°. Регулируя краном подачу воды, можно бы�
ло, в ограниченных пределах, регулировать тем�
пературу почвы. Для сравнения было интересно 
знать, как поведут себя подобные растения 
при повышенных температурах почвы. Сделали 
А. И. Коровину ванну с электроподогревом под 
днищем и простейшим регулятором температу�
ры. Опыты стали информативнее. Они, как и 
полевые наблюдения, позволили Аркадию Ива�
новичу сформулировать положение об исполь�
зовании в северных условиях «тройной дозы 
удобрений». Директор агробазы М. М. Цыба 
критиковал опыты А. И.: «Это все равно что си�
деть в парилке, опустив ноги в тазик с холодной 
водой», отмечая, что само�то растение было 
в тепле оранжереи, в которой проводили опыт.  
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Для того чтобы показать влияние темпера�
туры почвы в грунте под открытым небом, 
Коровин попросил меня устроить «термопло�
щадку» с участками (грядками) трех типов – 
холодным, теплым и контрольным.  На складе 
Филиала нашлись 50�миллиметровые сталь�
ные трубы и соединительные муфты к ним. 
Я разработал «проект». На всех участках, на 
глубине 30 см укладывались вдоль по 4 тру�
бы. На теплой делянке они посредством кол�
лекторов и возвратной трубы подключались 
к баку (бочке 200 л) с электродным подогре�
вателем, на холодной делянке в трубы посту�
пала вода, сливаемая из «холодных» ванн 
оранжереи, а трубы контроля были уложены 
только для «утеснения» корней растений, как 
и на других участках, при естественном ходе 
температуры почвы. Сварить коллекторы 
удалось за 50 рублей наличными в мастер�
ской Горводопровода. 

Почва на участках была выровнена по со�
держанию элементов минерального питания. 
Участки были разбиты на делянки,  на которых 
посеяли  семена разных культур – пшеницы, 
кукурузы, гороха и клубни картофеля. Разница 
в температурах почвы на делянках была не�
большой, но проявилась она, к моему, Цыбы 
и самого Аркадия Ивановича удивлению, очень 
сильно, весьма наглядно! Забавно отметить, 
что термоплощадка подвергалась нападению 
хищников. Поскольку на ней использовалось 
напряжение сети 380 В, помимо обязательных 
мер электробезопасности, вокруг нее были до�
полнительно выставлены плакаты – белый че�
реп на черном фоне. И ближе к осени, когда 
ночи стали темными, какая�то хищная птица 
атаковала плакат, приняв белеющее изображе�
ние черепа за зверька, и оставила на нем свои�
ми когтями автограф. 

В Институт биологии прибыл молодой кан�
дидат наук, выпускник Пушкинского СХИ Ста�
нислав Николаевич Дроздов. При выборе на�
правления его деятельности А. И. Коровин, к 
этому времени уже доктор наук, предложил 
ему заняться изучением очень актуального для 
земледелия большей части страны вопроса – 
влияния летних заморозков, когда растения 
активно растут, на урожай. (Об актуальности 
темы свидетельствуют не только ученые. 
Вспомним кинофильм «Свадьба с приданым» – 
интрига во многом крутится вокруг летнего за�
морозка.) К этому времени вопросы холодо�
устойчивости зимующих, подготовившихся фи�
зиологически к понижениям  температуры ни�
же нулевой растений были изучены довольно�
таки полно. Но заморозкоустойчивость актив�
но растущих растений оставалась малоизучен�

ной. Основной причиной этого было то, что эти 
исследования проводились при естественных 
заморозках, время и ход которых, предшест�
вующие и последующие условия, возраст рас�
тений были различными, и для выявления об�
щих закономерностей необходимо было ог�
ромное количество наблюдений. 

К концу 50�х годов прошлого века искусст�
венный холод уже широко применялся и в 
промышленности, и в быту. Обычными стали 
домашние холодильники, поезда и автомоби�
ли рефрижераторы, торговля оснастилась хо�
лодильными камерами, и в городском хозяй�
стве появились специалисты и предприятия 
по монтажу и обслуживанию холодильной тех�
ники. Вот эту�то технику и было решено ис�
пользовать для получения искусственных за�
морозков. Поскольку в те годы все оборудо�
вание и материалы приобретались по «заяв�
кам», которые подавались в «Центракадем�
снаб» на следующий год, а родившаяся идея 
требовала быстрой реализации – мысль�то не 
остановишь! – было решено приступить к ис�
следованиям, не дожидаясь оборудования по 
заявкам, немедленно! Познакомились с тех�
ническим руководителем местного Торгмон�
тажа, ведающим холодильным делом, Кюном 
(бывшим летчиком, перегонявшим ленд� 
лизовские самолеты через Сибирь). Кюн обе�
щал содействие в приобретении малой фрео�
новой холодильной машины и ее монтаже. 

Установку для проведения искусственных 
заморозков решили сделать двухкамерной – 
на два варианта опыта. А. Гора (плотник) ско�
лотил из досок две камеры и тамбур перед 
ними, навес для холодильной машины. Кюн 
фактически бесплатно предоставил холо�
дильный агрегат – оплачивался только мон�
таж, подвесил испаритель (ту часть машины, 
в которой кипит фреон, поглощая тепло) – 
в одну камеру большей, в другую – меньшей 
частью, чтобы температуры были разные, 
смонтировал трубопроводы. Подтянули ка�
бель от лаборатории, поставили щиток управ�
ления. А тут и зима наступила, снег пошел. 
Для защиты от летнего тепла было решено за�
сыпать все сооружение снегом, а с наступле�
нием морозов залить его водой из родника. 
Это дело оказалось не таким уж простым! 
Затем построили вокруг этого снежного «виг�
вама»  стены и крышу из подручных материа�
лов и заполнили это сооружение опилками 
для теплоизоляции. (Часть снега в этом со�
оружении сохранилась до следующей осени.) 

Исходя из того, что предшествующие усло�
вия влияют на исход заморозка, заказали столя�
ру Института биологии два остекленных вегета�
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ционных шкафа, кубометра по два объемом, для 
установки в естественных условиях. Один шкаф 
имел электрический подогрев, другой – охлаж�
дение родниковой водой. Все эти «сооружения» 
были подготовлены к следующему лету. Надо 
было приобрести дистанционный термометр 
для измерения температуры листьев – объектов 
очень тонких – во время искусственного замо�
розка. Вспомнил о статье в журнале «Радио» с 
описанием дифференциального электротермо�
метра с термопарами медь�константан. На 
складе Филиала была обнаружена катушка кон�
стантанового провода 0,1 мм, ну а с медью та�
кого диаметра проблем не было! В запасах при�
боров Филиала нашелся необходимый нулевой 
гальванометр, и термометр был смонтирован. 
Термопара, изолированная лаком для ногтей, 
прижималась к листу зажимом из тонкой сталь�
ной проволоки (струны) с наконечниками из пе�
нопласта. Температура листа измерялась отно�
сительно температуры тающего льда. 

Предполагалось, что разработанная систе�
ма камер, шкафов и ванн – корневых термоста�
тов позволит исследовать  устойчивость расте�
ний к заморозкам на разных фазах роста в за�
висимости от силы заморозка, предшествую�
щих температур почвы и воздуха и уровня ми�
нерального питания – то есть даст возмож�
ность изучить влияние комплекса факторов 
среды и работать целой группе исследовате�
лей. Степень повреждения растений при этом 
предполагалось оценивать визуально, по пяти�
балльной шкале. Весной высеяли семена пше�
ницы в вегетационные сосуды и стали прово�
дить опыты на разных фазах роста растений. 
Результаты опытов оказались новыми и столь 
интересными, что были приняты к публикации 
журналом «Доклады АН» (т. 136, № 4, 1961 г.). 
Участие в этой работе было первым моим ша�
гом в строй «Служителей Храма Науки».  

Затем поступила заказанная через «Ака�
демснаб» торговая холодильная камера с бо�
лее мощным холодильным агрегатом, которая 
была переоборудована нами в камеру искус�
ственных заморозков с принудительной цир�
куляцией воздуха, благодаря чему температу�
ра выравнивалась по всему ее объему. Но – 
удивительное дело! Устойчивость растений в 
этой камере была выше, чем в первой, прими�
тивной. В той пшеница повреждалась замо�
розками –2, –3 градуса, а в этой переносила 
без видимых повреждений и –5, и –6 граду�
сов! Вода в тканях растений находилась при 
таких заморозках в переохлажденном состоя�
нии, и повреждающий ткани растения лед не 
образовывался. Нанося на листья растений 
перед искусственным заморозком кристалли�

ки льда, удавалось предотвратить переохлаж�
дение воды в тканях растений. Позже было 
установлено, что степень переохлаждения во�
ды во время заморозка определяется уров�
нем влажности воздуха. Со снижением влаж�
ности воздуха возрастает степень переохлаж�
дения. Холодильный агрегат, охлаждая воз�
дух, конденсирует влагу и тем самым снижает 
его влагосодержание – «сушит» его. В прими�
тивной камере, благодаря снежной «рубашке» 
во время заморозка влажность воздуха была 
всегда высокой, как при естественном замо�
розке, поэтому и результаты опытов не проти�
воречили наблюдениям в природе. 

Самое мое первое участие в опытах с расте�
ниями показало, что при изучении воздействия 
на них различных факторов среды необходимо 
учитывать и прочие сопутствующие условия, 
поскольку их изменения проявляются в силе 
влияния изучаемого фактора. На систему рас�
тения воздействует система среды. Так что ес�
ли первым соприкосновением с наукой биоло�
гией младшего агронома и сельского инжене�
ра�электрика была усвоенная  от В. В. Кузнецо�
ва идея о необходимости закалки ограничени�
ем жизненных благ в ранний период роста для 
повышения жизнестойкости организма – а 
ведь это один из основополагающих тезисов 
Мичурина применительно к молодым растени�
ям! – то первым шагом стало восприятие необ�
ходимости системного подхода при изучении 
влияния среды на живой организм. 

Экспериментальные исследования дейст�
вия всего лишь одного природного явления – 
ночного заморозка – на устойчивость растений 
показали необходимость учета влияния не 
только изучаемого, но и сопутствующих факто�
ров, и что для решения этой задачи нужен ком�
плекс установок искусственного климата для 
«расчленения» системы на отдельные элемен�
ты с целью их изучения общепринятыми одно�
факторными методами. (Системный подход 
применительно к растениям был разработан 
много позже. Однофакторная идеология в бо�
танике главенствует до сей поры, а под сис�
темным подходом зачастую понимают изуче�
ние в одном опыте нескольких показателей.)  

Вот Аркадий Иванович Коровин и предло�
жил нам со Станиславом Николаевичем, так 
плодотворно поработавшим при изучении за�
морозков и организации опытов, взяться за 
подготовку Задания на проектирование ком�
плекса камер – Станции искусственного кли�
мата для изучения влияния экстремальных от�
клонений условий среды на урожай растений. 
И к весне Задание было отпечатано, снабжено 
десятками схем и чертежей и переплетено. На 
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основании этого Задания А. И. Коровин под�
готовил доклад о необходимости строитель�
ства Станции искусственного климата для 
изучения влияния экстремальных отклонений 
условий среды на урожай растений. К этому 
времени в жизни Карельского филиала АН 
СССР произошли большие перемены. На сме�
ну геологу Слодкевичу Председателем Прези�
диума был назначен физиолог растений Все�
волод Петрович Дадыкин. Дадыкин относился 
к той части советской интеллигенции, которая 
успела получить домашнее воспитание до ре�
волюционных потрясений и пройти курс наук 
в гимназиях. Культура поведения, широкий 
кругозор, правильная речь – отличительные 
черты этого поколения. 

Всеволод Петрович планировал исследо�
вать спектры поглощения света растениями в 
естественных условиях, для чего нужен был по�
левой спектрофотометр. Чертежи прибора ему 
подготовили в Институте биофизики АН, опти�
ческую сферу и дифракционную решетку для 
разложения спектра на составляющие он до�
был. Воспринимать спектр должен был вакуум�
ный фотоумножитель с линейной спектральной 
характеристикой. Для выполнения этой и про�
чих работ по изготовлению оригинальных при�
боров и устройств была расширена площадь 
мастерской и увеличен ее штат. Мне не очень 
хотелось встревать в изготовление полевого 
спектрографа, поскольку наши производствен�
ные условия не позволяли выполнять особо 
точные работы, это направление было не в 
сфере моих интересов, да и особых достиже�
ний при использовании этого, довольно�таки 
примитивного, прибора я не ожидал. Но мой 
помощник А. Платонов заказ принял – при�
шлось этот прибор мастерить. 

Плиты основания прибора разметили и рас�
точили на координатно�расточном станке на 
Онегзаводе. Всю механику делали мы, в мас�
терской уже был квалифицированный токарь 
Г. С. Кочанов, а для разработки и монтажа уси�
лителя прибора был приглашен к нам на работу 
опытный радиотехник из ПГУ Б. Н. Грушевский. 

Поработав с прибором, позволявшим толь�
ко поочередно записывать спектры пропуска�
ния и отражения листа, что позволяло лишь 
приближенно оценивать его светопоглощение, 
пришли к необходимости разработки и изго�
товления дифференциального прибора с дву�
мя оптическими сферами, позволяющего авто�
матически суммировать спектры пропускания 
и отражения, что позволяло получать спектр 
поглощения света листом. Получилось! Но ла�
бораторные сферы малого диаметра имели 
большие светопотери, поэтому решено было 

сделать дифференциальный прибор со сфера�
ми диаметром 400 мм. А где их взять? Как «вы�
давить» их в наших примитивных, условиях? 
В итоге они были выколочены из алюминиевых 
тазиков на деревянной болванке руками, печа�
тающими эти заметки… 

С дифференциальным прибором первого 
типа Грушевский и Лилия Викторовна Потае�
вич ездили снимать спектры поглощения аж на 
Памир! А каждое воскресенье Всеволод Пет�
рович брал их вместе с прибором, садился за 
руль филиальской «Волги» и ехал на измерения 
куда�либо в лес. Ни Памир, ни лес особых ре�
зультатов не дали (сбылся мой пессимистиче�
ский прогноз), а вот поездки на «Волге» 
эффект дали. Энергичный, деятельный по на�
туре Всеволод Петрович «подстегивал» кол�
лектив, ускорял его деятельность. В АН добил�
ся притока новых сил – 20 молодых специали�
стов пополнили ряды подразделений Филиала. 
Он смело двигал вверх молодежь, вовлекал ее 
в ряды КПСС. В Институте биологии на смену 
уехавшему в Иркутск А. И. Коровину поставил 
молодого кандидата наук С. Н. Дроздова, 
согнал с трибуны «вечного» секретаря партор�
ганизации Филиала картографа П. Веденеева, 
жевавшего свои речи с трибуны вместе со 
спичкой, зажатой в уголке рта, и добился 
избрания на это место молодого геолога 
В. А. Соколова. Двинул строительство здания 
Филиала на улице Пушкинской – очередной 
«первый камень» был заложен в «День мира 
второй» – мероприятие, некогда основанное 
М. Горьким. 

Что показало мне пребывание в «рядах об�
служивания» Карельского филиала? Во�пер�
вых, это наличие свободы творчества (у стар�
ших научных сотрудников). Занимаясь органи�
зацией опытов по заморозкоустойчивости рас�
тений, разработкой наметок для проектирова�
ния фитотрона, я фактически находился на 
этой ступени научной «табели о рангах». Во�
вторых, большое поле для творчества вследст�
вие слабой технологической оснащенности ис�
следований. Все привязано к наличному при�
борному оснащению, а отсюда дух: «Мы бы 
сделали, но у нас нет…», что сочетается с низ�
кой осведомленностью о смежных областях 
исследований. В�третьих, что и ученым «ничто 
человеческое не чуждо»: идеи и разработки ни�
жестоящего по  «табели о рангах» иногда как�
то сами оказываются в публикациях без ссылки 
на их авторов. Но все это – впечатления «све�
жего» в науке человека. 

То, что заронил мне в душу Владимир Ва�
сильевич Кузнецов, – это насчет закалки орга�
низмов – привело меня, электрика с биологи�
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ческим образованием на уровне младшего аг�
ронома, к заинтересованному участию в ис�
следованиях заморозкоустойчивости расте�
ний; как инженера – к разработке эксперимен�
тальных условий для экологических исследо�
ваний; сомнения в достоверности однофактор�
ных опытов – к необходимости использования 
элементов системного подхода при изучении 
жизнедеятельности растений. Все это и опре�
делило мой дальнейший путь в науке. 

За годы работы в должности инженера по 
оборудованию Карельского филиала АН, поми�
мо работ на ББС и с физиологами растений, 
я успел «натворить» довольно�таки много и для 
других лабораторий. В содружестве с товари�
щами по экспериментальной мастерской Б. Га�
лашовым,  Г. С. Кочановым,  В. В. Тычининым, 
М. И. Мюлляри и другими мы разработали не�
сколько типов электротермометров для воды, 
льда, тканей растений, несколько типов веге�
тационных камер и шкафов и камер замороз�
ков, несколько типов самопишущих водомер�
ных устройств (сериями!) для мелиораторов, 
устройства для регистрации подвижности жи�
вотных при клеточном содержании, глубоко�
водную вертушку для определения скорости 
и направления течений на разных глубинах 
с использованием дистанционного авиацион�
ного компаса и бесконтактного датчика скоро�
сти (используется, видимо, до сей поры). Та�
рировать вертушку ездили в Каунас – ближе 
опытного бассейна для гидрометеоприборов 
не было. По просьбе молодого орнитолога 
Володи Зимина мы с Кочановым сделали ста�
нок для сверления гнезд�дуплянок для птиц. 
Испытание станка проводили на месте приме�
нения – в заповеднике «Кивач» (в те годы 
он входил в состав Филиала). Заодно и поры�
бачили на удочку в ковше под водопадом. Луч�
шей рыбалки у меня не было! Для лесовода 
Н. И. Казимирова с Тычининым «сваляли» мо�
токосилку для прореживания пионерных пород 
в посадках сосны на базе мотопилы «Дружба» 
с угловым редуктором из шестерен подвесно�
го мотора «Москва». Теперь такую косилку 
можно купить, а тогда, 50 лет назад, это было 
новинкой! Для гидрологов, руками преимуще�
ственно В. В. Тычинина, сделали мотоледобур. 

После моего возвращения из Иркутска ди�
ректор Института биологии предложил мне 
принять должность заместителя по науке. При�
нял и вскоре был утвержден Отделением био�
логии АН. Лабораториями института ведали 
опытные исследователи, и вторгаться в их дея�
тельность я не считал возможным, но условия 
их труда, за исключением лабораторий, разме�
щенных в главном здании филиала, были весь�

ма убоги. На Агробазе летние лаборатории 
ютились в ветхих сарайчиках, гараж не имел 
бокса для ремонта техники и постоянно подто�
плялся, урожай семян «собирали» ножницами 
и обрабатывали где придется. Еще во время 
моей работы в экспериментальной мастерской 
были оснащены электроприводом молотилка и 
веялка – все это было прежними «хозяевами» 
Агробазы сдано в утиль. Стационары ютились 
в арендованных в совхозах помещениях – 
в «романтических» условиях (было бы где со 
спальным мешком приткнуться!). 

Первым делом взялись за ремонт лабора�
торных сараев на Агробазе – это разрешалось 
без санкции Москвы. Под эту марку снесли па�
рочку сарайчиков и построили заново летнюю 
лабораторию. Материалы удавалось приобре�
тать в то скудное время «нормирования» всего 
благодаря энергии и связям в среде строите�
лей директора Агробазы. А работали на этой 
стройке (прирабатывали) шофера гаража, ли�
шенные временно прав – обычно за спиртное. 
(Они так и называли Агробазу – исправитель�
ной базой). Появилась летняя лаборатория с 
водопроводом, электроотоплением, биохими�
ческой комнатой для анализов, помещением 
камер заморозков, светокомнатой для выра�
щивания рассады, помещением для лаборато�
рии паразитологии, бытовкой и помещением 
ночного дежурного. Все – с ровными и окра�
шенными полом и потолком,  стенами, настоя�
щими окнами и хорошим освещением. Отдела�
ны, с целью повышения удобства в работе, ме�
нее дряхлые сараи. Разобран вегетационный 
домик с падающими стеклами и смонтирован 
новый, в металлических конструкциях и с раз�
бирающейся на зиму кровлей. А главное – бы�
ла механизирована заготовка семян овсяницы 
луговой сорта «Карельская»,  автором и рас�
пространителем которого являлся институт. 

Под видом ремонта сушилки для снопов 
(осталась со времен И. А. Петрова, выращи�
вавшего на Агробазе «новые сорта ячменя, по�
лученные методом вегетативной гибридиза�
ции») был построен молотильный сарай с су�
шилкой на втором этаже, приобретена в ВИРе 
сложная молотилка для обмолота селекцион�
ного материала. Благодаря этому институт по�
лучил возможность рассылать семена в значи�
тельных объемах. Через Сельхозснаб, которым 
ведал очень отзывчиво относившийся к инсти�
туту М. П. Харонен, удалось приобрести навес�
ное экскаваторное оборудование для трактора 
«Беларусь» и с его помощью не только сделать 
сухим гараж, но и предотвратить весенние за�
топления делянок лабораторий генетики и рас�
тительных ресурсов. 



215
 

Много внимания пришлось уделить проекту 
постройки капитального лабораторного здания 
на Агробазе, но этот проект финансирования АН 
не получил, так и остался в бумагах, а времени 
съел много. Но зато проект Корзинского мелио�
ративного стационара в Эссойле реализовать 
удалось, и он гордо возвышается над шоссейной 

и железной дорогами, против переезда. Еще 
удалось соорудить из подручных средств Ли�
жемский ихтиологический опорный пункт и сде�
лать всякие прочие дела, вроде клюквенной де�
лянки на ручье Агробазы или Опытного поля. 

 
(Опубликовано в авторской редакции). 
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ВЕРА ВИКТОРОВНА ТАЛАНОВА 
(к 60�летию со дня рождения) 

 
 
 

 
 

23 июля 2013 г. исполняется 60 лет ведущему 
научному сотруднику лаборатории экологиче�
ской физиологии растений Института биологии 
Карельского научного центра РАН, доктору био�
логических наук Вере Викторовне Талановой.  

В 1970 году после окончания 9�й средней 
школы г. Петрозаводска В. В. Таланова поступи�
ла на биологический факультет Петрозаводско�
го государственного университета. Уже в сту�
денческие годы она проявила большой интерес 
к научным исследованиям в области физиоло�
гии растений. В частности, на третьем курсе на 
базе ВИР ею была проведена работа по изуче�
нию изменения экзосмоса электролитов из про�
ростков озимой пшеницы при закаливании и 
промораживании. На протяжении следующих 
двух лет под руководством Л. Д. Музалевой про�
должалось освоение физиологических и биохи�
мических методов исследования, проводились 
эксперименты на разных растительных объек�
тах, в том числе древесных.  

В 1975 году, завершив учебу в университете, 
Вера Викторовна была принята на постоянную 
работу в лабораторию физиологии и экологии 

растений Института биологии, возглавляемую 
С. Н. Дроздовым, где активно включилась в 
исследования, направленные на изучение ус�
тойчивости растений к низким и высоким тем�
пературам. С 1979 по 1982 гг. В. В. Таланова 
обучалась под руководством С. Н. Дроздова 
и А. Ф. Титова в очной аспирантуре по специ�
альности «физиология растений», а в 1985 году 
успешно защитила кандидатскую диссертацию  
по теме «Эколого�физиологические аспекты ус�
тойчивости томатов к низким и высоким темпе�
ратурам (ранние этапы развития)».  

В последующие годы основные научные ин�
тересы Веры Викторовны были связаны с изу�
чением феноменологии и механизмов устойчи�
вости растений к низким и высоким температу�
рам, засолению, тяжелым металлам. Особое 
внимание уделялось роли и участию фитогор�
монов в неспецифических и специализирован�
ных механизмах адаптации растений к небла�
гоприятным воздействиям. Проводимые ею 
исследования позволили выявить, что форми�
рование повышенной устойчивости растений к 
факторам абиотической природы (низкие и вы�
сокие температуры, хлоридное засоление, тя�
желые металлы) сопряжено с изменением 
уровня отдельных фитогормонов, в частности 
АБК и ИУК, а также их баланса. Полученные 
данные убедительно доказали тот факт, что 
участие АБК в формировании устойчивости 
растений к абиотическим факторам связано не 
только со способностью гормона регулировать 
различные физиолого�биохимические процес�
сы, но и с активацией им экспрессии отдель�
ных генов. Результаты этих исследований на�
шли свое отражение в докторской диссерта�
ции на тему «Фитогормоны как регуляторы ус�
тойчивости растений к неблагоприятным фак�
торам среды», которая была успешно защище�
на Верой Викторовной в 2009 году.  

В настоящее время В. В. Таланова является 
высококвалифицированным специалистом в об�
ласти физиологии растений. Она проводит ори�
гинальные исследования, связанные с изучени�
ем физиолого�биохимических и молекулярно�
генетических механизмов адаптации растений 
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к низким температурам и тяжелым металлам. 
Эксперименты с использованием современного 
оборудования позволили выявить существова�
ние зависимости между уровнем экспрессии ге�
нов, кодирующих транскрипционные факторы 
и белки холодового ответа, в листьях холодо�
стойких растений, с одной стороны, и процес�
сом формирования повышенной устойчивости 
в условиях действия низкой температуры, с дру�
гой. Выявлено участие как АБК�зависимых, так 
и АБК�независимых генов  в адаптации расте�
ний к действию низких температур и тяжелых 
металлов. Полученные в результате этих иссле�
дований данные вносят важный вклад в разра�
ботку физиологических основ устойчивости 
растений, получивший признание как в нашей 
стране, так и за рубежом.  

В целом за годы исследований В. В. Таланова 
опубликовала (самостоятельно и в соавторстве) 
более 230 научных работ, в том числе  4 моно�
графии, 2 учебных пособия. Результаты ее ис�
следований представлены в ведущих отечест�
венных и зарубежных журналах, таких как «Док�
лады Академии наук», «Физиология растений», 
«Физиология и биохимия культурных растений», 
«Журнал общей биологии», «Доклады РАСХН», 
«Известия РАН», «Journal of Experimental Botany»,  
«Biologia Рlantarum», «Physiologia Рlantarum» и др. 
Исследования, проводимые Верой Викторовной 
в рамках тем лаборатории, получают постоянную 
поддержку научных фондов и научных организа�
ций в форме грантов (РФФИ, INTAS, ФЦП, Пре�
зидиума РАН). 

Наряду с научно�исследовательской рабо�
той В. В. Таланова активно занимается педаго�
гической деятельностью: ведет  лабораторные 
и практические занятия у студентов естествен�
но�географического факультета КГПА, руково�
дит подготовкой студенческих дипломных и 
курсовых работ. Под ее руководством осуще�
ствляется также подготовка кандидатских дис�
сертаций. Помимо этого, Вера Викторовна яв�
ляется членом ученого совета ИБ КарНЦ РАН и 
специализированного диссертационного сове�
та  ДМ 212.087.02 по защите докторских дис�
сертаций по специальностям «биохимия» и 
«физиология» при КГПА. 

За плодотворную научную и научно�практи�
ческую деятельность В. В. Таланова награжде�
на почетной грамотой РАН и почетными грамо�
тами КарНЦ РАН.  

От всей души поздравляем Веру Викторов�
ну с юбилеем! Желаем крепкого здоровья, 
творческих успехов, реализации всех намечен�
ных планов и новых блестящих идей. 

 
А. Ф. Титов, Н. М. Казнина 
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В монографии обобщены и представлены ре�
зультаты изучения специфичности механизмов 
выживаемости и жизнедеятельности северных 
растительных панмиктических популяций много�
летних злаков (на примере Festuca pratensis 
Huds.) и мутантных потомств с естественным и 
индуцированным (физическими и химическими 
мутагенами) генетическим грузом. Показаны дей�
ствие систем восстановления хлорофиллдефект�
ности, особенности развития морфофизиологи�
ческих признаков и действие в отношении их ес�
тественного отбора. Монография может быть по�
лезна широкому кругу читателей – биологам, пре�
подавателям вузов, аспирантам и студентам.   
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бровкина. Петрозаводск: Карельский науч�
ный центр РАН, 2013. 194. с. Ил. Библио�
граф. с. 164–192. 

В монографии обобщены результаты много�
летних собственных исследований авторов и со�
временные литературные данные, касающиеся 
феноменологии и механизмов реакций растений 
на периодические кратковременные снижения 
температуры в суточном цикле. Представлены 
данные о влиянии условий кратковременной пе�
риодической гипотермии на рост, развитие, про�
цессы органообразования и холодоустойчивость 
растений. Особое внимание уделено роли фито�
хромов, гиббереллинов, углеводов, липидов в 
реакциях растений на ежесуточные кратковре�
менные низкотемпературные воздействия, обсу�
ждаются возможные молекулярные механизмы. 
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тра РАН. Петрозаводск: Карельский НЦ РАН, 
2012. 55 с. Ил. 12.  

В учебном пособии рассматриваются наибо�
лее важные аспекты влияния кадмия на растения 
на примере одного из наиболее крупных се�
мейств покрытосеменных – Poaceae. Дана крат�
кая характеристика кадмия как химического эле�
мента, указаны основные источники его поступ�
ления в окружающую среду. Представлены со�
временные данные, касающиеся поступления 
кадмия в растения, его транспорта и аккумуля�
ции, а также влияния на основные физиологиче�
ские процессы (рост и развитие, фотосинтез и 
дыхание, водный обмен и минеральное питание) 
и продуктивность растений. Описаны основные 
механизмы детоксикации кадмия в растении.  

Для студентов высших учебных заведений, 
обучающихся по специальности «биология» и 
«экология». 
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ва В. В., Шерудило Е. Г., Шибаева Т. Г., 
Икконен Е. Н. Физиолого�биохимические 
и паразитологические методы исследо�
вания зараженного нематодой растения: 
учебно�методическое пособие. Петроза�
водск: Карельский научный центр РАН, 
2012. 79 с. 

В учебно�методическом пособии пред�
ставлены основные физиолого�биохимиче�
ские и  паразитологические методы, исполь�
зуемые при изучении растений, зараженных 
картофельной цистообразующей нематодой. 
Подробно рассмотрены методы заражения 
растения паразитической нематодой и его 
анализа при проведении полевых и лабора�
торных экспериментов, а также спектр фи�
зиолого�биохимических и молекулярно�гене�
тических методов.  

Для студентов, аспирантов и сотрудников 
вузов и научных учреждений биологического 
профиля. 
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27 мая 2013 г. ушла из жизни доктор био�

логических наук Марина Ивановна Сысоева, 
прекрасный и светлый человек, известный 
ученый в области физиологии растений, та�
лантливый организатор, оптимист и жизне�
люб, и настоящий номер журнала, подготов�
ленный при ее самом активном участии, вы�
ходит уже без нее.  

М. И. Сысоева родилась 20 апреля 1960 г. 
в Петрозаводске в семье преподавателей Ка�
рельского государственного педагогического 
института И. Н. Хариной и И. О. Сысоева. 
В 1982 г. после окончания с отличием физико�

математического факультета Петрозаводско�
го государственного университета по специ�
альности «математика» она поступила на ра�
боту в Институт биологии КФ АН СССР в лабо�
раторию моделирования биологических про�
цессов. Марина Ивановна начала исследова�
тельскую работу еще в студенческие годы 
в отделе математических методов, где под 
руководством профессора Ю. Л. Павлова был 
выполнен ее дипломный проект. Это было 
время, когда активно внедрялись интеграль�
ные подходы к исследованию биологических 
объектов – именно такой была лаборатория 
моделирования, в организации которой боль�
шую роль сыграл директор Института биоло�
гии профессор С. Н. Дроздов. Лидером этого 
направления был д. б. н. В. К. Курец, собрав�
ший вокруг себя тех, кто умел многомерно 
и разносторонне мыслить и любил физику 
и математику. Первыми коллегами и учителя�
ми Марины Ивановны были к. б. н. Э. Г. Попов, 
к. б. н. А. В. Таланов, В. А. Безденежных и 
В. Н. Харин, благодаря которым успешно ос�
воены современные математические методы 
обработки биологического материала. В ла�
боратории велась активная исследователь�
ская работа, регулярно проводились научные 
семинары, шел процесс взаимного образова�
ния и обмена информацией между физиками, 
математиками и физиологами растений. Все 
это создавало творческую атмосферу, в кото�
рой проходила подготовка будущих кандида�
тов и докторов биологических наук. Почти 
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сразу Марина Ивановна примкнула к биологи�
ческому направлению, связанному с исследо�
ваниями онтогенеза растений, возглавляемо�
му д. б. н. профессором Е. Ф. Марковской. 
Консультации у знаменитого профессора 
Ю. М. Свирежева, участие в семинарах Вы�
числительного центра РАН – все это сыграло 
большую роль в становлении и подготовке 
молодого специалиста. В 1991 г. она успешно 
защищает кандидатскую диссертацию, а 
в 2003 г. во Всероссийском научно�исследо�
вательском институте растениеводства 
им. Н. И. Вавилова (г. Санкт�Петербург) – док�
торскую диссертацию. Авторский взгляд на 
роль градиентных суточных температур в жиз�
недеятельности растительного организма, 
разработка новых подходов к его изучению, 
раскрытие механизмов ответных реакций, 
использование методов молекулярной биоло�
гии и разработка методов практического ис�
пользования научных разработок в виде па�
тентов – это современный высокопродуктив�
ный творческий период жизни д. б. н. Марины 
Ивановны Сысоевой. Многочисленные добро�
желательные консультации и совместная об�
работка данных с биохимиками, ихтиологами, 
паразитологами и учеными других институтов 
КарНЦ РАН стало нормой ее научной жизни.  

С коллегами из Финляндии, Норвегии, Да�
нии и Канады Марина Ивановна вела активную 
переписку, обмениваясь научной информаци�
ей, и проводила совместные исследования. 
М. И. Сысоева состояла членом Международ�
ного общества растениеводов (ISHS), Евро�
пейского общества биологов растений 
(FESPB), являлась научным руководителем 
фундаментальных разделов госбюджетных 
тем, исследований по грантам РФФИ, руково�

дителем международных проектов. Ею опубли�
ковано 2 монографии, более 200 научных ра�
бот и получено 3 патента на изобретения. Под 
ее руководством подготовлены и успешно за�
щищены две кандидатские диссертации. Она 
читала спецкурсы, руководила курсовыми 
и дипломными работами студентов эколого�
биологического факультета ПетрГУ, участвова�
ла в организации и проведении научных кон�
ференций и семинаров. М. И. Сысоева была 
ответственным секретарем редакции «Трудов 
КарНЦ РАН» (серия «Экспериментальная био�
логия»), членом Ученого совета ИБ КарНЦ РАН, 
секретарем Карельского отделения Общества 
физиологов растений России, членом диссер�
тационного совета К 002.035.01 при Институте 
биологии КарНЦ РАН. 

М. И. Сысоева награждена Почетной грамо�
той РАН и профсоюзов работников РАН 
(2006 г.) и Почетной грамотой Президиума 
КарНЦ РАН (2007, 2010 гг.).  

В жизни Марина Ивановна пользовалась 
огромным уважением в коллективе, была весе�
лым, остроумным человеком, умеющим под�
мечать смешное и весело рассказывать, люби�
ла театр, путешествия, яркие краски разных 
сторон жизни. Любила и обожала своего та�
лантливого сына Диму и верила в его будущие 
достижения. Ушел из нашей жизни человек, ко�
торый хорошо работал, всем помогал, заражал 
жизненным оптимизмом и умел любить… 

 
Институт биологии 

Карельского научного центра РАН; 
Редсовет журнала 

«Труды Карельского научного центра РАН»; 
Карельское отделение 

Общества физиологов растений России 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 
http://transactions.krc.karelia.ru 

 
 

ПРАВИЛА ДЛЯ АВТОРОВ 
 

(требования к работам, представляемым к публикации  
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук») 

 
 

«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публикуют 
результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоретиче�
ские и обзорные статьи, сообщения, материалы 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.  

С т а т ь и  п р о х о д я т  о б я з а т е л ь н о е  р е ц е н з и р о в а н и е .  Решение о публикации принимается 
редакционной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарНЦ РАН после рецензирования, с уче�
том научной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных вы�
пусков  Трудов КарНЦ РАН оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие 
настоящим правилам.  

При получении редакцией рукопись регистрируется (в случае выполнения авторами основных правил ее 
оформления) и направляется на отзыв рецензентам. Отзыв состоит из ответов на типовые вопросы «Анке�
ты» и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может вносить 
замечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия «Анкеты» и комментарии ре�
цензентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным экземп�
ляром и ответом на все вопросы рецензента не позднее чем через месяц после получения рецензии. Перед 
сдачей в печать авторам высылается распечатанная версия статьи, которая вычитывается, подписывается 
авторами и возвращается в редакцию.  

Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 
КарНЦ РАН. Телефон (8142) 762018. 

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) для серии «Экспери�

ментальная биология» не должен превышать: для обзорных статей – 25 страниц, для оригинальных – 15, для со�
общений – 8, для хроники и рецензий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Руко�
писи большего объема (в исключительных случаях) принимаются при достаточном обосновании по согласо�
ванию с ответственным редактором. 

Рукописи присылаются в электронном виде, а также в двух экземплярах, напечатанных на одной стороне 
листа формата А4 в одну колонку через 1,5 интервала (12 пунктов шрифта типа Times New Roman). Размер по�
лей: сверху, снизу – 2,5 см, справа, слева – 2,5 см. Все страницы, включая список литературы и подписи к ри�
сункам, должны иметь сплошную нумерацию в нижнем правом углу. Страницы с рисунками не нумеруются. 
 
ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ 

Элементы  статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой странице, в 
левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  
ш р и ф т о м ; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м ; полное на�
звание организации – место работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м  
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, то следует отметить арабскими цифрами соот�
ветствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в одном 
учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м  
ш р и ф т о м ; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф �
т о м ; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери�
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: ВВЕДЕНИЕ. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ. 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ. ВЫВОДЫ. ЛИТЕРАТУРА); благодарности; литература (с  н о в о й  с т р а н и �
ц ы ); таблицы (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ); рисунки (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ); подписи к рисункам (н а  
о т д е л ь н о м  л и с т е ). 

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, отчест�
во всех авторов полностью на русском и английском языках; полный почтовый адрес каждой организации 
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(страна, город) на русском и английском языках; должности авторов; адрес электронной почты для каждого 
автора; 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 отде�

ляются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка. 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ должны содержать сведения об объекте исследования с обязательным указанием 

латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрипция геогра�
фических 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 выяв�
лении следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
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 исследо�
ванной территории таксонах, то желательно и процитировать этикетку. Следует ссылаться на табличный и ил�
люстративный 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 завершается формулировкой основного 
вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный 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 пере�
числении нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, 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 по�
лях рукописи (слева) карандашом указываются места расположения таблиц при п е р в о м  упоминании их в 
тексте. 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 дол�
жен 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 ко�
ординатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико�географических объек�
тов 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 приводи�
мые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллю�
страции). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях.  

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фа�
милией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на пуб�
ликацию 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 латинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксо�
номических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида  (если та�
кое название имеется) 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 ла�
тинское 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. 

БЛАГОДАРНОСТИ. В этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде�
ний и фондам, оказавшим содействие в проведении исследований и подготовке статьи, а также указывают�
ся источники финансирования работы. 
______________ 

*1Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны 
(семейства), к которым относятся объекты исследования. 
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ 

 
Таблица 2. Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах 

Встречаемость видов нематод в 5 повторностях Биотоп  
(площадка) 

Кол�во 
видов  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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