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ЦИРКАДНЫЕ ГЕНЫ И СЕРДЕЧНО�СОСУДИСТЫЕ ПАТОЛОГИИ 

И. В. Курбатова, Л. В. Топчиева, Н. Н. Немова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изложены современные представления о молекулярно�генетических механизмах 
генерации циркадных ритмов, обобщены данные литературы о связи физиологи�
ческих функций органов сердечно�сосудистой системы с циркадными ритмами, 
а также о молекулярно�генетических и биохимических механизмах влияния цир�
кадных генов на развитие сердечно�сосудистых патологий. Проанализированы 
данные литературы о роли однонуклеотидных замен в циркадных генах в этиоло�
гии и патогенезе сердечно�сосудистых заболеваний.  

К л ю ч е в ы е   с л о в а: сердечно�сосудистые заболевания, гены циркадного 
ритма, полиморфизм. 

I. V. Kurbatova, L. V. Topchieva, N. N. Nemova. CIRCADIAN GENES AND 
CARDIOVASCULAR PATHOLOGY 

The modern concepts of molecular and genetic mechanisms of circadian rhythms 
generation are described; the literature on the relationship of physiological functions of 
the cardiovascular system with circadian rhythms, as well as molecular genetic and 
biochemical mechanisms of circadian genes influence on the development of 
cardiovascular pathologies, is reviewed. Published data on the role of single nucleotide 
substitutions in the circadian genes in the etiology and pathogenesis of cardiovascular 
diseases are analyzed. 

K e y  w o r d s: cardiovascular diseases, circadian genes, polymorphism. 

 
Введение 

Биологические ритмы – фундаментальное 
свойство организмов, обеспечивающее их 
способность к адаптации и выживанию в цик�
лически меняющихся условиях внешней среды. 
Центральное место среди ритмических про�
цессов занимает циркадный ритм, он относит�
ся к группе ритмов средних частот и имеет 

наибольшее значение для организма [Halberg, 
Reinberg, 1967], поскольку практически все 
физиологические и биохимические процессы 
организма подвержены суточным колебаниям 
[Otto et al., 2004]. Циркадные ритмы организма 
запрограммированы системой циркадных ге�
нов, среди которых особое место занимают 
гены, кодирующие транскрипционные факто�
ры, например CLOCK и BMAL1 [Voinescu, 2009]. 



4

В настоящее время не подвергается со�
мнению важная роль системы циркадных ге�
нов и кодируемых ими белков в регуляции ме�
таболизма. В экспериментах с модельными 
объектами было показано, что около 10 % 
транскриптома регулируется циркадными ге�
нами в печени [Akhtar et al., 2002], примерно 
столько же в сердце [Storch et al., 2002] и ги�
поталамусе [Panda et al., 2002]. Циркадные ге�
ны регулируют гены многих ключевых, ско�
рость�лимитирующих ферментов метаболиз�
ма [Oishi et al., 2003]. Среди них гены, участ�
вующие в процессах фолдинга и деградации 
белков, метаболизма глюкозы и липидов 
[Rudic et al., 2005]. Нарушения молекулярных 
механизмов регуляции циркадных ритмов, а 
именно – работы циркадных генов, могут при�
водить к дисрегуляции метаболических про�
цессов [Marcheva et al., 2010] и развитию ряда 
патологий, в том числе кардиоваскулярных 
расстройств [Takeda, Maemura, 2011]. 

В литературе появляется все больше све�
дений о том, что мутации в циркадных генах 
ассоциируются с развитием ряда полигенных 
заболеваний, таких как рак [Chu et al., 2008], 
метаболический синдром [Scott et al., 2008], 
диабет 2 типа [Woon et al., 2007]. Также все 
чаще циркадные гены рассматриваются как 
гены�кандидаты, участвующие в этиологии 
и патогенезе сердечно�сосудистых заболе�
ваний (ССЗ) [Curtis et al., 2007; Woon et al., 
2007; Anea et al., 2009]. Однако механизмы, 
посредством которых циркадные гены могут 
участвовать в развитии сердечно�сосудистых 
патологий, мало изучены. В данном обзоре 
приводится имеющаяся в литературе инфор�
мация о роли циркадных генов в функциони�
ровании сердечно�сосудистой системы и 
формировании ССЗ. 

Молекулярно�генетические механизмы 
генерации циркадных ритмов 

Циркадным ритмом млекопитающих управ�
ляет супрахиазматическое ядро (СХЯ), распо�
ложенное в головном мозге в основании гипо�
таламуса. СХЯ способно генерировать собст�
венный автономный циркадный ритм, а также 
подчинять ритму другие системы организма. 
Под влиянием внешнего освещения СХЯ по�
средством химических сигналов (цАМФ, про�
теин�киназа С, глюкокортикоиды, ионы Ca2+) 
синхронизирует периферические осцилляторы 
в тканях, вызывая экспрессию генов циркадно�
го ритма, ответственных за цикличность биохи�
мических процессов и запускающих транс�
крипцию соответствующих генов [Gachon et al., 

2004]. СХЯ передает сигнал в периферические 
органы и ткани организма, роль посредника 
в этом процессе выполняет мелатонин эпифи�
за [Claustrat et al., 2005]. 

Известно, что часовые механизмы СХЯ и пе�
риферических осцилляторов сходны на моле�
кулярном уровне. Они включают сеть транс�
крипционно�трансляционных циклов обратной 
связи, в основе которых лежит периодическая 
24�часовая экспрессия молекулярных компо�
нентов [Dunlap, 1999]. Основные гены, участ�
вующие в генерации циркадного ритма у мле�
копитающих, представлены тремя группами 
[Von Schantz, 2008]:  

1. Гены первой группы. Кодируют позитив�
ные транскрипционные факторы, содержащие 
PAS�домены (многофункциональные домены 
для димеризации белков) и мотив bH�L�H. Мо�
тив bH�L�H содержит основной домен (basic 
domain) для связывания ДНК и мотив «спираль�
петля�спираль» (helix�loop�helix), участвующий в 
димеризации белков. К позитивным транскрип�
ционным факторам относятся CLOCK и  BMAL1.  

2. Гены второй группы. Кодируют факторы 
отрицательной обратной связи с колеблющей�
ся экспрессией, приблизительно с 24�часовым 
суточным циклом. К этой группе относятся 
3 гена Period (Per) и 2 гена Cryptochrome (Cry).  

3. Гены третьей группы. Кодируют протеин�
киназы, действующие на компоненты первых 
двух групп. Для циркадных систем характерно 
участие нескольких изоформ казеин�киназы I 
(СК1), включая СК1δ и СК1ε [Eide et al., 2002, 
2005]. Эти ферменты регулируют стабильность 
некоторых белковых компонентов циркадных 
механизмов (например, белков PER1 и PER2) 
посредством фосфорилирования последних 
в цитоплазме [Camacho et al., 2001]. 

Рассмотрим регуляцию экспрессии циркад�
ных генов на уровне транскрипции и участие 
в ней основных молекулярных компонентов. 
Условно выделяют две транскрипционные пет�
ли [Dickmeis, 2009] (рис.). 

«Основная петля». Транскрипционные 
факторы CLOCK и BMAL1 образуют гетероди�
мер и связываются с последовательностью 
E�box генов�мишеней. Е�box последователь�
ность признана консенсусной последователь�
ностью узнавания промоторов димером 
транскрипционных факторов CLOCK:BMAL1 и 
представляет собой  гексануклеотидную по�
следовательность. Транскрипционный фак�
тор, содержащий на N�конце область, обога�
щенную основными аминокислотами (basic�
домен), связывается с E�box последователь�
ностью гена�мишени и регулирует их транс�
крипцию [Oishi et al., 2003]. Так активируется 
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транскрипция генов Period и Cryptochrome, 
белковые продукты которых также образуют 
димер, претерпевают транслокацию из цито�
плазмы в ядро, ингибируя активность димера 
CLOCK:BMAL1. Таким образом, выключается 
транскрипция генов per и cry. Посттранскрип�
ционные и посттрансляционные модификации 
препятствуют накоплению в ядре белков PER 
и CRY, что приводит к ритмичной активации 
и репрессии промоторов Per и Cry с периодом 
в 24 часа [Takahashi et al., 2008]. 

«Вспомогательная петля». Димер 
CLOCK:BMAL1 связывается с E�box промоторов 
генов Rev�erbα и Rorα. RORA и REV�ERB незави�
симо перемещаются в ядро, где конкурируют за 
связывание с последовательностью одиночного 
ядерного рецептора, которая носит название 
RORE�последовательности (AAAGTAGGTCA) в 
промоторной области Bmal1. RORA, связываясь 
с последовательностью RORE промотора гена 
Bmal1, активирует транскрипцию данного гена. 
REV�ERB  конкурирует с RORA за связывание с 
сайтом RORE и подавляет транскрипцию Bmal1. 
Антагонистические эффекты RORA и REV�ERB 
на транскрипцию Bmal1 генерируют ритмиче�
ский уровень BMAL1 и, таким образом, 
CLOCK:BMAL1. Хотя эта вспомогательная петля 
не существенна для генерации ритма, она вно�
сит определенный вклад в устойчивость и свой�
ства фазового сдвига молекулярных часов 
[Takahashi et al., 2008].  

Описанные авторегуляторные циклы обрат�
ной связи генерируют 24�часовой цикл и со�
ставляют циркадные молекулярные часы. 
Большинство часовых компонентов, матричных 
РНК и белков, колеблются с периодом 24 часа, 
за исключением CLOCK, CK1δ и CK1ε, которые 

являются критическими факторами, регули�
рующими оборот основных циркадных протеи�
нов у млекопитающих [Von Schantz, 2008].  

Обнаружено, что безъядерные клетки – 
эритроциты – обладают собственной циркад�
ной системой [O’Neill, Reddy, 2011]. Предпола�
гается, что, в отличие от клеток, содержащих 
ядро, они не используют систему транскрипци�
онно�трансляционных петель обратной связи, 
однако молекулярные механизмы регуляции 
циркадных ритмов в безъядерных клетках оста�
ются неизученными. 

Под контролем циркадных генов находятся 
многие биологические процессы организма; 
так, на мышах показано, что 8–10 % их транс�
криптома регулируется именно генами циркад�
ных ритмов [Storch et al., 2002]. В последнее 
время стали известны многие гены�мишени, 
экспрессия которых регулируется продуктами 
циркадных генов. В иностранной литературе 
для обозначения этих генов�мишеней использу�
ется выражение «clock control genes» («CCG»). 
Например, исследование транскриптома в аор�
те мышей показало, что из 7000 проанализиро�
ванных генов около половины экспрессируются 
по циркадному типу; среди них гены, участвую�
щие в процессах фолдинга и деградации бел�
ков, метаболизма глюкозы и липидов, созрева�
нии адипоцитов [Rudic et al., 2005]. 

Возможны два механизма регуляции экс�
прессии генов�мишеней циркадными генами. 
В одном случае белки, кодируемые циркадны�
ми генами, непосредственно взаимодействуют 
с генами�мишенями, связываясь с E�box по�
следовательностями этих генов. Есть сведе�
ния, что в эндотелии сосудов экспрессия 29 ге�
нов регулируется белками CLOCK и BMAL1 

 
 

Молекулярно�генетический механизм циркадных ритмов [Dickmeis, 2009] 
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[Maemura et al., 2007]. Димер CLOCK:BMAL1 
индуцирует экспрессию генов аргинин�вазо�
прессина, некоторых транскрипционных фак�
торов [Young, 2006], тромбомодулина [Takeda 
et al., 2007], ингибитора активатора плазмино�
гена первого типа (PAI�1) в сердечно�сосуди�
стых тканях [Schoenhard et al., 2003], гена 
Na+/H+�транспортера (NHE3) почечного эпите�
лия [Saifur et al., 2005]. Такие пептиды, как ар�
гинин�вазопрессин, трансформирующий фак�
тор роста�α (TGFα), прокинетицин�2 (PK2), сек�
реция которых регулируется циркадными гена�
ми, участвуют в процессах внеклеточного сиг�
налинга, контроле поведенческих и нейроэн�
докринных циклов [Reppert, Weaver, 2002]. Не 
только позитивные транскрипционные факто�
ры CLOCK и BMAL1 способны напрямую регу�
лировать экспрессию генов�мишеней, но и 
белки, кодируемые другой группой циркадных 
генов. Например, белок PER1 участвует в экс�
прессии гена натриевых каналов  ENaC [Gumz 
et al., 2009], белок PER2 участвует в регуляции 
циркадных колебаний экспрессии гена PAI�1 
[Oishi et al., 2009]. 

Другой механизм регуляции экспрессии 
генов�мишеней циркадными генами пред�
ставляет собой опосредованное  влияние на 
экспрессию генов через транскрипционные 
факторы, такие как DBP, HLF и TEF, чья экс�
прессия находится под прямым контролем 
CLOCK:BMAL1, и bHLH�протеины DEC1 и 
DEC2, которые координируют каскады экс�
прессии циркадных генов [Honma et al., 2002]. 
Например, в печени циркадный протеин DBP 
регулирует экспрессию цитохромов P450 ти�
пов 7а и 2а4 [Hastings et al., 2003].  

В последнее время показано, что в регули�
рование циркадных ритмов на молекулярном 
уровне включены процессы ремоделирования 
хроматина. Хотя комплексы CLOCK:BMAL1 свя�
зываются с E�box последовательностями ДНК 
генов�мишеней во время всех фаз цикла, акти�
вация генной экспрессии зависит от циркадно�
го ремоделирования хроматина [Etchegaray 
et al., 2003]. Показано, что белок CLOCK обла�
дает активностью ацетилтрансферазы гисто�
нов [Doi et al., 2006]. Гистоновое регулирова�
ние является важным механизмом в изменении 
генной экспрессии сердечной ткани, эти про�
цессы лежат в основе роста, восстановления 
и ремоделирования [Backs, Olson, 2006].  

Таким образом, регуляция циркадных рит�
мов представляет собой сложную систему 
взаимодействий многих участников. Приве�
денный краткий обзор известных данных о ме�
ханизмах циркадных ритмов свидетельствует о 
важности, адаптивном значении для организма 

и чрезвычайной сложности регуляции эндоген�
ных биологических ритмов. Согласованная ор�
ганизация циркадной системы организма важ�
на для поддержания гомеостаза, и нарушение 
регуляции циркадного ритма может вносить 
вклад  в развитие заболеваний.  

Циркадные гены сердечно�сосудистой 
системы. Связь физиологических 
функций органов сердечно�сосудистой 
системы с циркадными ритмами 

Центральный водитель циркадного ритма – 
СХЯ гипоталамуса – регулирует циркадную пе�
риодичность физиологических функций по�
средством сигналов нервной и гуморальной 
систем, которые запускают изменения экс�
прессии генов, являющихся мишенями для 
циркадных генов. Кроме того, каждый орган 
имеет свою систему биологических часов, ко�
торые называются периферическими часами. 
Ритмическая экспрессия часовых генов пока�
зана в сердце, аорте, почках. Каждая ткань или 
клетка сердечно�сосудистой системы, включая 
кардиомиоциты, клетки гладкой мускулатуры, 
эндотелия, имеет внутренний биологический 
ритм [Maemura et al., 2007].  

Физиологические функции органов сердеч�
но�сосудистой системы тесно связаны с цир�
кадными ритмами. Частота сердечных сокра�
щений, кровяное давление и функционирова�
ние эндотелия сосудов изменяются в течение 
суток. В современном обществе ритм жизни не 
соответствует внутреннему циркадному ритму 
организма человека, что приводит к циркад�
ным стрессам, которые могут вносить вклад 
в этиологию хронических заболеваний, в том 
числе сердечно�сосудистых патологий 
[Rajaratnam, Arendt, 2001]. Нарушение синхро�
низации между внутренними ритмами и внеш�
ними стимулами может вызывать повреждение 
органов сердечно�сосудистой системы.  

В развитие сердечно�сосудистых заболева�
ний может вносить вклад десинхронизация 
центральных и периферических часов организ�
ма [Takeda, Maemura, 2011]. Об этом свиде�
тельствует тот факт, что у людей, работающих 
по сменному скользящему графику, повышен 
риск смерти от ССЗ по сравнению с людьми, 
работающими по фиксированному графику 
[Fujino et al., 2006]. Есть предположение, что 
периферические часы используются сердечно�
сосудистой системой для предсказания и под�
готовки к действию возможных внешних стиму�
лов, таких как повышение кровяного давления 
в утренние часы. Например, в кардиомиоцитах 
мышей экспрессируется с циркадной перио�
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дичностью натрий�уретический пептид, кото�
рый выступает в качестве кардиопротективно�
го агента, защищая кардиомиоциты от резкого 
повышения кровяного давления. Таким обра�
зом, десинхронизация центральных и перифе�
рических часов организма может осложнять 
развитие кардиоваскулярных патологий 
[Takeda, Maemura, 2011].  

Имеются сведения об изменениях в систе�
ме периферических часов сердечно�сосуди�
стой системы при формировании этих патоло�
гий. Например, в гипертрофированном мио�
карде крыс утрачивается ритмичность экс�
прессии некоторых циркадных генов (напри�
мер, генов транскрипционных факторов Dbp, 
Hlf и других) [Young et al., 2001б]. В другом ис�
следовании у крыс наблюдалось ослабление 
ритмичности экспрессии циркадных генов в 
тех областях сердца, где развивалось ишеми�
ческое повреждение [Kung et al., 2007]. Выяв�
лена общая тенденция снижения уровней 
транскриптов циркадных генов CLOCK, BMAL1 
и PER1 в буккальном эпителии у пациентов, 
страдающих эссенциальной артериальной ги�
пертензией, по сравнению с контролем [Курба�
това и др., 2013б]. 

Показано, что нарушение внутреннего ритма 
у мышей при содержании в условиях нехарак�
терного режима освещения приводит к ослаб�
лению работы сердца, но при возвращении к 
нормальному режиму освещения активность 
работы сердца восстанавливается. Однако вос�
становления сердечной активности не происхо�
дит у мышей, мутантных по циркадным генам и 
имеющих внутренний ритм с периодом менее 
22 часов [Martino et al., 2007]. Эти результаты 
свидетельствуют о том, что в развитие сердеч�
но�сосудистых патологий вносит вклад десин�
хронизация между внутренними ритмами и 
внешними стимулами. Нормальная организация 
циркадной системы организма важна для под�
держания гомеостаза, и нарушение регуляции 
циркадного ритма может индуцировать разви�
тие сердечно�сосудистых заболеваний. 

Известно, что циркадному ритму подчиняет�
ся время, при котором проявляются или обост�
ряются кардиоваскулярные патологии, напри�
мер, желудочковая тахикардия [Yamashita et al., 
1997], геморрагический инфаркт головного 
мозга [Ricci et al., 1992], инфаркт миокарда 
[Casetta et al., 2002] и другие. Например, ин�
фаркт миокарда у людей наиболее часто прихо�
дится на период с 6.00 до 12.00, наиболее 
редко – с 3.00 до 6.00. Относительный риск 
инфаркта миокарда на 40 % выше в утренние 
часы [Cohen et al., 1997]. Это связано с циркад�
ной активацией сердечно�сосудистой системы 

перед пробуждением. Более того, циркадной 
периодичностью вазодилятации [Elherik et al., 
2002], кровяного давления, частоты сердечных 
сокращений [Rocco et al., 1987] объясняется 
9 % всех инфарктов [Cohen et al., 1997]. Уста�
новлено, что часы непосредственно после про�
буждения являются критическим периодом для 
патологических нарушений у людей, страдаю�
щих ССЗ [Goldberg et al., 1990]. В настоящее 
время в медицине формируется подход к назна�
чению той или иной терапии, при котором учи�
тываются  циркадные ритмы физиологических 
процессов. Например, известно, что бета�бло�
каторы, сглаживающие циркадную активацию 
вегетативной нервной системы, позволяют зна�
чительно снизить риск обострения кардиова�
скулярных патологий в утренние часы [Onaka 
et al., 1998]. Разработаны препараты пролонги�
рованного действия для снижения артериально�
го давления, которые принимаются в позднее 
время суток и действуют в утренние часы [White 
et al., 2002]. 

Ряд исследований подтверждают, что син�
хронизация времени начала патологических 
сердечно�сосудистых событий связана непо�
средственно с внутренним циркадным механиз�
мом. Например, в ретроспективном исследова�
нии смертности от сердечного приступа на Га�
вайях было обнаружено, что пик смертности ме�
стных жителей приходится на интервал с 6.00 
до 12.00, однако для недавно поселившихся 
в данном регионе японцев пик смертности при�
ходится на период с 12.00 до 16.00, что соответ�
ствует раннему утру в Японии [Couch, 1990]. 

В настоящее время в ряде исследований по�
казано наличие циркадных генов в различных 
тканях сердечно�сосудистой системы. Так, 
Young показал суточное изменение в сердце 
крыс экспрессии основных часовых генов, таких 
как Per и Bmal1 [Young, 2003]. Rudic и коллеги 
изучали генную экспрессию в аорте в условиях 
циркадной ритмичности и продемонстрирова�
ли, что циркадная периодичность характерна 
для многих генов, участвующих в поддержании 
структурной целостности сосудов и их метабо�
лизма [Rudic et al., 2005]. Появляются  некото�
рые данные и о механизмах влияния циркадных 
генов на транскрипционную активность генов 
клеток миокарда. Оказывается, они могут участ�
вовать в регуляции генной экспрессии сердеч�
ной ткани посредством ремоделирования 
структуры хроматина [Backs, Olson, 2006].  

Показано существование циркадных генов 
в эндотелии и клетках гладкой мускулатуры 
сосудов [McNamara et al., 2001]. Регуляция со�
судистого тонуса и фибринолитической актив�
ности в эндотелиальных клетках изменяются 



8

с циркадной периодичностью [Adreotti, Kluft, 
1991; Guney et al., 1999]. Эндотелий�зависимая 
вазодилятация обладает циркадной ритмично�
стью [Otto et al., 2004]. Кроме того, продемонст�
рирована роль циркадных генов в функциониро�
вании эндотелия. Например, у мышей с мутаци�
ей гена Per2 нарушена эндотелий�зависимая 
релаксация в ответ на ацетилхолин 
[Viswambharan et al., 2007]. Также выявлено, что у 
мышей, мутантных по Bmal1 и Clock, наблюдает�
ся дисфункция эндотелия и утрата способности 
адаптироваться к тромбозу [Anea et al., 2009]. 

Клетки гладкой мускулатуры сосудов также 
имеют систему циркадных генов, экспрессия ко�
торых индуцируется анафилактическим шоком, 
ангиотензином II и ретиноевой кислотой 
[McNamara et al., 2001; Nonaka et al., 2001]. 
В гладкомышечных клетках сосудов циркадные 
гены регулируют экспрессию тканевых ингибито�
ров металлопротеиназ 1 и 3, коллагена 3а1, 
трансгелина 1 и кальпонина 1 [Maruo et al., 2006]. 
Показано, что в процессе старения клеток глад�
кой мускулатуры человека снижается экспрессия 
циркадных генов. Оказалось, что утрата циркад�
ной периодичности в клетках при старении свя�
зана с укорочением теломер и снижением акти�
вации протеинов, связывающих цАМФ�чувстви�
тельные элементы [Kunieda et al., 2006]. 

Кардиомиоциты также имеют свою систему 
циркадных генов [Leibetseder et al., 2009]. Но�
радреналин индуцирует в кардиомиоцитах цир�
кадную экспрессию изозима 4 киназы пируват�
дегидрогеназы. Кроме того, циркадными гена�
ми регулируется экспрессия транскриптов ге�
нов транспортеров глюкозы 1 и 4, гликоген�син�
тазы мышц и атриального натрий�уретического 
пептида [Young et al., 2001а]. Обнаружено, что 
экспрессия генов калиевых каналов также изме�
няется с циркадной периодичностью [Yamashita 
et al., 2003]. Показано, что циркадные гены кар�
диомиоцитов человека регулируют экспрессию 
некоторых генов, участвующих в метаболизме 
жирных кислот, триглицеридов и гликогена 
[Durgan et al., 2006].  

В настоящий момент имеются данные ли�
тературы по изучению кардиомиоцит�специ�
фической функции циркадных генов. Авторы 
использовали модель мутантных мышей 
с измененными часовыми генами, которые 
экспрессируются специфично в кардиомиоци�
тах – модель названа авторами «ССМ 
(Cardiomyocyte�specied Clock Mutant) mice» 
[Durgan et al., 2006]. В кардиомиоцитах опре�
делено несколько метаболических генов, кото�
рые находятся под контролем циркадных 
генов; в эту группу входят гены, кодирующие 
регуляторы процессов липолиза (адипонутрин) 

и липогенеза (диацилглицерол ацилтрансфера�
зу 2) [Durgan et al., 2006]. Bray с соавторами 
идентифицировали в кардиомиоцитах предсер�
дий и желудочков соответственно 548 и 176 ге�
нов, которые потенциально могут регулировать�
ся периферическими циркадными генами. 
Среди них гены, участвующие в липогенезе 
(ген 1�ацилглицерол�3�фосфат�О�ацилтрансфе�
разы), и ген, кодирующий липид�связывающий 
белок перилипин 4, для которых обнаружена 
циркадная периодичность [Bray et al., 2008]. 
В данных исследованиях было установлено, что 
циркадная периодичность экспрессии иденти�
фицированных генов снижена или утрачена у му�
тантных мышей по сравнению с контролем. 
Таким образом, часовые гены кардиомиоцитов 
влияют на метаболизм триглицеридов миокарда 
посредством регуляции генов, вовлеченных 
в процессы липогенеза и липолиза.  

Известно, что циркадные гены кардиомио�
цитов играют роль в метаболизме жирных 
кислот [Young, 2006]. Около 70 % жирных 
кислот утилизируются в сердце. В случае рез�
кого повышения количества жирных кислот 
в сердце активируются пути метаболизма жир�
ных кислот: окислительный (митохондриальное 
β�окисление) и неокислительный (синтез три�
глицеридов, или так называемый «липотокси�
ческий» путь) [Allard et al., 1994]. В избытке 
жирные кислоты могут подавлять сократи�
тельную функцию сердца, включаясь в липо�
токсический путь метаболизма [Young, 2009]. 
Изменение уровней циркулирующих жирных 
кислот и липидов имеет четкую циркадную пе�
риодичность [Ueberberg et al., 1984]. На гры�
зунах показано, что интенсивность неокисли�
тельного пути метаболизма жирных кислот 
изменяется по циркадному типу; во время 
фазы сна/освещения наблюдается увеличе�
ние синтеза фосфолипидов, диацилглицерола 
и триацилглицерола. В экспериментах на кры�
сах обнаружено, что избыток жирных кислот 
в определенное время циркадных суток при�
водит к подавлению сократительной функции 
сердца  [Durgan et al., 2006, 2007]. Кроме син�
теза триглицеридов, циркадные гены регули�
руют метаболизм гликогена. Содержание гли�
когена в сердце крыс повышается во время 
фазы бодрствования/темноты и понижается 
во время сна/освещения [Durgan et al., 2007]. 

Таким образом, известные данные позволя�
ют сделать предположение, что система цир�
кадных генов оказывает влияние на метабо�
лизм эндогенных энергетических запасов кар�
диомиоцитов (триглицериды и гликоген) 
[Takeda, Maemura, 2010]. Кроме того, было по�
казано, что экспрессия и субклеточное распре�
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деление белка CLOCK изменяется в зависимо�
сти от фазы сократительного цикла. CLOCK ло�
кализован в Z�дисках саркомера и выполняет 
функцию сенсора активности миофиламентов 
(энергетического статуса) [Qi, Boateng, 2006]. 

Механизмы влияния циркадных генов на 
развитие сердечно�сосудистых патологий 

В настоящее время накоплены данные, под�
тверждающие роль циркадных ритмов в разви�
тии сердечно�сосудистых патологий. Cуточным 
ритмам подвержены вазомоторная активность 
[Otto et al., 2004], агрегация тромбоцитов 
[Andrews et al., 1996] и другие показатели, уча�
ствующие в процессах тромбоза и тромболизи�
са. В последнее время появляется все больше 
сведений о том, что у животных, нокаутных по 
генам циркадного ритма, в том числе Clock 
и Bmal1, формируются фенотипы, связанные с 
патологией сердечно�сосудистой системы. На�
пример, у нокаутных по гену Bmal1 и мутантных 
по интрону 19 гена Clock животных наблюдается 
утрата способности адаптироваться к тромбозу, 
патологическое ремоделирование сосудов, по�
вышение уровня PAI�1 в крови и снижение экс�
прессии фосфорилированной NO�синтазы по 
сравнению с животными дикого типа [Anea 
et al., 2009]. Lefta и соавторы показали, что у 
мышей, нокаутных по гену Bmal1, с возрастом 
развивается дилатационная кардиомиопатия, 
которая связана с изменениями в составе тити�
на (полипептида поперечно�полосатых мышц), 
изменениями экспрессии гена тяжелой цепи 
миозина и нарушением структуры саркомера 
[Lefta et al., 2012]. Также приводятся данные о 
нарушении суточного ритма артериального дав�
ления у модельных животных, нокаутных по цир�
кадным генам. Например, сообщается, что де�
леция Bmal1 аннулирует 24�часовой ритм арте�
риального давления посредством снижения 
продукции катехоламинов, вызывает наруше�
ние симпатоадреналовой функции [Curtis et al., 
2007]. Нокаут по другим циркадным генам – 
Cry1/2 – приводит к солезависимой гипертен�
зии [Doi et al., 2010]. 

На основании данных литературы можно вы�
делить ряд механизмов, посредством которых 
циркадные гены могут вносить вклад в разви�
тие сердечно�сосудистых патологий.  

Сердце имеет собственную систему циркад�
ных генов, которая способна участвовать в 
адаптации к возможным циркадным изменени�
ям физиологических потребностей [Young et al., 
2001а]. В настоящее время на мышах показано, 
что толерантность кардиомиоцитов к ишемиче�
скому повреждению может изменяться в зави�

симости от времени суток. У мышей, мутантных 
по циркадным генам, эта периодичность отсут�
ствует, что указывает на возможную опосредо�
ванность таких изменений циркадной системой 
кардиомиоциотов [Takeda, Maemura, 2011].  

In vitro показано, что сократительная функ�
ция сердца крыс имеет циркадную периодич�
ность, которая поддерживается циркадными 
изменениями в окислительном метаболизме. 
Имеют место изменения циркадных ритмов 
экспрессии генов�мишеней циркадных генов, 
участвующих в процессах утилизации углево�
дов, митохондриального окисления, метабо�
лизма жирных кислот [Young et al., 2001а]. 
В ходе исследований, проводимых на крысах, 
установлено, что при экспериментально инду�
цированной гипертрофии миокарда ослабле�
на циркадная экспрессия транскрипционного 
фактора DBP [Young et al., 2001б], а при инду�
цированной гипертензии наблюдается значи�
тельное повышение амплитуды циркадного 
ритма накопления (синтеза) мРНК�компонен�
тов ренин�ангиотензиновой системы (ренина, 
ангиотензиногена, АПФ и ангиотензина 1 и 2) 
[Naito et al., 2002]. В условиях сократительной 
дисфункции, которая приводит к нарушению 
циркадной периодичности некоторых генов, 
сердечная ткань оказывается менее способ�
ной подготавливаться к увеличению физиоло�
гических потребностей, что способствует ме�
таболическому кризису [Hastings et al., 2003]. 
Таким образом, один из возможных механиз�
мов, посредством которых циркадные ритмы 
могут вносить вклад в развитие сердечно� 
сосудистых патологий, – нарушение в функ�
ционировании системы циркадных генов 
сердца в условиях сократительной дисфунк�
ции и, как следствие, изменение циркадных 
ритмов генов�мишеней. 

Другой возможный механизм предполагает 
влияние циркадных генов на ритм кровяного 
давления. Известно, что кровяное давление из�
меняется в течение суток, пик приходится на ут�
ренние часы. Изменения в циркадной перио�
дичности кровяного давления вносят вклад 
в сердечно�сосудистые расстройства. Так, ут�
ренний пик артериального давления сохраняет�
ся при гипертонии [Lemmer, 1996]. Регулируют 
суточные изменения кровяного давления внут�
ренние и внешние факторы. К внутренним фак�
торам относятся вегетативная нервная система 
и гуморальные факторы: кортизол, ренин, аль�
достерон, вазоактивный интестинальный пеп�
тид, атриальный натрий�уретический пептид. 
Внешние факторы включают физическую актив�
ность, эмоциональное состояние, рацион пита�
ния и другие [Takeda, Maemura, 2010]. 
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Точные механизмы суточных изменений 
кровяного давления неизвестны. Однако пред�
полагается влияние внутренних часовых меха�
низмов на ритм кровяного давления. Некото�
рые гены, связанные с молекулярными часами 
организма, определяют активность фермен�
тов, вовлеченных в регуляцию артериального 
давления и плазменных уровней адреналина и 
норадреналина. Bmal1, Clock и Npas2 оказыва�
ют специфическое влияние на циркадные из�
менения артериального давления. Оказалось, 
что делеция Bmal1 аннулирует 24�часовой 
ритм артериального давления посредством 
снижения продукции катехоламинов, но не 
влияет на более короткие ультрадианные рит�
мы. Мутация Clock значительно уменьшает и 
циркадные, и ультрадианные ритмы. У мышей 
с удаленным Bmal1 и мутировавшими Clock 
и Npas2 отмечалось нарушение симпатоадре�
наловой функции, что указывало на вовлечен�
ность в регуляцию симпатоадреналовой систе�
мы молекулярных часов посредством фенил� 
этаноламин�N�метилтрансферазы, которая 
участвует в синтезе катехоламинов, моноами�
ноксидазы B и катехол�O�метилтрансферазы. 
Делеция Bmal1 сглаживала реакцию катехола�
минов и артериального давления на стресс не�
зависимо от времени суток [Curtis et al., 2007].  

В литературе имеются данные об участии 
рецептора активатора пролиферации перокси�
сом гамма (PPAR ) в регуляции суточного рит�
ма кровяного давления. PPAR  экспрессирует�
ся в аорте по циркадному типу и, связываясь с 
промотором Bmal1, активирует его транскрип�
цию. Делеция PPAR  в клетках эндотелия и 
гладкой мускулатуры сосудов приводит к ос�
лаблению суточного ритма кровяного давления 
[Wang et al., 2008].  

Еще один механизм регуляции кровяного 
давления представляет собой опосредованное 
влияние циркадных генов на уровень минера�
локортикоидного гормона альдостерона, кото�
рый увеличивает реабсорбцию ионов натрия и 
воды и уменьшает поглощение ионов калия в 
почках. Уровень альдостерона в плазме изме�
няется по циркадному типу, пик приходится на 
период сна. У мышей с нокаутированным ге�
ном Cry1/2 наблюдается постоянно высокий 
уровень альдостерона. Один из ферментов, 
участвующих в синтезе альдостерона, 3β�гид�
роксил�стероид дегидрогеназа VI, экспресси�
руется с циркадной периодичностью у мышей с 
нормальными Cry1/2. Однако экспрессия дан�
ного фермента у мышей с нокаутированными 
генами Cry1/2 постоянно повышена, что приво�
дит к солезависимой гипертензии [Doi et al., 
2010]. Альдостерон также регулирует экспрес�

сию альфа�субъединицы натриевых каналов 
почечного эпителия, что может быть опосредо�
вано регуляцией уровня экспрессии гена Per1 
[Gumz et al., 2009]. Мутации в циркадных генах 
вызывают изменения в гомеостазе водно�со�
левого обмена. Например, показано, что экс�
прессия гена NHE3 (Na+/H+�транспортера по�
чечного эпителия) регулируется непосредст�
венно гетеродимерами CLOCK:BMAL1, кото�
рые связываются с промотором гена NHE3 
[Saifur et al., 2005]. 

В настоящее время установлено, что один 
из важнейших компонентов ренин�ангиотензи�
новой системы, регулирующей кровяное дав�
ление, – ангиотензин II – индуцирует в клетках 
гладкой мускулатуры мышей значительное по�
вышение уровня экспрессии Per2. Этот эффект 
устраняется специфическими антагонистами 
рецептора I типа ангиотензина II. Есть предпо�
ложение, что ангиотензин II может быть одним 
из факторов, регулирующих биологические 
функции посредством изменения уровня экс�
прессии циркадных генов в аорте, почках и 
сердце. Колебания экспрессии часовых генов 
под влиянием ангиотензина II могут быть отве�
том на изменения средовых факторов и в свою 
очередь могут привести к патологическим про�
цессам в сосудах, лежащим в основе кардио�
васкулярных расстройств [Nonaka et al., 2001].  

Другие регуляторы циркадной экспрессии в 
гладкой мускулатуре сосудов, сердце и аорте – 
ретиноевая кислота и глюкокортикоиды. На�
пример, ретиноевая кислота влияет на экс�
прессию генов, регулируемую комплексами 
CLOCK:BMAL1 и NPAS2:BMAL1. К таким генам 
относится ген транскрипционного фактора 
DBP, который участвует в регуляции сосуди�
стого тонуса, однако механизм регуляции до 
сих пор точно не выяснен [Hastings et al., 2003]. 

Показано, что in vivo эндотелий участвует 
в поддержании циркадной периодичности эн�
дотелий�зависимой дилятации артериальной 
стенки [Gaenzer et al., 2000] и вазодилятации 
в коже [Elherik et al., 2002], которые также пока�
зывают пик в утренние часы. Известно, что 
в регуляции сосудистого тонуса участвуют эн�
дотелины, которые являются сильными вазо�
констрикторами [Elherik et al., 2002], в культуре 
фибробластов эндотелин�1 индуцирует экс�
прессию генов Per [Yagita et al., 2001]. На мы�
шах показано, что мутация в гене Per2 приво�
дит к нарушению эндотелий�зависимой вазо�
дилятации из�за снижения синтеза оксида азо�
та [Viswambharan et al., 2007]. Таким образом, 
молекулярные часы могут влиять на времен�
ные особенности сердечно�сосудистых собы�
тий не только посредством регулирования ве�
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личины утреннего повышения артериального 
давления, но также и степени прессорного от�
вета на воздействие окружающей среды, непо�
средственно обусловленного временем суток. 

Большинство результатов, указывающих на 
роль циркадных ритмов в изменении кровяно�
го давления, получено в исследованиях на 
грызунах. До сих пор до конца не ясно, каким 
образом циркадные ритмы участвуют в регу�
ляции кровяного давления у человека. Данные 
литературы противоречивы. У людей в усло�
виях 26�часового освещения наблюдается 
циркадный ритм частоты сердечных сокраще�
ний, в то время как циркадный ритм кровяного 
давления не показан [Kerkhof et al., 1998]. 
В другом исследовании продемонстрирован 
вклад циркадных ритмов в суточное измене�
ние кровяного давления. Показано, что цир�
кадная система модулирует активность сим�
патической нервной системы, уровень корти�
зола, артериальное давление, частоту сердеч�
ных сокращений и агрегацию тромбоцитов 
[Scheer et al., 2010]. Кроме того, обнаружено, 
что десинхронизация, вызванная 28�часовы�
ми интервалами освещения, вызывает гипер�
тензию [Scheer et al., 2009]. 

Другой возможный механизм развития сер�
дечно�сосудистых патологий, связанный с цир�
кадными ритмами, – нарушение баланса меж�
ду важными метаболическими процессами, та�
кими как процессы потребления и запасания 
кислорода, и процессами коагуляции и фибри�
нолиза. Этот баланс поддерживается регуля�
цией циркадной периодичности активности ве�
гетативной нервной системы, сосудистого то�
нуса и процессов коагуляции и фибринолиза, и 
нарушение данной регуляции лежит в основе 
развития инфаркта миокарда в утренние часы. 
Инфаркт миокарда чаще всего происходит 
ранним утром. Множество функций сердечно�
сосудистой системы, связанных с патогенезом 
инфаркта миокарда, изменяются в соответст�
вии с циркадными ритмами. Соответствие вре�
мени развития инфарктов миокарда циркадно�
му ритму связано с суточными изменениями 
активности вегетативной нервной системы. 
Ранним утром повышаются систолическое ар�
териальное давление, частота сердечных со�
кращений, приводя к увеличению потребления 
кислорода сердцем. С другой стороны, растет 
сосудистый тонус коронарной артерии, и кро�
воток в ней уменьшается. Это несоответствие 
потребления и запасания кислорода приводит 
к развитию инфаркта миокарда. О роли вегета�
тивной нервной системы свидетельствует то, 
что развитие инфаркта миокарда в соответст�
вии с циркадным ритмом не выявлено у паци�

ентов, принимающих β�блокаторы, и у диабе�
тиков с дисфункцией вегетативной нервной 
системы [Willich et al., 1989].  

Кроме того, гиперкоагуляция в утренние ча�
сы также может лежать в основе развития ин�
фарктов миокарда в это время суток. На мы�
шах проводилась тромботическая окклюзия 
сосудов посредством фотохимического повре�
ждения, in vivo была показана суточная перио�
дичность процесса тромбогенеза [Westgate 
et al., 2008]. Известно, что количество циркули�
рующих тромбоцитов и их активность изменя�
ются по циркадному типу [Undar et al., 1999], 
пик тромбообразования приходится на утрен�
ние часы [Kurnik, 1996]. Тромбоциты активиру�
ются катехоламинами, ритмическая активация 
вегетативной нервной системы также может 
индуцировать колебания в их активности. По�
мимо этого, циркадную периодичность имеет 
коагуляционная активность. Так, содержание 
в плазме фактора свертывания VII колеблется 
в течение суток. Как известно, повышение его 
концентрации в крови является фактором рис�
ка развития ишемической болезни сердца 
[Manfredini et al., 2005]. Другие факторы коагу�
ляции, такие как фибриноген, протромбин, 
тромбомодулин, фактор VIII, также подвержены 
циркадной активации [Pinotti et al., 2005]. На�
пример, экспрессия тромбомодулина в эндо�
телиалии сосудов изменяется периодически 
по циркадному типу. Регулирует этот процесс 
гетеродимер CLOCK:BMAL2, который связыва�
ется с E�box последовательностями промотора 
тромбомодулина и активирует его транскрип�
цию. Уровень мРНК и белка тромбомодулина 
имеют четкую циркадную периодичность в лег�
ких и сердце мышей, пик приходится на ночное 
время [Takeda et al., 2007]. Тромбомодулин ин�
гибирует функционирование тромбина и реак�
тивного белка С, защищая эндотелий от гипер�
коагуляции, которая индуцируется PAI�1 [Van 
de Wouwer et al., 2004].  

Коагуляционный процесс может быть нару�
шен активацией фибринолитического процесса, 
который ослабляет коагуляцию и препятствует 
формированию тромбов. Однако фибринолити�
ческая функция ослаблена в утренние часы. PAI�1 
является основным антагонистом тканевого 
активатора плазминогена и первичным регуля�
тором фибринолитического каскада, его актив�
ность и концентрация мРНК показывают цир�
кадное изменение с пиком в утренние часы 
[Hoekstra et al., 2002] в соответствии с повышен�
ным риском инфаркта миокарда в это время 
[Cohen et al., 1997]. Предполагается, что это 
связано с основным молекулярным часовым 
механизмом. Например, такие компоненты цир�
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кадной системы, как димер CLOCK:BMAL1 
[Schoenhard et al., 2003] и PERIOD2 [Oishi et al., 
2009], участвуют в регуляции циркадных коле�
баний экспрессии гена PAI�1 в сердечно�сосу�
дистых тканях. Известно, что ритмичность экс�
прессии гена PAI�1 ослаблена в сердце мышей, 
мутантных по гену Clock [Minami et al., 2002]. 
Концентрация и активность PAI�1 изменяются 
в соответствии с циркадной периодичностью, 
и пик приходится на утренние часы, что приво�
дит к понижению активности тканевого актива�
тора плазминогена в это время суток. Следова�
тельно, эффективность терапии с применением 
тканевого активатора плазминогена у пациен�
тов, перенесших инфаркт миокарда, зависит от 
времени суток [Kurnik, 1996].  

Таким образом, нарушение баланса между 
важными метаболическими процессами, таки�
ми как процессы потребления и запасания 
кислорода и процессы коагуляции и фибрино�
лиза, лежит в основе развития инфаркта мио�
карда в утренние часы. 

Полиморфизм циркадных генов 
и риск развития сердечно�сосудистых 
заболеваний 

В последнее десятилетие циркадные гены 
стали рассматриваться в качестве генов�кан�
дидатов, которые могут вносить вклад в сер�
дечно�сосудистые патологии. Однако популя�
ционные исследования, касающиеся изучения ро�
ли однонуклеотидных замен в генах циркадных 
ритмов в развитии ССЗ, малочисленны. Так, пока�
зана ассоциация с развитием гипертензии одной 
из мутаций гена NPAS2 в финской популяции 
[Englund et al., 2009]. Другими авторами обнару�
жена ассоциация мутации в интроне гена BMAL1 с 
развитием артериальной гипертензии у жителей 
Великобритании [Woon et al., 2007]. Проведено 
исследование распределения частот аллелей 
и генотипов по полиморфным маркерам генов 
CLOCK и BMAL1 в российской популяции (у жи�
телей Республики Карелия) и установлена 
связь между полиморфными маркерами 
3111ТС (3'�нетранслируемой области), 862ТС 
(экзона 9) и 257TG (промоторной области) гена 
CLOCK и развитием эссенциальной артериаль�
ной гипертензии (ЭАГ) (I�II стадии, степень 
АГ 1�2) и ишемической болезни сердца (ИБС) 
(острого инфаркта миокарда (ОИМ)). Повыше�
ние риска развития ЭАГ и ИБС характерно для 
мужчин, имеющих генотип СС по маркерам 
3111ТС, 862TC и генотип GG по маркеру 257TG 
гена CLOCK; и для женщин, имеющих генотип 
СС по маркеру 862TC и генотип GG по маркеру 
257TG гена CLOCK [Курбатова и др., 2012б]. 

Нужно отметить, что результаты по оценке 
связи определенных вариантов генов циркад�
ных ритмов с развитием ССЗ противоречивы. 
Так, ассоциация однонуклеотидной замены 
56445ТС в интроне гена BMAL1 с развитием 
артериальной гипертензии, обнаруженная в 
популяции жителей Великобритании [Woon 
et al., 2007], не была зафиксирована у жителей 
России (Республики Карелия) [Курбатова, 
2013]. Как известно, значительную роль в реа�
лизации генетических составляющих при воз�
никновении и развитии полигенных заболева�
ний могут играть социальные, экономические, 
экологические факторы, во многом зависящие 
от региона проживания, и этническая принад�
лежность. Поэтому для населения определен�
ных регионов удается обнаружить ассоциацию 
вариантов генов�кандидатов с развитием ССЗ, 
а для других – нет. 

Наличие в геноме определенных вариантов 
генов может обусловливать восприимчивость 
или устойчивость к болезни (что называется 
«генетической предрасположенностью») и оп�
ределять тяжесть или прогрессирование забо�
левания. Особенно это важно в случае мульти�
факториальных, в частности сердечно�сосуди�
стых, заболеваний. В связи с этим особую важ�
ность имеют исследования по изучению роли 
полиморфизма генов циркадного ритма в 
этиологии и патогенезе ССЗ.  

Одним из молекулярных механизмов влия�
ния полиморфных вариантов циркадных ге�
нов на развитие ССЗ является изменение 
транскрипционной активности генов, обу�
словленное наличием однонуклеотидных за�
мен в регуляторных областях. Например, 
в настоящее время показано значимое сни�
жение экспрессии основных циркадных генов 
CLOCK, BMAL1 и PER1 у носителей генотипов 
повышенного риска развития ЭАГ и ИБС по 
полиморфным маркерам 3111ТС и 257TG ре�
гуляторных областей гена CLOCK [Курбатова 
и др., 2012а]. Снижение экспрессии основ�
ных циркадных генов может приводить к на�
рушению механизмов регуляции системы 
циркадных генов, что в свою очередь способ�
но повлиять на экспрессию генов�мишеней. 
Так, доказано, что наличие однонуклеотид�
ных замен в гене CLOCK может приводить 
к изменению уровней транскриптов не только 
самих циркадных генов, но и генов�мишеней, 
например, гена PAI�1 [Курбатова и др., 
2013а]. По данным литературы, вероятные 
механизмы вовлечения в патогенез ССЗ од�
нонуклеотидных замен в циркадных генах 
включают не только изменение уровней 
транскриптов циркадных генов (изменения 
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на транскрипционном уровне), но и влияние 
структурных изменений в нетранслируемых 
областях гена на связывание с регуляторны�
ми молекулами [Dong et al., 2011; Wang et al., 
2011], стабильность и локализацию мРНК 
(изменения на посттранскрипционном уров�
не) [Mignone et al., 2002; Woo et al., 2009].  

Кроме данных по изучению молекулярно�ге�
нетических механизмов влияния однонуклео�
тидных замен в генах циркадного ритма на раз�
витие ССЗ в литературе представлены также 
результаты ряда исследований, касающихся 
изучения биохимических механизмов этой 
взаимосвязи. Однако следует отметить, что в 
большинстве работ по изучению биохимиче�
ских механизмов связи вариантов циркадных 
генов с развитием полигенных, в частности 
сердечно�сосудистых, заболеваний рассмат�
риваются отдельные биохимические показате�
ли [Tsuzaki et al., 2010]. Кроме того, в основном 
эти работы выполнены зарубежными авторами 
с привлечением модельных объектов с мутант�
ными, нокаутированными или делетированны�
ми генами [Anea et al., 2009; Doi et al., 2010; 
Somanath et al., 2011]. При рассмотрении в ка�
честве объекта исследования человека задача 
по изучению биохимических механизмов связи 
вариантов циркадных генов с фенотипом (раз�
витием заболевания) реализуется исследова�
телями с помощью оценки ассоциации опреде�
ленных вариантов гена с тем или иным биохи�
мическим показателем. Например, при иссле�
довании жителей Финляндии было выявлено, 
что однонуклеотидный полиморфизм в гене 
PER2 ассоциируется с изменениями концен�
трации глюкозы в плазме, причем у носителей 
минорного аллеля снижен риск повышения со�
держания глюкозы в крови. В то же время раз�
личий в содержании в плазме крови холестери�
на липопротеинов низкой плотности у носите�
лей разных генотипов по данному полиморф�
ному маркеру не обнаружено [Englund et al., 
2009]. В японской популяции человека была 
обнаружена связь однонуклеотидной замены 
3111ТС гена CLOCK с содержанием липопро�
теинов низкой плотности [Tsuzaki et al., 2010].  

Кроме того, впервые было проведено ис�
следование комплекса биохимических показа�
телей плазмы крови носителей разных геноти�
пов по полиморфным маркерам генов CLOCK и 
BMAL1, страдающих ЭАГ (I�II стадии, степень 
АГ 1�2), и людей без клинических проявлений 
данного заболевания. Были проанализированы 
такие биохимические показатели, как: уровень 
мелатонина, АКТГ, кортизола, альдостерона, 
АПФ, тестостерона, PAI�1 и липидов в плазме 
крови. Показано, что в зависимости от геноти�

па по маркерам, ассоциированным с риском 
развития ЭАГ и ИБС, различаются уровни гор�
монов (мелатонина, АКТГ, тестостерона), со�
держание в крови одного из важнейших регу�
ляторов фибринолиза (PAI�1) и уровни атеро�
генных и антиатерогенных фракций липидов 
[Курбатова и др., 2012в; Курбатова, 2013].  

Обобщая данные литературы, следует под�
черкнуть важность исследования роли вариан�
тов циркадных генов в этиологии и патогенезе 
сердечно�сосудистых заболеваний. Поиск но�
вых полиморфных маркеров циркадных генов, 
перспективных в отношении их использования 
для оценки предрасположенности к ССЗ, а так�
же изучение молекулярно�генетических и био�
химических механизмов влияния полиморфных 
вариантов на развитие данных заболеваний 
чрезвычайно важны  для разработки основ 
профилактической медицины.  

Заключение 

Таким образом, на основании данных лите�
ратуры можно сделать вывод о том, что меха�
низмы, посредством которых циркадные гены 
могут вносить вклад в развитие сердечно�сосу�
дистых патологий, сложны и разнообразны. При 
этом можно выделить следующие основные ме�
ханизмы. В условиях сократительной дисфунк�
ции нарушение в функционировании системы 
циркадных генов сердца и, как следствие, изме�
нение циркадных ритмов генов�мишеней при�
водит к изменениям в окислительном метабо�
лизме. Другой возможный механизм предпола�
гает влияние системы циркадных генов и их 
продуктов на ритм кровяного давления. Уста�
новлено, что циркадная система модулирует ак�
тивность симпатической нервной системы, уро�
вень кортизола и других гуморальных факторов, 
а также активность ферментов, участвующих 
в регуляции артериального давления. Предпо�
ложение о другом возможном механизме опи�
рается на сведения о связи между активностью 
вегетативной нервной системы, сосудистым 
тонусом и циркадной периодичностью кровяно�
го давления. Циркадная система посредством 
генов�мишеней регулирует периодичность ак�
тивности вегетативной нервной системы, сосу�
дистого тонуса, тромболитической активности, 
и нарушение данной регуляции может приво�
дить к дисбалансу между важными метаболиче�
скими процессами, такими как процессы по�
требления и запасания кислорода и процессы 
коагуляции и фибринолиза.  

Раскрыты некоторые механизмы, посред�
ством которых однонуклеотидные замены в 
циркадных генах вносят вклад в развитие сер�
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дечно�сосудистых заболеваний. Мутации в ге�
нах циркадного ритма могут привести к изме�
нениям на транскрипционном и посттран� 
скрипционном уровнях, а также обусловливать 
изменение уровней некоторых биохимических 
показателей плазмы крови, в частности уров�
ней гормонов, регуляторов фибринолиза и 
уровни атерогенных и антиатерогенных фрак�
ций липидов. 

Работа выполнена при финансовой поддерж�
ке ФЦП «Научные и научно�педагогические кад�
ры инновационной России на 2009–2013 гг.», 
№ г. р. 01201056445, ГК № 02.740.11.0700; про�
граммы Президиума РАН «Фундаментальные 
науки – медицине»; гранта Президента РФ «Ве�
дущие научные школы РАН» НШ�3731.2010.4; 
гранта Правительства РФ по постановлению 
№ 220 (вед. ученый А. Н. Полторак); гранта Рос�
сийского фонда фундаментальных исследова�
ний 12�04�31368 мол_а. 
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ОЦЕНКА СОСТОЯНИЯ  ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 
ПО БИОХИМИЧЕСКОМУ СТАТУСУ  

Н. Н. Немова, О. В. Мещерякова, Л. А. Лысенко, Н. Н. Фокина  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В статье обобщены результаты многолетних исследований влияния некоторых фак�
торов среды (температура, соленость и аноксия, загрязнение водоема) на биохими�
ческий статус гидробионтов, обитающих в озерах Республики Карелия, сопредель�
ных регионов и акватории Белого моря. Показана возможность применения различ�
ных биохимических параметров для оценки состояния рыб, моллюсков и изучения 
стратегии и механизмов их адаптаций в зависимости от природы воздействующего 
фактора или поллютанта. Рассмотрены особенности изменения активности фер�
ментов и изоферментов энергетического и углеводного обменов, лизосомальных 
нуклеаз, цистеинзависимых внутриклеточных протеиназ (лизосомальных катепси�
нов и кальций�активируемых протеиназ цитозоля) липидного и жирнокислотного 
состава мембран в ответ на воздействие факторов среды.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: экологическая биохимия, рыбы, моллюски, ферменты, липи�
ды, жирные кислоты, температура, соленость, аноксия, загрязнение, адаптация. 

N. N. Nemova, O. V. Meshcheryakova, L. A. Lysenko, N. N. Fokina. THE 
ASSESSMENT OF THE FITNESS OF AQUATIC ORGANISMS RELYING ON 
THE  BIOCHEMICAL STATUS  

The paper summarizes the results of long�term research on the of influence of some 
environmental factors (temperature, salinity and anoxia, pollution) on the biochemical 
status of aquatic organisms that inhabit the lakes of the Republic of Karelia, adjacent 
areas, and the White Sea. The possibility of applying different biochemical parameters 
for assessing the status of fish, mollusks, as well as for studying their adaptation 
strategies and mechanisms depending on the nature of the influencing factor or 
pollutant is shown. The features of change in the activity of enzymes and isozymes of 
the energy and carbohydrate metabolism, lysosomal nucleases, cysteine�dependent 
intracellular lysosomal proteinases (lysosomal cathepsins and calcium�activated cytosol 
proteinases) in the lipid and fatty�acid composition of membranes in response to 
environmental impacts are considered. 

K e y  w o r d s: environmental biochemistry, fish, mollusks, enzymes, lipids, fatty acids, 
temperature, salinity, anoxia, pollution, adaptation. 

 
Введение 

Рациональное природопользование невоз�
можно без проведения контроля  за состояни�

ем природных сред [Израэль, 2009]. Водные 
организмы интегрируют неблагоприятные эф�
фекты комплекса различных воздействий, име�
ют достаточно большие размеры и продолжи�
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тельность жизни, обладают резистентностью к 
сублетальным воздействиям различных ве�
ществ и поэтому могут быть использованы для 
прогноза различного рода воздействий на вод�
ные экосистемы и здоровье человека [Лав, 
1976; Шатуновский, 1980, 2007; Хлебович, 
1981; Сидоров, 1983, 1989, 2000; Немова, 
1996, 2005; Shulman, Love, 1999; Сидоров, Не�
мова, 2000; Кашулин и др., 2003, 2008, 2009; 
Немова, Высоцкая, 2004; Смирнов, Богдан, 
2007; Моисеенко, 2009; Мурзина  и др., 2010; 
Алимов, Голубков, 2012].  

Биохимические адаптации направлены на 
сохранение целостности и функциональной 
активности макромолекул (нуклеиновых ки�
слот, ферментов, структурных и сократитель�
ных белков) и надмолекулярных комплексов 
(мембран, хромосом, рибосом), на обеспече�
ние организма источниками энергии и пита�
тельными веществами, используемыми для 
биосинтеза белков, нуклеиновых кислот, угле�
водов и липидов, составляющих ткани орга�
низма и являющихся запасами питательного 
материала;  на поддержание регуляторных 
механизмов обмена веществ и его изменений 
в зависимости от непостоянных условий сре�
ды [Somero, 2011]. Каждое вещество может 
иметь свою специфическую «мишень» в мета�
болизме гидробионтов, что предполагает 
поиск важнейших и чувствительных биохими�
ческих тестов на различные воздействия. 
Биохимические методы позволяют наблюдать 
изменения в обмене веществ в организме, 
наступающие, как правило, до появления фи�
зиологических, морфологических и других 
отклонений от нормы, дают возможность вы�
явить границы адаптационных способностей, 
определить фазу воздействия и на основании 
этого делать выводы о степени устойчивости 
и чувствительности видов [Немова, Высоцкая, 
2004].  Такого рода исследования важны как 
для выяснения механизмов развития приспо�
собительных реакций у рыб в ответ на воздей�
ствие разнообразных факторов среды, так и 
для прогноза возможных изменений ихтио�
фауны в водоеме. 

Для оценки состояния водных организмов 
в лаборатории экологической биохимии ИБ 
КарНЦ РАН используют большой спектр биохи�
мических методов, позволяющих оценить ва�
риабельность примерно 100–150 индивидуаль�
ных показателей клеточного метаболизма  рыб 
под влиянием различных, в том числе антропо�
генных,  факторов среды обитания организ�
мов. Эта система апробирована для оценки ре�
акции рыб и беспозвоночных на воздействие 
различных факторов среды, в том числе токси�

кологических [Сидоров, 1983, 2000; Сидоров, 
Немова, 2000; Мещерякова и др., 2004; Немо�
ва, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Бондарева 
и др.,  2006; Смирнов, Богдан, 2007; Высоцкая, 
Немова, 2008; Немова и др., 2010, 2012; Фоки�
на и др., 2010; Борвинская и др., 2013].  Основ�
ными объектами исследований были рыбы, 
относящиеся к различным семействам: Лосо�
севые Salmonidae, Сиговые Coregonidae, Кар�
повые Cyprinidae, Щуковые Esocidae, Окуневые 
Percidae, Тресковые Gadidae. Биохимический 
статус изучали также у некоторых видов мол�
люсков, десятиногих ракообразных – амфипод, 
гельминтов, паразитирующих на разных стади�
ях жизненного цикла рыб и насекомых. Отлов 
гидробионтов осуществляли в соответствии 
с целями эксперимента в озерах и реках Каре�
лии, в акватории Белого моря, на базе карель�
ских рыбозаводов, а также на озерах Кольского 
п�ова, Вологодской и Ярославской областей. 
Исследования проводили на разных стадиях 
онтогенеза рыб: использовали икру, личинок, 
молодь разных возрастов и половозрелых 
особей. Общепринятыми ихтиологическими 
методами определяли длину, массу, коэффи�
циент упитанности рыб, пол, возраст, стадию 
зрелости гонад, степень зараженности гель�
минтами. Изучали влияние таких факторов, как 
температура, рН, соленость, аноксия, измене�
ния в питании, действие промышленных отхо�
дов, в том числе различных органических 
и неорганических соединений, включая тяже�
лые металлы. В обзорной статье приведены 
некоторые примеры оценки состояния гидро�
бионтов по биохимическому статусу при влия�
нии температуры, солености и гипоксии, ан�
тропогенных факторов. 

Температура 

Все стороны жизнедеятельности организма 
испытывают влияние множества биотических и 
абиотических факторов. Среди них температу�
ра окружающей среды является важнейшим 
экологическим фактором, оказывающим глу�
бокое влияние на интенсивность большинства 
проявлений жизнедеятельности, как на отдель�
ные физиологические и биохимические про�
цессы, так и на поведенческие реакции на 
уровне организмов, популяций и сообществ 
[Озернюк, 1992, 2003, Somero, 2011; White, 
2012]. Температура окружающей среды в зна�
чительной степени определяет интенсивность 
метаболических процессов в организме рыб 
как пойкилотермных животных, для которых ве�
дущим параметром в поддержании гомеостаза 
является сохранение жизнедеятельности в ус�



20

ловиях низких температур. Температурные 
границы, в пределах которых тот или иной 
вид проявляет биологическую активность, оп�
ределяются соответствующими адаптацион�
ными механизмами на различных уровнях – 
посттранскрипционном, молекулярном, биохи�
мическом (метаболическом), клеточном, фи�
зиологическом и организменном [Somero, 
2004, 2011, 2012; Pörtner, 2006; O'Brien, 2011; 
White et al., 2012]. На посттранскрипционном 
уровне температурные адаптации определяют�
ся уровнем экспрессии генов ряда белков, 
в т. ч. субъединиц ферментов и изоферментов 
[Zakhartsev et al., 2007; Orczewska et al., 2010; 
Meshcheryakova et al., 2012]. На молекулярном 
уровне температурные адаптации определяют�
ся такими показателями, как свойства внутри�
клеточной воды, денатурация белков, измене�
ние скорости диффузии кислорода [Somero, 
2010]. На биохимическом уровне температур�
ные адаптации осуществляются через модуля�
цию скорости ферментативных реакций, рав�
новесие тех или иных метаболических процес�
сов, изменение липидного состава мембран 
[Крепс, 1981; Guderley, 2004; Somero, 2004, 
2011, 2012; Kraffe et al., 2007; Dong, Somero, 
2009; White, 2012] и др. На клеточном уровне 
температурные адаптации сопровождаются 
изменением структуры и функций клеточных 
органелл, например – количества митохондрий 
и их структуры [Lucassen et al., 2003; Kraffe 
et al., 2007; O'Brien, 2011].  

Формирование температурных адаптаций 
рыб имеет ряд специфических особенностей, 
при этом результаты свидетельствуют о еди�
ной биохимической основе модификации об�
менных процессов у холоднокровных и тепло�
кровных организмов. Вопрос о температурных 
адаптациях рыб теснейшим образом связан с 
сезонными колебаниями метаболизма; для 
пойкилотермных животных именно темпера�
тура является ведущим фактором, опреде�
ляющим ритмичность биологических процес�
сов [Шмид�Ниельсен, 1982; Новиков, 2000; 
Озернюк, 2000]. В течение года температура 
водоема значительно изменяется. Так, в озе�
рах Карелии температура воды с декабря до 
конца апреля составляет всего 1,0–1,5 °С. 
В мае наблюдается резкий скачок – вода про�
гревается до 20 °С. Начиная с августа проис�
ходит постепенное снижение температуры. 
Эти колебания температуры сказываются и 
на состоянии кормовой базы рыб, и на их 
пищевой активности, а следовательно, и на 
особенностях обмена веществ: происходит 
изменение скорости и направления реакций 
метаболизма.  

Развитие температурных адаптивных реак�
ций имеет физиологические ограничения, 
превышение которых приводит к необрати�
мым деструктивным процессам в фосфоли�
пидном матриксе печени и мышц и биоэнер�
гетической дисфункции тканей, что коррели�
рует с низкой выживаемостью рыб. Несмотря 
на изменение температуры окружающей сре�
ды, основные метаболические функции долж�
ны поддерживаться на постоянном уровне, ко�
торый может колебаться только в определен�
ных пределах.  Еще раз следует подчеркнуть, 
что у многих пойкилотермных организмов хо�
рошо развиты компенсаторные механизмы 
изменения стандартного метаболизма, сезон�
ная акклимация. Например, уровень макроэр�
гических фосфорных соединений может коле�
баться в значительных пределах и опреде�
ляться рядом факторов, в том числе сезоном 
года. Интенсивность многих катаболических 
реакций при акклимации к холоду возрастает. 
Наибольшую степень компенсации темпера�
турных эффектов обнаруживают те фермента�
тивные реакции, которые участвуют в генери�
ровании «энергетической валюты» клетки, не�
обходимой в любое время года [Озернюк, 
2000; Guderley, 2004; O'Brien, 2011; Somero, 
2011, 2012]. Наши исследования показали, 
что у холодноводной радужной форели и оби�
тающего в теплых водах карпа механизмы 
адаптации к температуре одинаковы [Немова, 
Высоцкая, 2004]. Однако существует тканевая 
специфичность адаптивных перестроек и 
асинхронность в подключении разных фер�
ментов в реакции, что подтверждено резуль�
татами наших исследований по участию лизо�
сом в биохимической адаптации организма 
рыбы к меняющейся температуре среды. Ус�
тановлено, что при тепловой акклимации у ра�
дужной форели в мышцах наблюдалось изме�
нение седиментационных характеристик ли�
зосом, увеличивалась общая активность фер�
ментов�маркеров этих органелл – кислой 
фосфатазы, лизосомальных протеиназ – ка�
тепсинов Б и Д [Высоцкая, Немова, 2008], ко�
торые включаются  на определенном этапе 
адаптивных перестроек в механизмы регуля�
ции ферментативных реакций. 

Адаптивные преобразования в клетке осу�
ществляются как за счет количественных 
изменений содержания ферментов, так и за 
счет регуляции качественного состава их изо�
форм. Присутствие в клетке изоферментов, 
различающихся по своим кинетическим свой�
ствам, – один из механизмов быстрой регуля�
ции ответной реакции на изменение темпера�
туры. Большое разнообразие изоферментов 
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наблюдается у рыб, что связано прежде всего 
с различными условиями их существования и 
принадлежностью к группе эктотермных жи�
вотных. Компенсация влияния температуры 
сводится в первую очередь к изменению 
эффективности функционирования фермен�
тов [Озернюк, 1992, 2003; Somero, 2011], 
и одним из таких механизмов является изме�
нение сродства фермента к субстрату. Напри�
мер, изоферменты лактатдегидрогеназы 
(КФ 1.1.1.27) осуществляют взаимопревраще�
ния лактата и пирувата, участвуя в регуляции 
направления и интенсивности, путей аэробно�
го и анаэробного синтеза АТФ. Все изофер�
менты ЛДГ при одной и той же температуре 
различаются по величине константы Миха�
элис�Ментен (Кm)  для лактата, и исходя из 
этой величины можно судить о степени фер�
мент�субстратного сродства и направлении 
катализируемой ими реакции. На примере ле�
ща Abramis brama L. в наших исследованиях 
[Meshcheryakova et al., 2012] было показано, 
что при понижении температуры наблюдается 
уменьшение величины Кm всех изоферментов 
ЛДГ сердечной мышцы леща, то есть увеличе�
ние фермент�субстратного сродства, позво�
ляющее повысить эффективность функциони�
рования фермента при низкой температуре. 
При высокой температуре наблюдается об�
ратный эффект – снижение фермент�суб�
стратного сродства изоферментов, позволяю�
щее понизить активность фермента при дан�
ной температуре. Изменения кинетических 
характеристик фермент�субстратного сродст�
ва и максимальной скорости реакции при раз�
личных температурах свидетельствуют о на�
стройке биохимических свойств изофермен�
тов ЛДГ на определенный уровень, направле�
ние и интенсивность метаболизма лактата 
и пирувата. Это хорошо согласуется с извест�
ными представлениями об изменении уровня 
аэробно�анаэробного метаболизма у рыб при 
изменении температуры водоема и содержа�
ния растворенного кислорода. Обнаружены 
компенсаторные изменения кинетических 
свойств Кm для лактата и максимальной ско�
рости реакции (Vmax) в реакции лактатпиру�
ват для цитоплазматических и митохондри�
альных изоферментов лактатдегидрогеназы 
радужной форели Parasalmo mykiss L. При 
повышении и понижении температуры воды 
[Meshcheryakova et al., 2012]. 

Результаты проведенных нами многочис�
ленных исследований  биохимического статуса 
водных организмов при изменении температу�
ры свидетельствуют о важной роли липидов и 
белков в становлении биохимических адапта�

ций у животных. Для животных, вне зависимо�
сти от физиологической организации – холод�
нокровные или теплокровные, эволюционно 
характерен общий план строения липидной 
компоненты клеток [Крепс, 1981]. Изменение 
регуляции липидного обмена рыб при низких 
температурах обусловливает модификацию 
структурной организации клеток в основном за 
счет уменьшения содержания фосфолипидов 
и связанных с ними полиненасыщенных жир�
ных кислот, преимущественно докозагексано�
вой [Смирнов, Богдан, 2007]. При этом разви�
тие адаптивных реакций к гипотермии имеет 
физиологические ограничения, превышение 
которых приводит к необратимым деструктив�
ным процессам в фосфолипидном матриксе 
и биоэнергетической дисфункции тканей, что 
коррелирует с низкой выживаемостью рыб. 
Обнаружено, что жирнокислотный состав поло�
вых продуктов рыб соответствует не  реальным 
температурным условиям, окружающим рыбу 
в данный момент, а термическому диапазону 
размножения, т. е. преадаптирован к нему эво�
люционно [Смирнов, Богдан, 2007].  

Исследования изменений параметров теп�
лоустойчивости интактных эритроцитов, а так�
же термоиндуцированных структурных перехо�
дов белков мембраны и цитоскелета красных 
клеток крови и денатурация гемоглобинов при 
сезонных акклиматизациях форели свидетель�
ствуют о том, что терморезистентность эрит�
роцитов претерпевает выраженные сезонные 
изменения, согласующиеся с изменениями 
температуры воды [Горюнов и др., 1999; Ри�
патти, Рабинович, 1999]. При низких темпера�
турах воды отмечено повышение содержания 
насыщенных и моноеновых жирных кислот, со�
провождающееся уменьшением терморези�
стентности эритроцитов. В летние месяцы в 
мембранах выявлена более высокая доля по�
линенасыщенных жирных кислот, что коррели�
ровало с возрастанием теплоустойчивости 
клеток. По�видимому, инициация термогемо�
лиза эритроцитов связана не столько с тепло�
выми превращениями белков, сколько с реор�
ганизацией в системе «белковый каркас – фос�
фолипиды», поскольку аннулярный слой инте�
гральных белков обогащен липидами с полине�
насыщенными жирнокислотными цепями. 
Предполагается, что структурной предпосыл�
кой обнаруженных взаимосвязей является так�
же упаковка жирнокислотных цепей, которая 
определяет структурную прочность бислоя 
и лежит в основе как устойчивости мембраны 
в целом, так и функциональной способности 
извлечения кислорода эритроцитами [Рабино�
вич и др., 2007]. 
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 Соленость и аноксия      

Мидии Mytilus edulis L., как большинство 
обитателей приливно�отливной (литоральной) 
территории моря, способны существовать при 
значительных изменениях солености. Являясь 
осмоконформерами (т. е. пойкилосмотически�
ми организмами), эти моллюски не способны 
регулировать осмотическую концентрацию по�
лостной жидкости и поддерживают состояние, 
близкое к изотонии, в широком диапазоне со�
лености внешней среды [Бергер, 1986]. Кроме 
того, мидии являются типичными факультатив�
ными анаэробами, способными существовать 
как в нормальных (кислородных), так и в анок�
сийных условиях [Larade, Storey, 2002; Аляк�
ринская, 2004]. Таким образом, этот моллюск 
может использоваться для изучения влияния 
таких основных абиотических факторов среды 
обитания, как соленость и аноксия. В связи с 
этим было изучено  влияние различной солено�
сти и краткосрочной аноксии на биохимиче�
ский статус мидий Mytilus edulis L., собранных 
в губе Чупа Кандалакшского залива Белого 
моря. Исследования были проведены на мол�
люсках, обитающих в различных условиях, 
а именно – в прибрежной зоне моря (на лито�
рали), периодически подвергающейся воздей�
ствию приливно�отливных циклов, и на искус�
ственных субстратах марикультуры, для кото�
рых не характерны частые перепады факторов 
среды. Аквариальные эксперименты были по�
ставлены на Беломорской биологической стан�
ции «Картеш» Зоологического института РАН.  
Мидии содержались в аквариумах в течение 
14 сут. при температуре +10 °С с соленостью 
воды 5, 15, 25, 35 и 45 ‰ при постоянной про�
дувке и частичной смене воды. В природных 
условиях соленость морской воды в Белом 
море составляет 25 ‰, поэтому данная кон�
центрация солей была принята за контроль. 
При постановке экспериментов учитывалась 
стадия репродуктивного цикла моллюсков, 
в частности этап нереста (стадия 3 гаметоге�
неза): 3В (вымет гамет, конец июня) и 3С 
(резорбция остаточных половых продуктов, 
конец июля – начало августа). Для создания 
аноксийных условий обитания литоральные 
и сублиторальные мидии содержались на воз�
духе в течение 24 ч., контрольные мидии нахо�
дились в аквариуме (в аэрируемой воде).  

У мидий изучали содержание белка, состав 
липидов (общие липиды, фосфолипиды, триа�
цилглицерины, холестерин и его эфиры, жир�
ные кислоты), активность ферментов энергети�
ческого обмена (ЛДГ, МДГ, ГФДГ, альдолазы, 
ЦО), активность гидролитических ферментов 

лизосом (ДНКазы, РНКазы, �глюкозидазы, ки�
слой фосфатазы, катепсина В, катепсина D), 
активность кальцийактивируемых протеиназ ци�
тозоля и их специфического эндогенного инги�
битора кальпастатина. Воздействие различной 
солености морской воды и влияние краткосроч�
ной аноксии на литоральных и сублиторальных 
мидий отразилось на содержании холестерина 
(ХС), коэффициента Дьердии (холестерин/фос�
фолипиды, ХС/ФЛ) и соотношении домини�
рующих фосфолипидов мембран фосфати� 
дилхолин/фосфатидилэтаноламин (ФХ/ФЭА). 
Модификации в составе данных мембранных 
компонентов были отмечены в различных орга�
нах�мишенях и зависели от стадии нереста мол�
люсков, а также от степени влияния факторов 
(в частности, критические или умеренные зна�
чения солености) [Фокина и др., 2007, 2010, 
2011; Nemova et al., 2013]. Известно, что коле�
бания в соотношениях ХС/ФЛ и ФХ/ФЭА явля�
ются одним из параметров состояния вязкости 
биологических мембран и, как следствие, изме�
нения ионной проницаемости и активности 
встроенных в мембрану белков [Крепс, 1981; 
Gillis, Ballantyne, 1999; Смирнов, Богдан, 2007]. 
В связи с этим отмеченные колебания данных 
мембранных липидов, а также повышенное 
содержание фосфатидилсерина у мидий при 
влиянии различной солености и краткосрочной 
аноксии указывают на модификацию активно�
сти ферментов, ионных каналов и насосов, 
а также осмо� и натриорецепторов, встроенных 
в мембраны жабр и мантийной ткани и ответст�
венных за регуляцию клеточного объема и про�
текания большинства метаболических процес�
сов [Бергер, 1986]. Более того, изменения кон�
центрации фосфатидилинозитола и сфинго�
миелина, которые служат предшественниками 
для образования вторичных мессенджеров, 
осуществляющих контроль над многими клеточ�
ными функциями, такими как дифференциация, 
пролиферация, метаболизм и апоптоз [Ткачук, 
1998; Цюпко и др., 2001; Di Paolo De Camilli, 
2006], свидетельствуют об участии различных 
сигнальных метаболических путей в процессе 
акклимации моллюсков к указанным абиотиче�
ским факторам среды. Характерной особенно�
стью ответной реакции литоральных мидий на 
действие различной солености и краткосрочной 
аноксии служила обратная корреляция в содер�
жании неметиленразделенных жирных кислот 
(НМРЖК) и полиеновых кислот n�3 семейства. 
В частности, недостаток n�3 ПНЖК у прибреж�
ных мидий компенсировался повышенными 
концентрациями НМРЖК, которые содержат 
изолированные двойные связи при нечетных 
атомах углерода и благодаря этому имеют низ�
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кую скорость автоокисления. Этот эффект дела�
ет мембраны устойчивыми к окислению, тогда 
как необходимый уровень мембранной жидко�
стности сохраняется. Колебания в содержании 
триацилглицеринов указывают на использова�
ние их в качестве источников метаболической 
энергии, необходимой для процессов акклима�
ции литоральных и сублиторальных мидий к ис�
следуемым абиотическим факторам, причем 
они отражают энергетические потребности 
моллюсков в зависимости от стадии их нереста. 

Изменение активности лизосомальных нук�
леаз, цистеинзависимых внутриклеточных про�
теиназ (лизосомального катепсина В и каль�
цийактивируемых протеиназ цитозоля), фер�
ментов углеводного обмена в тканях мидий 
при изменении солености среды свидетельст�
вует об участии этих ферментов в адаптивном 
ответе клетки [Высоцкая и др., 2009; Канцеро�
ва и др., 2009). Адаптация мидий к опреснен�
ной воде сопровождается увеличением актив�
ности ферментов, участвующих в аэробных ме�
таболических процессах, что, вероятно, обу�
словлено необходимостью усиления синтеза 
АТФ для обеспечения процессов осморегуля�
ции.  Изменения в активности ферментов, на�
блюдаемые у сублиторальных мидий, свиде�
тельствуют об активизации анаэробного глико�
лиза и пентозофосфатного пути [Васильева, 
Мещерякова, 2003]. Выявлено снижение ак�
тивности большинства лизосомальных фер�
ментов в тканях мидий даже при небольших из�
менениях солености, что вполне согласуется с 
характерной для этих животных способностью 
снижать интенсивность метаболизма в десятки 
раз в ответ на воздействие неблагоприятных 
факторов среды. Прямым доказательством ис�
пользования такого механизма адаптации в 
данном случае являются результаты, свиде�
тельствующие о нарушении биосинтеза колла�
гена, и данные об активности коллагеназы. Так, 
у литоральных и сублиторальных мидий снижа�
ется активность коллагеназы в два раза как при 
увеличении, так и при снижении количества со�
ли в среде их содержания. Значение солености 
5 ‰, вероятно, превышает адаптивный порог 
мидий и вызывает негативные перестройки в 
тканях. Мидии литоральной зоны более адап�
тированы к возможному анаэробиозу, чем суб�
литоральные, о чем свидетельствуют данные 
по изменению параметров липидного и энер�
гетического обмена [Васильева, Мещерякова, 
2003]. Преадаптированность литоральной 
группы мидий к обитанию в прибрежной зоне с 
неустойчивым температурным, соленостным и 
кислородным режимом выражается в повы�
шенной устойчивости к гипоксии и факульта�

тивному анаэробиозу, сопровождающих ответ�
ную реакцию на резкие колебания факторов 
среды. Показано, что значительное опресне�
ние среды угрожает стабильности обменных 
процессов на клеточном уровне, а следова�
тельно, и благополучию организма в целом, 
в большей степени, чем повышенная соленость. 
При этом адаптивные возможности клеточного 
метаболизма снижаются и возможны патологи�
ческие изменения в организме, связанные с на�
рушением процессов осморегуляции. 

Антропогенные факторы  

В нашей лаборатории проведены многочис�
ленные исследования влияния острых и хрониче�
ских воздействий поллютантов различной при�
роды на биохимический статус гидробионтов, 
обитающих в природных водоемах и в условиях 
аквариальных экспериментов. Изучали воздей�
ствие стоков горно�обогатительного производ�
ства, металлургических предприятий, комплекс�
ного загрязнения Белого моря, в том числе тяже�
лыми металлами и компонентами нефти 
[Bakhmet et al., 2012; Канцерова и др., 2012; 
Fokina et al., 2013]. Исследования проводили 
на водоемах Северо�Запада России (озерах 
Республики Карелия, Вологодской области, 
Кольского п�ова, в Белом море), характеризую�
щихся разной степенью загрязнения бытовыми 
и промышленными стоками, включающими тя�
желые металлы (ртуть, стронций, кадмий, медь, 
никель), нефтепродукты, компоненты буровых 
растворов, мелкодисперсную взвесь и др. 

Показано, что устойчивость и чувствитель�
ность исследованных видов гидробионтов 
к воздействию различного рода токсических 
веществ зависит как от степени функциони�
рования ферментов биотрансформации ксе�
нобиотиков, так и от состояния других биохи�
мических систем клетки (лизосомы, мембра�
ны, регуляторные ферменты), участвующих 
в реализации защитных реакций организма, 
в развитии «ответа» клетки на уровне биохи�
мических изменений [Немова, Высоцкая, 
2004; Нефедова и др., 2007; Высоцкая, Немо�
ва, 2008; Биота…, 2012]. Так, например, ус�
тановлена видоспецифичная реакция у плот�
вы, щуки и сигов к минеральному загрязне�
нию в озере Костомукшском, испытывающем 
воздействие стоков Костомукшского ГОК 
[Борвинская и др., 2011а, б; Крупнова и др., 
20011; Чурова и др., 2011; Немова и др., 
2012; Биота…, 2012; Вдовиченко, Высоцкая, 
2013]. Показано, что окунь адаптирован к 
жизни в кислых гумифицированных озерах 
[Мещерякова и др., 2004; Немова, 2005; Вы�
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соцкая, Немова, 2008] и не встречается в во�
доемах, характеризующихся высоким содер�
жанием калия и щелочной реакцией среды. 
Значительные адаптационные возможности 
обнаружены у щуки в водоемах Мурманской 
области, подвергающихся действию про�
мышленных стоков, содержащих такие тяже�
лые металлы, как стронций, никель и медь 
[Морозов и др., 2007]. Ряпушка оказалась 
весьма пластичным видом, который может 
приспосабливаться к техногенным загрязне�
ниям, но проявляет высокую чувствитель�
ность к биотическим воздействиям [Высоц�
кая и др., 2006; Морозов и др., 2006, 2007]. 
Установлено, что комплексное загрязнение, 
включающее вещества органической и неор�
ганической природы и механические взвеси, 
индуцирует неспецифические ответные реак�
ции, при «умеренном» действии имеющие 
компенсаторный характер, а при превыше�
нии определенного порога чувствительности 
вызывает тканевую патологию. 

Для тестирования состояния рыб при токси�
ческих воздействиях предложен «биохимический 
интегральный индекс» (БИИ), как важный показа�
тель при определении предельно�допустимых 
концентраций токсикантов. БИИ – число показа�
телей, близких к крайним границам их естествен�
ной вариабельности или выходящих за ее преде�
лы, то есть уже патологичных, выраженное в % 
к общему числу изученных признаков (минимум 
30–35) [Немова, Высоцкая, 2004]. 

Ответная реакция метаболизма зависит от 
концентрации поллютанта, его природы, време�
ни воздействия, что определяет специфичность 
его действия, динамику аккумуляции и перерас�
пределения в организме. Например, при оценке 
эффектов накопления ртути в рыбах использо�
вали широкий спектр ферментов (кислая 
фосфатаза, РНКаза, ДНКаза, β�глюкозидазы, 
β�галактозидазы, катепсины В и D, щелочная 
фосфатаза, альдолаза, кальпаины), липидов, 
пептидов,  позволяющих проследить изменения 
ключевых обменных процессов в тканях рыб 
(печени, жабрах, мышцах и гонадах) [Мещеря�
кова и др., 2004; Немова, 2005; Кяйвяряйнен 
и др., 2009]. Было показано, что ответная реак�
ция организма на накопление ртути зависит не 
только от концентрации ее в органах и тканях, 
но и от таких сопутствующих факторов, как рН 
и гумифицированность водоема. 

Заключение 

Таким образом, результаты исследований 
состояния водных организмов (рыб и беспо�
звоночных) на основании биохимического 

статуса свидетельствуют о разнообразных и 
разнонаправленных изменениях в обмене ос�
новных компонентов клетки и регуляторов  
метаболизма и дают основания сделать ряд 
выводов и заключений.  

Ответная реакция организма реализуется 
за счет изменения основных метаболических 
путей: обмена запасных и мембранных липи�
дов, включая те, что отвечают за поддержание 
функционального статуса и регуляторные 
свойства биологических мембран, прежде 
всего жирных кислот, холестерина, фосфоли�
пидов и их отдельных фракций; белкового ме�
таболизма, о чем свидетельствует модуляция 
активности ферментов внутриклеточного про�
теолиза и соотношения молекулярных форм 
протеиназ, благодаря которым изменяется со�
держание их белковых субстратов и фракцион�
ный состав образующихся пептидов с различ�
ным молекулярным весом, а также энергопро�
дукции – синтеза важнейшей энергетической 
валюты клетки АТФ, интенсивность которого 
определяется активностью ферментов энерге�
тического метаболизма. Несомненно, энерге�
тический обмен может рассматриваться как 
связующее звено всех вышеперечисленных 
метаболических путей.  

Реакция метаболических процессов у вод�
ных организмов на изменение исследуемых 
природных и антропогенных факторов разли�
чается в зависимости от таксономической и 
половой принадлежности организма, его фи�
зиологического состояния, стадии развития, 
природы и силы воздействующего фактора. 
Наряду с общими, выработанными в ходе эво�
люции механизмами биохимических адапта�
ций, которые позволяют водным организмам 
в условиях изменения факторов среды поддер�
живать гомеостаз с минимальными потерями, 
имеются и некоторые специфические особен�
ности адаптивного ответа на уровне метабо�
лизма. Они определяются их принадлежностью 
к эктотермным организмам, возрастом, стади�
ей жизненного цикла, особенностями экологии 
и т. д. Особенности адаптаций у водных орга�
низмов связаны прежде всего с полной зави�
симостью  от среды и принадлежностью к груп�
пе эктотермных животных, а также с особенно�
стями цикла развития. Для них показана некая 
«растянутость» (во времени) адаптивных пере�
строек по сравнению с теплокровными, харак�
терен более широкий набор изоферментов, 
большая степень ненасыщенности жирных 
кислот. Соотношение структурных липидов и 
жирных кислот в мембранах соответствует фи�
зическим или химическим особенностям сре�
ды. Биохимические адаптации у обитателей 
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северных водоемов (стенобионтных организ�
мов), развитие и становление которых проис�
ходит при сравнительно низкой температуре, 
слабой минерализации, олиготрофности, бо�
лее разнообразны. 

Биохимические адаптации к изменению фак�
торов среды на уровне клеточного метаболизма 
обычно носят компенсаторный характер, за ис�
ключением экстремальных  случаев. Изменяет�
ся интенсивность метаболизма и соотношение 
между отдельными его путями. Модуляции ак�
тивности ферментов (функциональная актив�
ность, сродство фермента субстрату, изофер�
ментный состав и т. д.), уже функционирующих 
в клетке, создают возможность быстрой адапта�
ции.  Большое значение  имеют адаптации на 
уровне микросреды, прежде всего липидного 
окружения, в котором функционируют мембра�
носвязанные ферменты. Адаптивные измене�
ния липидных систем во многом сходны с адап�
тивными изменениями белков. В обоих случаях 
для обратимых перестроек необходима «полу�
стабильность» структуры. Приспособительные 
изменения структуры крупных молекул – бел�
ков, липидов и нуклеиновых кислот – дополня�
ются адаптивными сдвигами той микросреды, 
в которой эти молекулы функционируют. 

Долговременные эволюционные изменения 
часто сходны с кратковременными акклимати�
зационными сдвигами. В этом отношении по�
казательны адаптивные изменения липидов: 
поддержание нужной микровязкости достига�
ется сравнимыми способами как у видов, при�
способленных к разным температурам, так и у 
популяции одного и того же вида, акклимиро�
ванных к разным условиям.  

Следует особо подчеркнуть, что при анали�
зе материалов, полученных при исследовании 
влияния факторов среды на состояние водных 
организмов, необходимо использовать  ком�
плексный подход. Методология изучения эко�
лого�биохимического состояния водных орга�
низмов, позволяющая делать выводы о состоя�
нии водных экосистем, включает в себя ис�
пользование различных биохимических мето�
дов оценки состояния клеточного метаболизма 
рыб и водных беспозвоночных, а также методы 
ихтиологических наблюдений и статистическо�
го анализа. Такой подход включает в себя  учет 
тех принципов, которые предложены и неодно�
кратно  апробированы в наших исследованиях. 
Комплексная биохимическая система может 
быть использована для выявления различных 
отклонений физиологического состояния рыб, 
возникающих под влиянием разнообразных 
экологических факторов, в том числе имеющих 
и антропогенный характер. Результаты таких 

исследований важны как для выяснения меха�
низмов развития приспособительных реакций 
у живых организмов, стоящих на различных 
ступенях эволюционного развития, в ответ на 
воздействие разнообразных факторов среды, 
так и для разработки критериев оценки ста�
бильности водных экосистем и прогнозирова�
ния их возможных изменений.    

Следует отметить, что природа адаптивных 
изменений высококонсервативна ввиду необ�
ходимости сохранения биохимического един�
ства перед лицом разнообразия адаптивных 
задач. Для достижения этой консервативной 
цели требуются не только соответствующие 
генные продукты, например ферменты с харак�
теристиками, подходящими для их термальной 
ниши, но также и генные регуляторные меха�
низмы, которые обеспечат соответствующие 
типы генов, вызывающих адаптивные измене�
ния [Somero, 2011, 2012]. Имеющиеся в орга�
низме механизмы всех видов адаптаций, на�
правленные на выживание особи, находятся в 
сложном взаимодействии, а сам организм яв�
ляется целью и средством продления жизни 
[Хочачка, Сомеро, 1980; Hochachka, Somero, 
2002; Somero, 2011, 2012]. 

Исследования выполнялись с использовани�
ем приборной базы Центра коллективного поль�
зования научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН 
и поддержаны грантами: Президента РФ «Веду�
щие научные школы» НШ�3731.2010.4, НШ�
1642.2012.4 и НШ�1410.2014.4; РФФИ 14�04�
00473�а; Программ фундаментальных исследо�
ваний Президиума РАН «Биоразнообразие» 
2009–2011 гг. и «Живая природа» 2012–2014 гг., 
а также Программы фундаментальных исследо�
ваний ОБН РАН «Биоресурсы» 2009–2011 гг. 
и 2012–2014 гг.; Проектов ФЦП «Кадры» 
(г. к. № 02.740.11.0700 и согл. № 8050). 
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МЕТОДИЧЕСКИЕ ПОДХОДЫ ДЛЯ ИЗУЧЕНИЯ МОЛЕКУЛЯРНЫХ 
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Обзор посвящен современным подходам и методам, используемым для изучения 
молекулярных основ адаптации популяций. Рассмотрены современные понятия 
адаптации популяций и основные подходы для отбора генов�кандидатов, участ�
вующих в этом процессе. Приведены молекулярно�генетические методы, исполь�
зуемые для изучения роли мутаций и эпигенетических механизмов в адаптации 
организмов и популяций. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: адаптация, популяции, генотип, фенотип, экспрессия ге�
нов, эпигенетические механизмы, метилирование ДНК. 

L. V. Topchieva, O. M. Fedorenko. METHODOLOGICAL APPROACHES TO 
STUDYING THE MOLECULAR MECHANISMS OF ADAPTATION IN 
POPULATIONS 

The review is devoted to the modern approaches and methods used to study the 
molecular basis of adaptation in populations. The modern concepts of population 
adaptation and basic approaches to the selection of candidate genes involved in this 
process are discussed. Molecular genetic methods used to study the role of mutations 
and epigenetic mechanisms in adaptations of organisms and populations are 
considered. 

K e y  w o r d s: adaptation, populations, genotype, phenotype, gene expression, 
epigenetic mechanisms, DNA methylation. 

 
Введение 

В последние годы стремительно возросло 
количество работ, посвященных методическим 
подходам для исследования адаптации попу�
ляций растений и животных [Geffenew et al., 
2005; Whitehead, Crawford, 2006; Ellegren, 
Sheldon, 2008; Feldman et al., 2009]. При этом 
особенное внимание в них уделяется изучению 
генетических и эпигенетических механизмов 
приспособления. Повышение интереса к про�
блеме адаптации популяций очевидно связано 
с разработкой и широким внедрением в эти 

исследования новых подходов и методов, в 
том числе успешно развиваемых в молекуляр�
ной биологии. Однако особенности организа�
ции и функционирования отдельных организ�
мов и популяций могут обусловливать приме�
нение разных подходов и методов для оценки 
уровня и механизмов их приспособленности. 

Кратко остановимся на понятии «адаптация 
популяций». Популяциям растений и животных, 
как и любым живым системам, присущи само�
регуляция, самоорганизация и адаптация (при�
способление). Существуют различные опреде�
ления и классификации адаптации, обобщен�
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ные в работе [Шкорбатов, 1982]. Г. Л. Шкорба�
тов, согласно принципам системного исследо�
вания, ввел понятие адаптации как совокупно�
сти реакций живой системы, поддерживающих 
ее функциональную устойчивость при измене�
нии условий окружающей среды, подчеркивая 
динамические качества этой устойчивости. 
Им же разработана классификация адаптаций 
в соответствии с основными типами сущест�
вующих в природе биологических систем. При�
способление на популяционно�видовом уровне 
он относит к адаптации филогенетических сис�
тем, считая, что ее отличительными особенно�
стями являются групповой характер, низкая 
скорость возникновения и относительно высо�
кая стабильность. Возникновение и угасание 
этих адаптаций происходят в генофонде всей 
адаптирующейся группы. Причем изменения 
в генетическом аппарате могут иметь значение 
для адаптации в том случае, если возникший 
в данной популяции новый генотип распростра�
няется, будучи подхваченным естественным от�
бором [Тимофеев�Ресовский и др., 1969]. Поня�
тие приспособления, или адаптации, также под�
разумевает «запас прочности» биологических 
систем, а в нашем случае популяций, который 
многократно ими используется при повторных 
однотипных изменениях окружающих условий 
[Шкорбатов, 1982]. По мнению Ю. П. Алтухова, 
запас генетической прочности популяций пред�
ставляет собой адаптацию к конкретной среде, 
с которой они сталкивались в прошлом и кото�
рая оказалась «записанной» в их генотипиче�
ской структуре [Алтухов, 2003].  

Факторы адаптивных изменений 
генетической структуры популяций 

Принято считать, что в адаптивных измене�
ниях генетической структуры популяций основ�
ную роль играют мутационный процесс и есте�
ственный отбор, а также такие факторы, как по�
ток генов, генетический дрейф [Хедрик, 2003; 
Hereford, 2009]. Согласно Р. Фишеру,  приспо�
собленность популяций монотонно возрастает 
под давлением естественного отбора [Алтухов, 
2003]. Однако это положение имеет ряд ограни�
чений, например, для популяций с инбридингом 
и частотно�зависимым отбором [Животовский, 
1981]. По Ю. П. Алтухову, современные натив�
ные популяции достигли максимума адаптации 
и поддерживают экологическое равновесие с 
окружающей средой [Алтухов, 2003]. Но суще�
ствует и другая точка зрения. Несмотря на дей�
ствие стабилизирующего отбора, популяции не 
находятся в адаптивном оптимуме [Orzack, 
Sober, 1994]. Об этом свидетельствуют некото�

рые факты. Как правило, генотипы аборигенных 
представителей лучше адаптированы к услови�
ям среды обитания [Schluter, 2000], тем не ме�
нее в популяции можно обнаружить индивидуу�
мы, имеющие более низкую приспособленность 
к конкретным условиям среды, чем помещен�
ные в эти условия особи из других популяций 
[Hereford, Winn, 2008]. 

На ход процессов адаптации популяций мо�
жет оказывать влияние уровень их генетическо�
го разнообразия. В малочисленных популяциях 
из�за дрейфа генов, когда «успешные» аллели 
достигают высокой частоты, а «вредные» алле�
ли фиксируются вследствие наличия генетиче�
ского груза, уровень генного разнообразия мо�
жет оказаться низким и ограничить адаптацию 
[Lynch, 2007].  

В основе адаптаций лежит мутационный 
процесс, приводящий к появлению новых алле�
лей. Вновь возникающие мутации, как правило, 
вредны для организма [Алтухов, 2003]. Поэто�
му обнаруживаемое разнообразие генных ло�
кусов в популяции поддерживается за счет до�
ли селективно�нейтральных аллелей. Подав�
ляющее большинство мутаций рецессивно, 
и при высокой численности популяций они ока�
зываются в гетерозиготном состоянии. Как 
полагал С. С. Четвериков, вновь возникающие 
аллели, не проявляя вредного эффекта в гете�
розиготах, могут постепенно включаться в ге�
нофонд вида [Алтухов, 2003], являясь «сырь�
ем» для естественного отбора. И, как было уже 
отмечено, значение этих аллелей в адаптации 
будет проявляться в том случае, если их часто�
та в популяции станет ощутимой и они будут 
подхвачены естественным отбором. 

При рассмотрении молекулярных механиз�
мов адаптации возникает еще несколько во�
просов. Например, эволюционирует отдельный 
ген или локусы, среди которых могут быть и по�
лиаллельные генетические системы? В по�
следнее время принято считать, что природная 
популяция бисексуальных видов эволюциони�
рует одновременно по множеству локусов [Ал�
тухов, 2003]. Соответствующие генотипы могут 
взаимодействовать между собой, гены могут 
быть сцепленными или их комбинации оказы�
ваются неслучайными под действием отбора 
[Алтухов, 2003]. Другой вопрос касается важ�
ности для приспособления так называемой 
морфологической эволюции и эволюции регу�
ляторных систем. Одни авторы придерживают�
ся точки зрения, что основным молекулярным 
механизмом приспособления являются изме�
нения в транскрибируемых нуклеотидных по�
следовательностях, приводящие к замене ами�
нокислот и изменению структуры белка 
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[Hoekstra, Coyne, 2007]. Другие авторы полага�
ют, что в основе формирования новых адапти�
рованных фенотипов лежат изменения в регу�
ляции экспрессии генов, обусловленные мута�
циями в регуляторных или, иначе, в cis�облас�
тях гена [Carroll, 2005]. Еще более 30 лет назад 
Кинг и Уилсон [King, Wilson, 1975], исследуя 
схожесть белков человека и шимпанзе, пришли 
к заключению, что наблюдаемые фенотипиче�
ские различия между этими видами могут быть 
обусловлены различиями скорее в регуляции 
экспрессии генов, нежели в структуре коди�
руемых ими белков. На модельных объектах 
Drosophila и дрожжах рода Saccharomyces бы�
ло показано, что ключевым механизмом фик�
сации некоторых фенотипических различий 
у этих объектов является возникновение мута�
ций в регуляторных частях генов [Borneman 
et al., 2007; McGregor et al., 2007]. В литературе 
также имеются сведения и в пользу важности 
для формирования новых адаптаций измене�
ний в структурных областях генов [ffrench�
Constant et al., 1993]. Очевидно, что в естест�
венных популяциях эволюция локусов, связан�
ных с приспособлением, может осуществлять�
ся за счет возникновения мутаций как в регуля�
торных, так и в структурных областях генома 
[Ellegren, Sheldon, 2008]. Из этого следует, что 
методы и подходы для исследования молеку�
лярных основ адаптации могут быть весьма 
разнообразными. 

Методы выявления адаптивной 
генетической изменчивости 

Поиску генов, которые позволяют популяци�
ям адаптироваться к конкретным условиям 
среды обитания, в настоящее время посвяще�
но много работ [Powers, Schulte, 1998; Geffeney 
et al., 2005; Whitehead, Crawford, 2006; Feldman 
et al., 2009]. Все они основаны на использова�
нии разных подходов для изучения связи меж�
ду фенотипом и генотипом. Эллегрен и Шел�
дон [Ellegren, Sheldon, 2008], обобщая нако�
пившийся к настоящему моменту материал 
о методах исследования этой взаимосвязи, 
предложили схему отбора кандидатных генов, 
участвующих в приспособлении (рис.). 

Анализ сцепления является традиционным 
способом идентификации участка хромосом, 
содержащего локусы, ответственные за те или 
иные количественные признаки. Этот  подход 
называется «анализ локусов количественных 
признаков» (QTL, Quantative Trait Locus) и по�
зволяет эффективно картировать и идентифи�
цировать гены, определяющие сложные (поли�
генные) признаки. Метод устанавливает точ�

ную локализацию, количество, эффект взаимо�
действия QTLs. Для картирования QTL нужна 
сегрегированная популяция, полученная путем 
скрещивания двух родительских форм, кото�
рые различались бы по признаку, интересую�
щему исследователя. Для признаков, контро�
лируемых десятками или сотнями генов, роди�
тельские линии могут не различаться по ним 
фенотипически, но должны содержать различ�
ные аллели, которые в результате рекомбина�
ционных событий мейоза дадут в поколении 
потомков целый спектр фенотипических про�
явлений выбранного признака [Сергеева, 
2011]. Следует подчеркнуть, что QTL – это не 
ген, а только участок хромосомы, где располо�
жен ген или группа генов, обнаруживающих 
значительное влияние на признак. Для иденти�
фикации этих генов необходимо использовать 
другие методы. 

Для проведения QTL�анализа исследова�
телю необходимо две или более линии орга�
низмов одного вида, которые различаются 
генетически по отношению к интересующему 
признаку. Также требуются генетические 
маркеры, которые бы позволили отличить ро�
дительские линии между собой. В последнее 
время для этих целей все чаще используют 
микросателлитные последовательности ДНК, 
которые могут быть расположены близко к ге�
нам, контролирующим признак. Необходи�
мым условием проведения QTL�анализа явля�
ется конструирование карт сцепления, кото�
рые указывают позицию маркеров и относи�
тельные генетические расстояния между 
маркерами вдоль хромосом. С помощью карт 
сцепления устанавливают местоположение 
генов и QTLs, связанных с интересующим 
признаком. QTL�картирование основано на 
принципе разделения генов и маркеров при 
рекомбинации хромосом. Это позволяет ана�
лизировать их в потомстве F2 и сравнивать 
с родительскими формами. Частота рекомби�
нантных генотипов может быть использована 
для расчета генетического расстояния между 
маркерами. Чем ниже частота рекомбинации 
между двумя маркерами, тем ближе они рас�
положены на хромосоме, и наоборот. Карты 
сцепления строятся на основе анализа мно�
жества сегрегирующих маркеров. 

Приведем некоторые примеры использова�
ния QTL�анализа для поиска генетических ло�
кусов, ответственных за формирование опре�
деленного фенотипа. QTL�картирование было 
использовано для идентификации QTLs локу�
сов, ответственных за вариабельность такого 
признака, как «время начала цветения», у 17 F2 
популяций Arabidopsis thaliana [Salome et al., 
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2011]. Высоковариабельный признак «время 
начала цветения» Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. является одной из важнейших физиоло�
гических характеристик растений и четко свя�
зан с приспособленностью [Pigliucci, 1998]. 
В последнее время среди исследователей сло�
жилось представление, что этот признак явля�
ется определяющим в адаптации арабидопси�
са к условиям окружающей среды [Koornneef 
et al., 1991, 1998; Сoupland, 1995; Кuittinen 
et al., 1997], к тому же он проявляет широтную 
клинальную изменчивость [Stinchcombe et al., 
2004]. Вместе с прорастанием семян эта ха�
рактеристика синхронизирует рост и репро�
дукцию растений с наиболее благоприятным 
периодом вегетации [Symonides, 1987] и таким 
образом обеспечивает сохранение вида в че�
реде поколений. Наличие клинальной изменчи�
вости часто служит прямым доказательством 
действия естественного отбора [Левонтин, 
1978] и участия в адаптации генов, контроли�
рующих эту изменчивость. 

С помощью данного метода был обнаружен 
основной QTL�кластер, связанный с контролем 
времени зацветания и включающий пять геном�
ных областей [Salome et al., 2011]. Оказалось, 
что эти области содержат гены транскрипцион�
ных факторов FLC/MAF (FLOWERING LOCUS 
C/MADS AFFECTING FLOWERING).  Для QTL�кар�
тирования в качестве ДНК�маркеров авторы ис�
пользовали однонуклеотидные замены. 

Методику QTL�анализа и ассоциативного 
картирования использовали для исследования 
хромосомных локусов, ассоциированных со 
временем перехода к цветению в двуродитель�
ской расщепляющейся популяции линий двой�
ных гаплоидов и в стержневой коллекции мест�
ных и селекционных сортов�популяций 
Brassica rapa [Артемьева и др., 2012]. Авторы 

нашли и картировали хромосомные локусы, 
расположенные во 2, 3, 5, 6, 7 и 10�й группах 
сцепления, и установили AFLP�, SSR� и S�SAP�
маркеры, сцепленные со временем цветения.  

Для поиска генов, участвующих в адаптации 
популяций, также используется подход, осно�
ванный на получении информации о нуклео�
тидных последовательностях организмов. Суть 
этого подхода состоит в установлении и срав�
нении нуклеотидных последовательностей 
особей из разных популяций, двух и более ви�
дов. Таким образом, можно определить облас�
ти, включающиеся в негативную или положи�
тельную селекцию. Следует отметить, что дан�
ный подход, несмотря на сложность и высокую 
стоимость такого рода исследований, в по�
следнее время используется довольно часто, 
особенно для изучения приспособления эколо�
гически важных или редких видов растений 
и животных [Ellegren, Sheldon, 2008].  

Отбор генов�кандидатов может осуществ�
ляться и на основе знаний биохимии и экологи�
ческих характеристик того или иного вида в 
комплексе с методами прямой генетики. К при�
мерам использования такого подхода можно 
отнести исследования роли полиморфизма ге�
на фосфоглюкозоизомеразы в термоадапта�
ции у бабочки рода Colias [Watt et al., 2003], 
гена лактатдегидрогеназы в адаптации к хо�
лодным условиям среды у костной рыбы 
Fundulus heteroclitus [Place, Powers, 1984], ро�
ли генов синтеза пигментов в адаптивном цве�
товом паттерне прибрежных мышей [Hoekstra 
et al., 2006] и др. 

Остановимся более подробно на одном из 
примеров. Fundulus heteroclitus – маленькая 
костная рыба, обитающая в болотах и эстуари�
ях вдоль побережья Северной Америки. Темпе�
ратура воды для южных и северных популяций 

 
Схема изучения связи между фенотипом и вариациями генотипов [Ellegren, Sheldon, 2008] 
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в один и тот же сезон отличается примерно на 
13 °С. Пауэрс и Плейс [Powers, Place, 1978] ис�
следовали аллозимный спектр этих популяций, 
включая лактатдегидрогеназу (LDH�B), фер�
мент, катализирующий превращение пирувата 
в лактат. Проверив кинетику очищенных LDH�
B�ферментов in vitro, они обнаружили, что фер�
мент, выделенный из особей, принадлежащих 
северным популяциям, имеет большую катали�
тическую способность при низких температу�
рах [Place, Powers, 1984]. Анализ нуклеотидных 
последовательностей аллелей гена ldh�b пока�
зал, что функциональные отличия этих изофер�
ментов обусловлены, вероятнее всего, заме�
ной аминокислот в сайте 311 (Ala�Asp) (аллель 
ldh�bnn). Кроме этого авторы обнаружили кор�
реляцию ldh�b генотипа с концентрацией АТФ 
в эритроцитах крови. Поскольку АТФ снижает 
способность связывания гемоглобином кисло�
рода, было высказано предположение 
[DiMichele, Powers, 1982], что рыбы из север�
ных популяций, имеющие  ldh�bnn аллель, 
обладают более эффективной загрузкой ки�
слорода работающими мышцами и лучшими 
плавательными характеристиками. Как и ожи�
далось, ldh�bnn рыбы имели более высокую 
концентрацию АТФ, более низкую гемоглобин�
кислородную аффинность и лучшие плаватель�
ные характеристики при температуре воды 
10 °С. Однако в теплой воде эти различия не 
были выявлены [DiMichele, Powers, 1982]. Бо�
лее того, дальнейшие исследования показали, 
что ldh�bnn эмбрионы характеризовались бо�
лее низкой скоростью метаболизма, в том чис�
ле лактатного, замедленным развитием, более 
поздним вылуплением. Поскольку самки 
Fundulus heteroclitus откладывают яйца в сере�
дине весны и их яйца вынуждены развиваться 
на воздухе, это позволяет получить им некото�
рые преимущества для выживания, а именно 
способность вылупляться на две недели позже 
в более теплой водной среде. 

Другим примером, подтверждающим эф�
фективность данного подхода для изучения 
молекулярных основ устойчивости и приспо�
собления, являются исследования роли вольт�
воротных натриевых каналов (Nav 1.4) в устой�
чивости популяций подвязочной змеи 
Tamnophis siralis к тетродотоксину [Brodi et al., 
2002]. Tamnophis siralis питается оригонским 
тритоном (Taricha granulose) и обитает в вос�
точной части Северной Америки. Для защиты 
от хищника тритоны на своей коже содержат 
тетродотоксин (ТТХ). ТТХ – нейротоксин, кото�
рый обладает способностью блокировать 
натриевыe каналы (Nav) в цитоплазматической 
мембране нервных клеток и мускулов, что в 

свою очередь ингибирует инициацию потен�
циала действия. При попадании внутрь даже 
минимального количества яда мускулы змей 
парализуются, приводя к смерти этих живот�
ных от удушья. Оказалось, что змеи из популя�
ций, питающихся оригонскими тритонами, бо�
лее устойчивы к ТТХ, чем змеи из популяций, 
в рацион которых не входит это животное 
[Brodie et al., 2002]. Более того, содержание 
ТТХ на коже у тритонов географически корре�
лирует с уровнем устойчивости змей в популя�
циях [Brodie, Brodie, 1991; Hanifin et al., 1999]. 
В дальнейшем на основании лабораторных 
экспериментов установили, что способность 
к движению у животных после вспрыскивания 
ТТХ строго коррелировала со способностью 
клеток генерировать потенциал действия 
[Geffeney et al., 2002]. Была предложена гипо�
теза о генетической природе этой устойчиво�
сти. Основываясь на знаниях о механизмах 
действия тетродотоксина (а именно – его спо�
собности связываться с натриевыми канала�
ми), авторы высказали предположение, что не�
восприимчимость к яду может быть обусловле�
на наличием устойчивых к нему натриевых ка�
налов. Исследование различий в нуклеотидных 
последовательностях гена, кодирующего белок 
натриевого канала, показало, что во всех ус�
тойчивых популяциях обнаруживается одна не�
синонимичная мутация, способствующая 
уменьшению связывания ТТХ с натриевым ка�
налом и повышающая устойчивость к этому 
нейротоксину [Geffeney et al., 2005]. Кроме 
этой мутации в большинстве популяций были 
обнаружены еще 1–3 дополнительные мута�
ции, снижающие токсический эффект ТТХ. Не�
давно было показано, что два родственных 
подвязочной змее вида, Thamnophis atratus 
и Th. сouchii, также имеют ТТХ�устойчивые по�
пуляции [Feldman et al., 2009]. Причем одно�
нуклеотидные замены в гене, кодирующем бе�
лок внешней поры Nav 1.4 канала, коррелируют 
с ТТХ�устойчивостью у этих видов. Данный 
факт может быть примером конвергентной 
эволюции на уровне нуклеотидов с параллель�
ной эволюцией на более высоком уровне орга�
низации. Полиморфизм генов, кодирующих 
белки натриевых каналов, лежит в основе ус�
тойчивости к структурно или функционально 
подобным ТТХ нейротоксинам, сакситоксинам 
у двухстворчатых моллюсков [Bricelj et al., 
2005; Soong, Venkatesh, 2006]. 

В последнее время особенное внимание 
при отборе кандидатных генов, участвующих в 
адаптации популяций различных видов расте�
ний и животных, уделяется транскрипционной 
активности генома [Whitehead, Crаwford, 2006]. 



35

Как уже отмечалось, изменения в регуляторных 
областях генов, а также в генах, кодирующих 
транскрипционные факторы, могут привести 
к существенным различиям в экспрессии генов 
у особей из разных популяций одного и того же 
вида и формированию новых фенотипов. Яр�
кий тому пример – разнообразие популяций 
Arabidopsis thaliana по признаку «время начала 
цветения», которое обусловлено вариабельно�
стью генов  транскрипционных факторов, 
содержащих MADS�домен [Koornneef et al., 
1998]. Мутации в так называемых cis�элемен�
тах генов могут обусловливать различный уро�
вень экспрессии этих генов. У упомянутой вы�
ше рыбы Fundulus heteroclitus между северны�
ми и южными популяциями были обнаружены 
различия в содержании лактатдегидрогеназы, 
которые, по всей вероятности, зависят от 
уровня транскриптов гена, кодирующего этот 
фермент [Schulte et al., 1997]. Сравнение нук�
леотидных последовательностей аллелей гена 
лактатдегидрогеназы у Fundulus heteroclitus 
показало, что различия в его транскрипцион�
ной активности обусловлены наличием поли�
морфных сайтов в промоторе [Schulte et al., 
1997, 2000]. 

Для исследования транскриптома использу�
ются различные методы. Например, метод 
дифференциального дисплея [Liang, Pardee, 
1992], кДНК�AFLP [Bachem et al., 1996], серий�
ный анализ генной экспрессии (SAGE) 
[Velculescu et al., 1995], масс�спектрометрия, 
белковые и ДНК�микроматрицы. 

Одним из наиболее распространенных со�
временных методов, позволяющих сравнивать 
транскриптомные профили, является метод 
ДНК Microarray (ДНК�микроматрицы), заклю�
чающийся в использовании фиксированных на 
твердом носителе (чипе) в определенном по�
рядке большого числа строго определенных 
олигонуклеотидов, с которыми осуществляет�
ся взаимодействие (гибридизация) анализи�
руемого пула кДНК. Поскольку на одном чипе 
можно поместить более тысячи различных оли�
гонуклеотидных зондов (даже более 50 000), 
это дает возможность анализировать одновре�
менно уровень и паттерн большого количества 
кДНК. Далее профиль транскриптов анализи�
руется с помощью кластерного анализа. Опи�
сываемый подход был использован для анали�
за транскриптомов различных популяций неко�
торых видов рыб семейства Fundulus [Oleksiak 
et al., 2002]. Авторы наблюдали индивидуаль�
ную изменчивость в экспрессии ряда генов 
внутри популяций и значительные различия в 
уровне их транскрипционной активности меж�
ду популяциями.  

Другой современный подход, применяю�
щийся для анализа уровня транскриптов боль�
шого количества генов, – серийный анализ 
генной экспрессии (SAGE) [Velculescu et al., 
1995]. Его основные этапы – выделение тагов, 
соединение их в протяженные ряды и их мас�
совое секвенирование. Полученные тексты об�
рабатывают компьютерными методами и с по�
мощью подсчета коротких одинаковых после�
довательностей  получают количественные 
данные о распределении транскриптов многих 
тысяч генов для разных образцов. Появление 
новых технологий секвенирования (NGS), ос�
нованных на детекции продуктов с помощью 
лигазной реакции (платформа Solid), при осво�
бождении пирофосфата в ходе роста цепочки 
нуклеотидов (Roshe), флуоресценции меченого 
нуклеотида в результате синтеза нуклеотидной 
последовательности (платформа Illumina) по�
зволили значительно упростить применение 
данного метода для исследования транскрип�
томов различных организмов. 

Так, модификация данного метода 
SuperSAGE [Matsumura et al., 2005] была ис�
пользована для сравнения транскриптомов 
озерной и речной популяции трехиглой корюш�
ки (Gasterosteus aculeatus) после однократного 
или двухкратного заражения тремя видами па�
разитов: двумя видами нематод (Anguillicoloides 
crassus, Camallanus lacustris) и диплостомиды 
(Diplostomum pseudospathaceum) [Lenz et al., 
2013]. Показано, что однократное и двукратное 
заражение рыб паразитами вызывало в их клет�
ках изменения в уровне экспрессии ряда генов. 
Причем между популяциями наблюдались раз�
личия как в наборе дифференциально экспрес�
сирующихся генов, так и в уровне их транскрип�
ционной активности. Интересно, что различия 
в экспрессии генов так называемого «иммунно�
го ответа» между популяциями можно было об�
наружить только после двукратного заражения 
их паразитами.  

Другой современный метод оценки транс�
криптома различных организмов – анализ про�
читанных фрагментов экспрессированных по�
следовательностей (EST). Основные этапы ме�
тода заключаются в синтезе кДНК, однона�
правленном клонировании, создании библио�
теки кДНК�клонов, частичном секвенировании 
каждого клона с двух сторон – получении EST, 
кластеризации и выравнивании EST, генериро�
вании консенсусов, реконструирующих струк�
туру транскриптов. Применению этого метода 
в экологических исследованиях посвящен об�
зор [Bouck, Vision, 2007]. В нем отмечается, что 
чаще всего этот подход используется для соз�
дания ДНК�зондов, которые в дальнейшем ис�
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пользуются для анализа уровня транскриптов 
генов методом Microarray. Метод EST был при�
менен для сравнительного анализа транскрип�
тов у эндемичного (Amphilophus astorquii)  и 
симпатрического (Amphilophus zaliosus) видов 
цихлиды [Elmer et al., 2010]. 

Следует отметить, что с ростом интереса 
к исследованию транскриптома в генетике по�
пуляций возникают вопросы и дискуссии отно�
сительно происхождения вариабельности 
уровня экспрессии генов между популяциями: 
являются ли эти различия результатом ней�
тральных процессов или же селекции, дейст�
вия направленного или стабилизирующего от�
бора [Gilad et al., 2006; Ellegren, Sheldon, 2008]. 

Эпигенетическая изменчивость как 
потенциальный источник адаптивной 
генетической изменчивости 

Большую роль в адаптации филогенетических 
систем в последнее время отводят эпигенетиче�
ским механизмам. Более того, разработанная 
М. А. Шишкиным [1984]  и основанная на пред�
ставлениях К. Х. Уоддингтона и И. И. Шмальгау�
зена эпигенетическая теория эволюции находит 
все больше сторонников среди специалистов, 
занимающихся популяционными исследования�
ми. Как отмечает Д. Л. Гродницкий [2004], «эво�
люционное изменение начинается, когда популя�
ция попадает в непривычные условия существо�
вания. Новые внешние факторы воздействуют 
непосредственно на онтогенез особей и вызыва�
ют появление значительного числа необычных 
фенотипов – морфозов. Морфозы наследуются 
неустойчиво и представляют новый материал 
для естественного отбора. Если какой�либо из 
вновь появившихся морфозов оказывается спо�
собным существовать в изменившихся условиях, 
то естественный отбор приводит к генетической 
ассимиляции этого морфоза [Waddington, 1975] 
и к реорганизации популяционного генома, так 
что морфоз приобретает наследственную обу�
словленность и далее реализуется онтогенезом 
вне зависимости от внешних условий». 

Действительно, в результате антропогенной 
нагрузки на экосистемы, а также применения 
искусственного отбора в популяциях некото�
рых животных за довольно непродолжительный 
период можно наблюдать быстрые направлен�
ные перестройки фенотипа [Шапошников, 
1961, 1965; Васильева и др., 2003; Баранов, 
2007; Ansorge et al., 2009]. О таких быстрых 
адаптивных изменениях могут свидетельство�
вать результаты экспериментов Г. Х. Шапош�
никова [1965]. Он менял места обитания пар�
теногенетического потомства самок разных 

рас тлей, пересаживая их с одного растения�
хозяина на другое. Оказалось, что к концу экс�
перимента (конец сезона) тли�переселенцы 
полностью адаптировались к новым условиям 
и изменили фенотип, а именно – они приобре�
ли морфологический облик аборигенных рас 
тлей, исходно обитавших на данном растении�
хозяине. Как полагает А. Г. Васильев [2009], 
в основе таких адаптивных перестроек лежат 
эпигенетические механизмы.  

Удобным подходом для оценки быстрых 
эпигенетических процессов в популяциях жи�
вотных является разработанная А. Г. Василье�
вым [1988] методика, основанная на подсчете 
частот проявления дискретных вариаций не�
метрических признаков – фенов.  В каждой вы�
борке производится кодирование проявления 
фенов разных признаков единицами, а их от�
сутствия – нулями. За единицу наблюдения 
принимается сторона тела, а не целая особь. 
После выбраковки признаков, связанных с воз�
растом, полом, друг с другом и общими разме�
рами, проводится многомерная ординация 
внутри индивидуальных фенетических компо�
зиций с использованием метода главных ком�
понент. Затем по полученным значениям глав�
ных компонент между выборками проводится 
дискриминантный анализ. Использование это�
го подхода позволило оценить эпигенетиче�
скую изменчивость у ряда представителей се�
мейства псовых при доместификации, интро�
дукции и акклиматизации [Трут и др., 2004; 
Ansorge et al., 2009]. Техногенные факторы так�
же могут способствовать быстрым изменениям 
фенотипов в популяциях животных. Например, 
отчетливые признаки быстрых эпигенетиче�
ских перестроек по комплексу фенов неметри�
ческих признаков скелета речного окуня (Perca 
fluviatilis) при хроническом радиоактивном 
облучении популяционных группировок, оби�
тающих в Теченском каскаде водохранилищ 
НПО «Маяк» на Южном Урале в течение по�
следних 50 лет, выявил В. Ю. Баранов [2007]. 

В молекулярной биологии под эпигенетиче�
ской регуляцией понимают механизмы изме�
нения экспрессии генов, не затрагивающие 
последовательность нуклеотидов в ДНК. В ос�
нове эпигенетической наследственности могут 
находиться различные механизмы, включая 
транспозицию мобильных элементов, эффекты 
метилирования ДНК, реструктуризацию хрома�
тина за счет метилирования или ацетилирова�
ния гистоновых белков, наличие разных сплай�
сосомных вариантов мРНК и др. Один из при�
меров эпигенетического подавления экспрес�
сии генов – инактивация одной из Х�хромосом 
в клетках женского организма. В начале эм�
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брионального развития женщин одна из двух 
X�хромосом случайным образом и постоянно 
неактивна в подавляющем числе соматических 
клеток [Heard, Disteche, 2006]. Примером эпи�
генетической регуляции индивидуального раз�
вития растений является репрессия гена FLC 
у Arabidopsis thaliana [Bastow et al., 2004; Dennis, 
Peacock, 2007], которая происходит в процессе 
яровизации, необходимой многим растениям 
умеренных широт для индукции цветения. 

Как отмечалось, одним из молекулярных ме�
ханизмов эпигенетической наследственности 
может быть метилирование ДНК. Роль метили�
рования ДНК в регуляции генетических процес�
сов и формировании новых фенотипов доста�
точно полно обсуждена в ряде обзоров 
[Madlung, Comai, 2004; Ванюшин, 2006; Angers 
et al., 2010; Law, Jacobsen, 2010; He et al., 2011]. 
В клетках эукариот ядерная ДНК подвержена 
энзиматическому метилированию с образова�
нием остатков 5�метилцитозина в основном в 
CG и CNG последовательностях. При реплика�
ции ДНК на вновь синтезированной цепи с по�
мощью ДНК�метилтрансфераз происходит за�
полнение отсутствующих метиловых групп. Ме�
тилирование ДНК у растений и животных видо�, 
ткане� и органоспецифично, оно изменяется с 
возрастом и регулируется гормонами. С другой 
стороны, метилирование генома может опреде�
лять уровень ряда гормонов. Метилирование 
ДНК контролирует все генетические процессы в 
клетке (репликация, транскрипция, репарация 
ДНК, рекомбинация, транспозиция генов) и яв�
ляется механизмом клеточной дифференциров�
ки, дискриминации и репрессии генов. О важно�
сти процессов метилирования для жизнедея�
тельности клеток и организмов в целом свиде�
тельствует тот факт, что нокаутные мутации хотя 
бы одного из трех генов, кодирующих метил�
трансферазы (Dnmt1, Dnmt3a и Dnmt3b), явля�
ются летальными [Goll, Bestor, 2005]. Измене�
ние метилирования ДНК, а именно островков 
CpG в промоторных частях гена, может вызвать 
развитие различных патологий, например, из�
менение нормального фенотипа животных кле�
ток на опухолевый [Momparler, Bovenzi, 2000]. 
Ингибирование метилирования ДНК у растений 
сопровождается, в частности, индукцией генов 
запасных белков и изменением времени цвете�
ния [Soppe et al., 2000]. Однако, несмотря на 
все возрастающее внимание к проблеме роли 
метилирования ДНК в процессе жизнедеятель�
ности клеток и организмов, основная часть пат�
терна метилирования ДНК еще не исследована. 
Так, к 2006 году было проанализировано менее 
0,1 %  профиля метилирования генома человека 
[Schumacher et al., 2006]. 

Для изучения роли метилирования ДНК в 
процессах развития особей, в формировании 
различных патологий, а также эпигенетических 
адаптивных перестройках популяций растений 
и животных можно использовать методы, позво�
ляющие оценить статус метилирования ДНК. 
Эти методы довольно разнообразны и включают 
использование бисульфитной конверсии, ме�
тилчувствительных эндонуклеаз рестрикции, 
метилсвязывающих белков и антиметилцитози�
новых антител. Использование этих методов 
совместно с технологиями ДНК�микрочипов и 
высокопроизводительным секвенированием 
позволяет оценить статус метилирования не 
только единичного гена, но и генома в целом. 

Следует заметить, что многие методы оцен�
ки статуса метилирования ДНК были разрабо�
таны лишь в последние годы [Bibikova et al., 
2006; Schumachet et al., 2006; Zilbermann et al., 
2007; Su et al., 2013]. Основаны они на трех 
подходах: бисульфитной конверсии, рестрик�
ции метилчувствительными рестриктазами и 
аффинной очистке метилированной ДНК. Крат�
ко рассмотрим все три подхода. 

Бисульфитная конверсия. Метилирован�
ный цитозин имеет характеристики, очень схо�
жие с неметилированным основанием, и по�
этому их сложно различить с помощью стан�
дартных методов секвенирования. Для того 
чтобы обойти это препятствие, геномная ДНК 
должна сначала обработаться бисульфитом 
натрия [Clark et al., 2006], что приводит к деза�
минированию неметилированного цитозина 
и превращению его в урацил. Метилированный 
цитозин сохраняется без изменений. При по�
следующей ПЦР конвертированной ДНК про�
исходит замена урацила на тимин. Далее ПЦР�
продукты анализируются либо с помощью сек�
венирования по Сэнгеру, либо с помощью пи�
росеквенирования, либо с использованием 
масс�спектрометрии. Дополнительно проводят 
сравнение нуклеотидной последовательности 
ДНК после конверсии с последовательностью 
известной неметилированной ДНК, для того 
чтобы убедиться в полной конверсии иссле�
дуемого участка генома. 

Ферменты рестрикции, чувствительные 
к метилированию. Для анализа метилирова�
ния ДНК часто используют метилчувствитель�
ные эндонуклеазы рестрикции [Bird et al., 1985; 
Lindsay, Bird, 1987]. Активность этих фермен�
тов ингибируется или, напротив, проявляется в 
зависимости от метилирования сайта узнава�
ния ДНК. В настоящее время имеется несколь�
ко методов, основанных на  использовании ме�
тилчувствительных рестриктаз [Lippman et al., 
2005; Khulan et al., 2006], однако в целом их 
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можно разделить на два основных подхода. 
Первый из них основан на применении метил�
чувствительных эндонуклеаз рестрикции для 
исследования метилированной ДНК, второй – 
неметилированной ДНК. Для анализа статуса 
метилирования образцы, как правило, сравни�
вают между собой. Например, образцы, обра�
ботанные ферментами рестрикции, и необра�
ботанные (контрольные) образцы. В другом 
случае сопоставляют молекулы ДНК, обрабо�
танные метилчувствительными эндонуклеаза�
ми рестрикции и их метилнечувствительными 
изошизомерами. В третьем варианте могут 
сравниваться обработанные одинаковым набо�
ром ферментов разные образцы, например, 
ДНК, выделенная из разных тканей организма. 
Выбор стратегии определяется прежде всего 
степенью метилирования генома. Так, извест�
но, что в геноме человека более 60 % GC�сай�
тов метилировано [Goll, Bestor, 2005]. В связи 
с этим более удобным и экономичным подхо�
дом будет обогащение неметилированной 
ДНК. Например, оба сравниваемых образца 
подвергаются расщеплению метилчувстви�
тельными изошизомерами, узнающими после�
довательность CCGG: HpaII, которая не активна 
при метилировании GC�пары, и MspI, актив�
ность которой не ингибируется метилировани�
ем. При обработке ДНК MspI образуется боль�
шое количество более коротких по длине фраг�
ментов ДНК, которые затем элиминируются. 
Таким образом, сравниваться и анализиро�
ваться будет только неметилированная часть 
исследуемой ДНК. Другая полезная для изуче�
ния плотно метилированной ДНК эндонуклеаза 
рестрикции – MsrBC [Lippman et al., 2004]. 

После фракционирования ДНК�фрагментов 
по размеру они могут быть проанализированы 
разными методами, например, клонированы 
и секвенированы, проанализированы на ДНК�
микрочипах.  

Метилчувствительные ферменты могут ис�
пользоваться и для анализа метилирования не�
больших участков гена. В этом случае анализу 
подвергаются продукты полимеразной цепной 
реакции. Следует отметить, что использование 
метилчувствительных рестриктаз для анализа 
метилированной ДНК ограничено, поскольку 
в этом случае можно анализировать GC�пары 
только в сайтах узнавания этих ферментов. 

Аффинная очистка. Метод аффинной очи�
стки основан на фракционировании молекул по 
биологическому сродству. Одну молекулу из 
взаимодействующей пары, например антите�
ло, химически закрепляют на матрице сорбен�
та, а сорбцией и элюцией второй молекулы, 
например антигена, управляют путем измене�

ния условий биологического взаимодействия в 
результате введения в элюент солей, мочеви�
ны, детергентов, конкурирующих молекул или 
изменения его рН. Перед аффинной очисткой 
исследуемая ДНК подвергается денатурации и 
помещается на специальные колонки. В каче�
стве аффинного агента часто используют бе�
лок, содержащий метилсвязывающий домен, 
который связывает метилированные GC�сайты 
[Zhang et al., 2006]. Также имеются коммерче�
ски доступные моноклональные антитела, спе�
цифически узнающие метилированный цито�
зин. Они могут использоваться для иммуно�
преципитации метилированной ДНК [Zhang 
et al., 2006; Weber et al., 2007]. Использование 
метода иммунопреципитации бывает предпоч�
тительнее, поскольку в этом случае можно изу�
чать метилирование не только GC�пар, но и 
других сайтов ДНК.  

Существует ряд методов, с помощью кото�
рых можно осуществлять полномасштабный 
анализ метилированной ДНК. В проекте «Эпи�
геном человека» (www.epigenome.org) исполь�
зуется стандартный подход секвенирования 
большого количества конвертированной би�
сульфитом натрия ДНК из тканей и стволовых 
клеток человека. Таким способом было иден�
тифицировано существенное количество тка�
неспецифичных дифференциально метилиро�
ванных областей [Eckhardt et al., 2006]. В дру�
гих исследованиях используются рестрици�
рующие ферменты, стандартное клонирование 
и секвенирование. Например, Роллинз с соав�
торами [Rollins et al., 2006] таким способом 
проанализировали почти 14 Мb (мегаоснова�
ний) неметилированной и свыше 8 Mb метили�
рованной ДНК человека. Следует отметить, что 
использование этих подходов позволяет полу�
чить огромное количество информации, но они 
связаны с большим объемом работ и требуют 
значительных финансовых затрат. 

В настоящее время все чаще для исследо�
вания статуса метилирования ДНК используют 
ДНК�микрочиповые технологии и высокопро�
изводительное секвенирование. 

Ранее для микрочиповых исследований ме�
тилированной ДНК использовали чипы в виде 
нанесенных на твердую подложку пятен олиго�
нуклеотидных зондов. Как правило, их изготав�
ливали индивидуально в лабораториях [Lippman 
et al., 2004]. На данный момент имеются качест�
венные коммерческие олигонуклеотидные чи�
пы: чипы на четках (фирма Illumina), литографи�
ческие чипы с короткими олигонуклеотидами 
(фирма Affymetrix), микрочипы с длинными оли�
гонуклеотидами (фирмы NimbleGen, Agilent). 
Одни микрочиповые технологии предназначены 
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для анализа метилирования конвертированной 
бисульфитом натрия ДНК (Illumina), другие под�
ходят для исследования ДНК с использованием 
рестрицирующих ферментов (Affymetrix) и аф�
финной очистки (Affymetrix). 

Вместо использования микрочиповых тех�
нологий для оценки статуса метилирования 
ДНК можно использовать методы, основанные 
на высокопроизводительном секвенировании 
(платформа на основе пиросеквенирования 
(Roshe) и платформа на основе флуоресцен�
ции нуклеотидов в процессе синтеза цепи 
(Illumina)). Прямое секвенирование позволяет 
оценить не только профиль, но и уровень мети�
лирования ДНК.  

Несмотря на большое количество доступных 
методов исследования метилированной ДНК, 
их использование для широкомасштабного 
анализа ограничено как размером изучаемого 
генома, так степенью его метилирования. На�
пример, для слабо или умеренно метилирован�
ных геномов (арабидопсис, рис, некоторые ви�
ды насекомых) рекомендуется применять ме�
тоды с обогащением метилированной ДНК и 
последующим ее анализом с помощью микро�
чипов. Также в этом случае можно использо�
вать высокопроизводительное секвенирование 
ДНК после бисульфитной конверсии или обо�
гащении метилированной фракции c помощью 
аффинных колонок. 

Как отмечалось выше, метилирование или 
ацетилирование гистонов может привести к 
изменению конформации хроматина и актив�
ности генов. Участки ДНК, не входящие в нук�
леосомы (открытая конформация), отвечают 
за активацию генов и являются сверхчувстви�
тельными к ДНКазе I. На селективном разре�
зании ДНКазой I этих важных для регуляции 
биологических процессов участков основаны 
методы, позволяющие оценить изменения в 
структуре хроматина. Вначале для исследова�
ния доступности хроматина для ДНКазы I ис�
пользовали довольно трудоемкий и малочув�
ствительный метод разделения ДНК по Сау�
зерну [Mather, Perry, 1983; Bender et al., 2000; 
Wang, Simpson, 2001]. В дальнейшем были 
разработаны методы, основанные на полиме�
разной цепной реакции [Pfeifer, Riggs, 1991; 
Feng, Villeponteau, 1992; McArthur et al., 2001; 
Dorschner et al., 2004]. В последние годы для 
полногеномного анализа конформации хро�
матина все чаще стали применять чиповые 
технологии и новые методы секвенирования 
ДНК  [Weil et al., 2004; Crawford et al., 2006; 
Sabo et al., 2006]. Схема анализа конформа�
ции хроматина по его доступности для 
ДНКазы I выглядит следующим образом [Shu 

et al., 2013]. На первом этапе выделяют ядра 
клеток. На втором этапе выделенные ядра ре�
суспендируют в буфере для рестрикции и де�
лят на равные аликвоты. К ним добавляют 
раствор фермента разной концентрации. По�
сле инкубации и дополнительной очистки ДНК 
в случае анализа конформации отдельных 
участков хроматина проводят полимеразную 
цепную реакцию, в случае полномасштабного 
исследования образовавшиеся фрагменты 
фракционируют по размеру, проводят их ам�
плификацию и мечение флуоресцентными кра�
сителями. Доступность хроматина для ДНКазы I 
в первом случае оценивают по количеству обра�
зовавшегося ПЦР�продукта. Во втором – 
по интенсивности свечения флуоресцентных 
меток после гибридизации образовавшихся 
амплификонов с олигонуклеотидами на специ�
ально разработанных микрочипах. На наш 
взгляд, описанный метод является довольно 
удобным для исследования эпигенетических 
перестроек организмов, связанных с модифи�
кацией хроматина. 

Таким образом, для изучения механизмов 
адаптивных перестроек популяций животных 
и растений используются различные подходы, 
основанные на методах популяционной гене�
тики, генетики количественных признаков 
и молекулярной биологии. Часто эти подходы 
используются совместно, что расширяет воз�
можности исследования молекулярных меха�
низмов адаптации популяций. 

Работа выполнена при финансовой поддерж�
ке ФЦП «Научные и научно�педагогические кад�
ры инновационной России на 2009–2013 гг.», 
соглашение 8050, № г. р. 01201274586. 
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ОСОБЕННОСТИ ДИНАМИКИ ЛИПИДОВ В РАННЕМ РАЗВИТИИ 
АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ SALMO SALAR L.  

Н. Н. Немова, З. А. Нефедова, С. А. Мурзина 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

На основе обзора собственных и литературных данных показана важная и не�
заменимая роль липидов в процессе онтогенеза лосося, особенно на ранних 
стадиях развития, когда развивающаяся икринка представляет собой закры�
тую систему, периодически обменивающуюся компонентами метаболизма 
со средой. При этом липиды используются и как важные структурные элемен�
ты для построения новых тканей личинки, и для ее энергетических нужд. Уста�
новлено, что уровень и характер распределения липидов в икре и личинках 
являются важными показателями жизнеспособности потомства, они обеспечи�
вают включение адаптационных биохимических механизмов в изменяющихся 
условиях среды. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а:  атлантический лосось, раннее развитие, липиды, жирные 
кислоты, Северо�Запад России. 

N. N. Nemova, Z. A. Nefyodova, S. A. Murzina. LIPID PATTERNS EARLY 
IN ATLANTIC SALMON, SALMO SALAR L., ONTOGENY 

A review of the authors’ own and published data proves lipids play an essential and 
critical role throughout salmon ontogeny, especially at its early stages, when an 
embryo is a closed system, occasionally exchanging the products of its metabolism 
with the environment. Lipids are both important structural components in building 
up larval tissues and utilized for its energy needs. It was shown that the level and the 
distribution of lipids in eggs and larvae are important indicators of the offspring 
viability, they ensure the activation of biochemical adaptation mechanisms in a 
changing environment. 

K e y  w o r d s:  Atlantic salmon, early development, lipids, fatty acids, North�West 
Russia. 

 
Введение 

Известно, что популяционный фонд атлан�
тического лосося России представляет суще�
ственную часть мировых запасов вида, а его 
пресноводная форма сосредоточена главным 
образом в Карелии [Kazakov, Veselov, 1998]. В 
северо�западных водоемах России проходная 
форма атлантического лосося называется сем�

гой. Особенность лососевых рыб Европейского 
Севера заключается в длительном периоде 
речного развития – от 2 до 6 лет и в образова�
нии в зависимости от экологических условий 
фенотипических групп. Жизненный цикл лосо�
севых рыб включает необычайно интересные и 
разнообразные  этапы развития со сложной 
системой адаптаций. Период онтогенеза лосо�
севых рыб, проходящий в речных условиях, 
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характеризуется существенными морфологи�
ческими и функциональными преобразования�
ми, которые сопровождаются кардинальными 
перестройками клеточного метаболизма, из�
менением регуляции скоростей и взаимодей�
ствием различных путей обмена. Это способ�
ствует формированию фенотипических групп, 
лабильной стратегии поведения и выживания 
в подвижной среде обитания [Veselov et al., 
1998; Веселов, Калюжин, 2001; Павлов и др., 
2010]. В целом дифференциацию смолтов из 
одной генерации по возрасту следует рассмат�
ривать как один из механизмов формирования в 
крупных нерестовых реках сложной возрастной 
структуры популяций (по сочетанию количества 
прожитых лет в реке и море) [Зубченко и др., 
2002]. Однако предпосылки дифференциации 
смолтов наблюдаются намного раньше – на ста�
дии эмбрионального развития и последующего 
расселения личинок и мальков лосося, когда 
в разных микробиотопах по условиям обитания 
возникают фенотипические группы. Изучение 
эколого�биохимических механизмов созрева�
ния и развития этих рыб наряду со значением 
для выявления особенностей развития вида 
представляет несомненный интерес для реше�
ния общих проблем биологии индивидуального 
развития организмов.  

Липидный статус, как один из интегральных 
показателей уровня обмена веществ, может 
служить биохимическим индикатором состоя�
ния организма рыб и отражать процессы внут�
рипопуляционной дифференцировки и разви�
тия. Одним из основных биохимических крите�
риев зрелости икры и готовности ее к оплодо�
творению является содержание в ней липидов, 
в том числе жирных кислот, а уровень и соот�
ношение отдельных липидных фракций и ЖК 
являются показателями жизнеспособности по�
томства [Крыжановский, 1960; Tocher, 2003]. 
У молоди лососевых (Salmonidae), как и у ряда 
других рыб, существует дифференциация на 
группы по морфологическим и физиолого�био�
химическим показателям [Павлов и др., 2007, 
2008, 2010, 2012]. Одна из предпосылок обра�
зования групп, по�видимому, связана с изна�
чальной разнокачественностью икры по биохи�
мическим показателям, например, по липидно�
му статусу [Нефедова и др., 2010]. Известно 
также, что икринки лососевых рыб, и в частно�
сти атлантического лосося, отличаются друг 
от друга по размерам, массе и объему запа�
сенных веществ, таких как ТАГ, и в том числе 
соотношением концентраций ключевых в мета�
болическом отношении ЖК – пальмитиновой, 
олеиновой, линолевой, линоленовой [Сидоров 
и др., 1996]. Эта разнокачественность икры 

в последующем сказывается на интенсивности 
роста и развитии ранней молоди. Она влияет 
и на результаты первичного расселения сего�
леток атлантического лосося из нерестовых 
гнезд [Веселов, Калюжин, 2001].  

1. Роль липидов в процессе 
созревания яйца. Содержание липидов 
в зрелых яйцах лососевых и их значение 
для развития эмбриона и личинки 

Среди костистых рыб лососевые обладают 
одними из наиболее богатых по количеству ли�
пидов яйцами. У разных видов лососевых рыб 
икра к моменту оплодотворения содержит 12–
30 % липидов от сухой массы, или 2,0–16,0 % 
от сырой массы [Крыжановский, 1960; Лизенко, 
1980; Сидоров, 1983; Нефедова, 1989]. Яйца 
медленно развивающихся видов (в их числе 
лососевые) содержат много липидов, тогда как 
у быстро развивающихся видов их содержание 
меньше [Лапин, Мацук, 1979; Kaitaranta, Ackman, 
1981, Нефедова, 1994]. Высокое содержание 
липидов в икре лососевых рыб ряд исследовате�
лей объясняют экологическими причинами, 
в результате которых в процессе эволюции они 
приобрели адаптивное значение [Крыжанов�
ский, 1960; Сидоров, 1983; Нефедова, 1989]. 
Длительный инкубационный период, продол�
жающийся для многих лососевых 6–7 месяцев 
(с октября по апрель), и недостаток кормовых 
объектов в период перехода лососевых личинок 
к активному питанию, по�видимому, благоприят�
ствовали выработке у них в процессе эволюции 
способности накапливать такие богатые энерги�
ей вещества, как липиды [Сидоров, 1983]. 
Кроме того, личинки могут находиться без экзо�
генной пищи несколько суток, что повышает 
их выживаемость в довольно суровых услови�
ях. К началу нереста основная масса всех 
необходимых для роста и развития зародыша 
веществ сосредоточена в виде желточных 
включений. 

Желток составляет свыше 98 % объема яиц 
лососевых, а цитоплазма образует лишь тон�
кий слой у поверхности клетки, утолщающийся 
у анимального полюса, где находится клеточ�
ное ядро. Степень накопления желтка в про�
цессе вителлогенеза имеет важное значение 
для последующего развития, так как он являет�
ся единственным источником энергетических и 
структурных субстратов для роста зародышей 
до перехода их на внешнее питание. Желток 
представляет собой сложную смесь соедине�
ний различной природы: фосфопротеидов, ли�
попротеидов, гликопротеидов, гликогена, фос�
фолипидов, жирных кислот, триглицеридов и 
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др.; часть его компонентов имеет эндогенное 
происхождение, а другая часть – экзогенное. 
Желток лососевых имеет жидкую консистен�
цию и содержит жировую каплю [Озернюк, 
1985]. Липиды в составе желтка находятся 
в связанной с протеинами форме в виде жиро�
вых капель и желточных глобул. Содержание 
триацилглицеринов в жировых каплях лосося 
наиболее высоко и составляет 94,5 %, затем 
следуют свободные жирные кислоты, эфиры хо�
лестерина и моноглицериды и свободный холе�
стерин, в незначительных количествах встреча�
ются гликолипиды [Нефедова, 1989; Jalabert, 
2005; Johnson, 2009]. Жировые капли – источ�
ник энергетических веществ в критические 
периоды, например, когда задерживается вы�
клев личинки, но прежде всего они выполняют 
гидростатическую функцию, что позволяет 
эмбрионам и личинкам изменять ориентацию 
своего тела в течение развития [Каева, 1983; 
Nissling, Westin, 1991]. Для метаболических 
процессов жировые капли начинают расходо�
ваться на более поздних стадиях развития 
эмбриона. В желточных глобулах высоко со�
держание фосфолипидов – 56,5 % (от общей 
суммы липидов). Основную часть липидов яиц 
лососевых рыб, а также других яйцекладущих 
животных – земноводных, иглокожих, пресмы�
кающихся и птиц – составляют фосфолипиды 
и триацилглицерины, доля холестерина и эфи�
ров холестерина несколько ниже [Kozhina et al., 
1978; Шатуновский, 1980; Ryusaki, 1981]. 

Таким образом, созревшие, но еще не оплодо�
творенные яйца представляют собой специализи�
рованные клетки для осуществления дальнейше�
го развития. Как правило, строение и состав зре�
лого яйца отражает потребности будущего эм�
бриона, которые определяются в первую очередь 
экологическими особенностями развития икры.  

 
1.1. Содержание фосфолипидов в икре 
атлантического лосося 
Преднерестовая икра лососевых рыб (ло�

сось, радужная форель) содержит от 32 до 57 % 
фосфолипидов от общих липидов [Лизенко и 
др., 1980]. Преобладание фосфолипидов отме�
чается и для молок, концентрация их колеблет�
ся от 69 до 93 %. В молоках они выполняют не 
только структурную роль, но и энергетическую, 
используются для движения сперматозоидов, 
а также – стабилизирующую, предохраняя спер�
матозоиды от разрушения при движении их 
в холодной воде  [Лизенко и др., 1983; Нефедо�
ва, 1994; Юровицкий и др., 1996]. 

Основную массу фосфолипидов в икре рыб 
составляет фосфатидилхолин (ФХ) – от 46 до 
80 % от суммы фосфолипидов [Лизенко и др., 

1980, 1983]. ФХ известен как наиболее распро�
страненный липид, преобладающий не только 
в целых органах и тканях, но и в субклеточных 
структурах; он является главным компонентом 
в яйцах рыб и других животных. Значительное 
количество ФХ связано со специфическим 
белком яиц – липовителлином, который под 
действием половых гормонов синтезируется 
в печени, транспортируется кровью в ооциты 
и откладывается в них в составе желтка, в не�
больших количествах он синтезируется в самих 
ооцитах. Липовителлин представляет собой 
основное резервное вещество яйца,  обеспе�
чивающее  эмбрионы  энергетическими и 
структурными веществами в процессе эмбрио�
нального и личиночного развития [Лизенко и 
др., 1983; Нефедова, 1989]. 

Фосфатидилэтаноламин (ФЭА) – второй 
важный компонент биомембран и второй после 
ФХ по количественному содержанию в яйцах 
рыб и других животных. В соединении с белка�
ми они создают основной каркас биологиче�
ских мембран, где распространены более или 
менее равномерно [Кольман, Рем, 2000]. 
В зрелых яйцах лосося он составляет до 25 % 
от общих липидов, в молоках его содержание 
колеблется от 28 до 30 % [Лизенко и др., 1983]. 

Минорные фосфолипиды – сфингомиелин 
(СФМ), фосфатидилсерин (ФС), фосфатидил�
инозитол (ФИ), лизофосфатидилхолин (ЛФХ), 
кардиолипин и фосфатидная кислота – в яйце 
находятся в незначительных количествах, но 
в сумме могут составлять до 20 %. Такое со�
держание может иметь определенное адаптив�
ное значение, связанное с экологическими и 
физиологическими особенностями жизни ло�
сося и других рыб. 

Лизофосфатидилхолин (ЛФХ) – продукт 
метаболизма фосфатидилхолина, основного 
компонента фосфолипидов большинства кле�
точных биомембран. В малых количествах он 
выступает как активатор, в больших – как инги�
битор ферментативных реакций, оказывая 
сильное гемолитическое действие [Антонов, 
1982]. Накопление лизофосфатидилхолина 
повышает  проницаемость биомембран  для 
ионов и молекул [Грибанов, 1991; Осадчая и 
др., 2004], что отмечалось в зрелой икре перед 
оплодотворением [Сидоров, 1983]. Физиоло�
гическое значение повышения уровня ЛФХ 
в мышечных тканях связывают с его влиянием 
на сократительную и расслабляющую функцию 
мускулатуры [Проказова и др., 1998]. 

Сфингомиелин (СФМ) и кардиолипин коли�
чественно преобладают в молоках исследуе�
мых рыб. Зрелые спермии рыб в средней сво�
ей части содержат крупные митохондрии, по�



47

этому кардиолипин (специфический липид ми�
тохондрий) обнаруживается в половых продук�
тах самцов в большей концентрации, чем в  яй�
цах. Содержание СФМ в молоках лосося со�
ставляет до 17 % от суммы фосфолипидов, 
тогда как у самок в икре – до 8 %, кардиолипи�
на в молоках – до 12 %, а в икре  2–3 % от сум�
мы фосфолипидов, ЛФХ в икре лосося состав�
ляет 3 % от суммы фосфолипидов [Лизенко 
и др., 1983; Сидоров, 1983]. 

Фосфатидилсерин является минорным фос�
фолипидом как в зрелой икре рыб перед нерес�
том, так и в процессе эмбрионального развития. 
Накопление этого ненасыщенного фосфолипида 
индуцирует активность мембранных ферментов, 
например комплекс Na/K�АТФазы, связанный 
с осморегуляцией, что имеет значение при сме�
не среды обитания рыб [Schuurmans Stekhoven, 
Bonting, 1981; Болдырев и др., 2006]. 

 
1.2. Роль холестерина в половых 
гаметах атлантического лосося 
Холестерин – один из важнейших липидов 

мембран наряду с фосфолипидами и гликоли�
пидами. Присутствие холестерина в клеточных 
мембранах регулирует не только морфологи�
ческую стабильность, но и проницаемость 
мембран по отношению к растворимым веще�
ствам за счет своей возможности переходить 
с одной стороны мембраны на другую [Коль�
ман, Рем, 2000], а также устраняет ингибирую�
щее влияние  образующихся в мембране гид�
роперекисей [Финагин, 1980]. Кроме того, 
холестерин является метаболическим предше�
ственником желчных кислот и стероидных гор�
монов. Известно, что холестерин и другие 
липиды являются одними из основных соеди�
нений для стероидогенеза в семенниках и яич�
никах [Лопухин и др., 1985]. Холестерин синте�
зируется из ацетил�КоА гепатоцитами печени 
и клетками эпителия кишечника, в то время как 
остальные клетки получают его из крови. Холе�
стерин и его эфиры транспортируются с током 
крови в форме комплексов – липопротеинов. 
Такое многообразие функций холестерина де�
лает его важным компонентом для развиваю�
щихся организмов. Содержание его в липидах 
икры сильно варьирует – 0,6–38,0 % от общих 
липидов – как у разных видов в одном водоеме, 
так и у одних и тех же в разных водоемах. В ик�
ре атлантического лосося содержание холе�
стерина составляет 4,3 %, наименьшее содер�
жание – в икре окуня и налима – 0,6–0,7 %, 
относительно большое содержание отмеча�
лось в преднерестовой икре атлантической 
сельди – 8,6 % от общих липидов [Лизенко 
и др., 1983; Tocher et al., 1985; Tocher, 2003], 

а у сайды – до 38 % [Сторожук, 1980]. Содер�
жание холестерина в ткани созревающих 
семенников рыб увеличивается под влиянием 
гонадотропинов. У производителей атланти�
ческого лосося холестерин наряду с ФЛ со�
ставляет одну из основных фракций липидов 
зрелых гонад. Большая вариабельность холе�
стерина в зрелых яичниках разных видов рыб 
связана, по всей вероятности, не только с фи�
зиолого�биохимическими особенностями, но 
и с условиями их обитания. 

 
1.3. Триацилглицерины и эфиры 
холестерина – запасные липиды яиц 
Триацилглицерины (ТАГ) и эфиры холесте�

рина (ЭХС) – это одна из основных форм за�
пасных веществ в организме, в том числе в ик�
ре [Сидоров, 1983]. В состав молекулы ЭХС 
входят холестерин и жирная кислота, которые 
могут быть использованы клеткой при многих 
метаболических процессах. При гидролизе 
этой группы липидов, например в процессе 
развития зародыша, освобождаются жирные 
кислоты, которые могут быть утилизированы 
зародышем для энергетических нужд или при 
биосинтезе собственных липидов, тогда как 
холестерин может служить источником стеро�
идных гормонов и желчных кислот, а также 
компонентом для построения биомембран 
[Мурзина и др., 2009]. В соотношении двух ос�
новных липидных фракций (ФЛ и ТАГ) просле�
живается четкая закономерность: чем больше 
в липидах икры содержится ФЛ, тем меньше 
в них сосредоточено ТАГ. Содержание запас�
ных липидов в икре сильно зависит от экологи�
ческих факторов: наиболее высокая концен�
трация их у рыб, инкубационный период икры 
которых более 6 месяцев, и наоборот, икра 
с небольшим инкубационным периодом содер�
жит мало ТАГ и ЭХС [Лизенко и др., 1983]. 

Анализ работ по исследованию содержания 
разных групп липидов в преднерестовой икре 
некоторых видов рыб показывает, что икра ло�
сосевых рыб, как правило, содержит относи�
тельно большое количество ТАГ – от 40 до 65 % 
от общих липидов, приблизительно равное та�
ковому ФЛ. Содержание ТАГ в икре атлантиче�
ского лосося составляет около 24–27 %, а ЭХС – 
до 7 % от общих липидов [Лизенко и др., 1983; 
Сидоров, 1983; Нефедова, 1989; Мурзина и др., 
2009, 2012]. Следует отметить, что в отличие от 
икры в половых продуктах самцов значительно 
снижена концентрация запасных липидов – ТАГ 
и ЭХС, но увеличено содержание мембранных 
фосфолипидов, составляющих в сумме от 80 до 
90 % [Нефедова и др., 1994; Мурзина и др., 
2009, 2012]. 
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2. Динамика содержания липидов 
в процессе раннего развития рыб 

2.1. Динамика общих липидов на 
начальных этапах эмбрионального 
развития 
Все обменные процессы в развивающемся 

организме взаимосвязаны и направлены на оп�
тимизацию и адаптацию роста и развития орга�
низма. Использование лососем в качестве ос�
новных источников энергии углеводов, а затем 
жиров имеет глубокий экологический смысл. 
Развитие икры лососевых происходит в грунте, 
где условия водообмена и газообмена значи�
тельно хуже, чем у представителей других эколо�
гических групп. Получение энергии за счет 
белков могло бы в некоторой степени вызвать 
ухудшение условий водоснабжения, дефицита 
кислорода вследствие токсичности метаболитов 
белкового обмена и в конечном итоге привести 
к гибели икры. Использование углеводов и жи�
ров в качестве источников энергии позволяет 
избежать загрязнения воды большим количест�
вом отходов, поскольку конечными продуктами 
окисления являются вода и углекислый газ.  

В начальный период эмбрионального разви�
тия у разных видов рыб уменьшение суммарных 
липидов происходило за счет изменения уровня 
триацилглицеринов, фосфатидилхолина, фос�
фатидилэтаноламина, свободных жирных ки�
слот, холестерина и его эфиров [Гойда и др., 
1975; Нефедова, 1989; Мурзина и др., 2009, 
2012]. В работах, выполненных на лососе, было 
показано, что содержание общих липидов после 
оплодотворения остается стабильным, содержа�
ние фосфолипидов через два часа после опло�
дотворения уменьшалось за счет ФХ, а доля ТАГ 
повышалась; такие же изменения отмечены 
и для икры атлантической сельди и радужной фо�
рели [Takama et al., 1969; Tocher et al., 1985]. 
Снижение уровня ФХ (в процентах от сухой 
массы) на начальных этапах эмбрионального 
развития атлантической сельди коррелировало 
с подъемом содержания другого мембранного 
липида – ФЭА, хотя эти изменения не адекватны 
по величине [Tocher et al., 1985]. У вьюна, напри�
мер, в начальный период эмбриогенеза отмече�
ны противоположные изменения липидных 
фракций: доля фосфолипидов увеличивалась, 
а триацилглицеринов – уменьшилась [Takama 
et al., 1969; Гойда и др., 1975]. По всей вероятно�
сти, происходящее снижение содержания липи�
дов на этапе дробления можно связать с исполь�
зованием их как структурных компонентов (в ос�
новном фосфолипидов) для образования новых 
мембран дифференцированных клеток (при этом 
в результате их модификации часть запасенных 

в желтке фосфолипидов уменьшается) и как 
энергетических веществ (главным образом триа�
цилглицеринов и свободных жирных кислот) 
[Нефедова, 1989; Мурзина и др., 2009]. 

 
2.2. Динамика общих липидов 
и их классов от стадии органогенеза 
до выклева личинки 
В период от стадии органогенеза до выклева 

в икринке происходят структурно�морфологи�
ческие изменения, которые влияют на обмен�
ные процессы и реакции организма. На этих 
стадиях наблюдается дифференцировка отде�
лов головного мозга, зачатков глазных пузырей, 
образование подкишечно�желточной системы 
кровообращения, формирование плавников, 
видна пульсация сердца, развитие печеночно�
желточной системы кровообращения и ее функ�
ционирование, оформление органов дыхания 
и ряд других преобразований. Результатом этих 
изменений является образование малой личин�
ки и дальнейшая ее подготовка к вылуплению. 
К моменту выклева абсолютное содержание жи�
ра и белка в икре незначительно уменьшается. 
Анализ качественного состава липидов показал, 
что в это время происходит уменьшение абсо�
лютного содержания глицеридов, холестерина 
и увеличение фосфолипидов [Мурзина и др., 
2009, 2012]. 

В некоторых работах [Tocher et al., 1985, 
2003] показано, что при развитии от органоге�
неза до выклева личинок лосося и других кости�
стых рыб общее содержание липидов мало 
изменяется или чуть снижается по сравнению 
с содержанием в зрелой икре до оплодотворе�
ния, однако авторы других работ [Сидоров, 
1983; Cowey et al., 1985] отмечают постепенное 
уменьшение общего содержания липидов до 
выклева личинок (в процентах от сырой и сухой 
массы), что связано со снижением уровня ФХ, 
который находится в своеобразной запасной 
форме липовителлина в желтке. В результате 
гидролиза ФХ развивающийся организм может 
получать жирные кислоты (для энергетического 
обмена и новообразования структурных липи�
дов), неорганический фосфат (для промежуточ�
ного обмена, включающего синтез нуклеиновых 
кислот), холин (для образования новых фосфо�
липидов и как источник метильных групп) 
[Нефедова, 1989; Кольман, Рем, 2000].  

К концу эмбрионального развития уровень 
ТАГ остается тем же и сохраняется в желточ�
ном мешке до стадии выклева, после чего они 
становятся важным источником энергии до пе�
рехода личинки на внешнее питание, обеспе�
чивая после выклева ее жизнедеятельность 
[Tocher et al., 1985; Мурзина и др., 2009]. 
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Таким образом, для атлантического лосося 
в период развития от этапа органогенеза и до 
выклева личинки характерно снижение уровня 
ФХ при сохранении содержания запасных ТАГ 
почти на одном уровне. 

 
2.3. Выклев личинки и связанные с ним 
изменения уровня липидов до перехода 
на смешанное питание 
В ходе эмбрионального развития лосося 

происходит уменьшение массы желтка. На эта�
пе гаструляции масса желтка составляет более 
80 % от его массы на стадии дробления. На по�
следующих этапах развития наблюдается уве�
личение скорости утилизации желтка. На этапе 
пигментации глаз масса желтка составляла 
15,8 % от его массы на этапе хвостовой почки, 
а у 4�суточной личинки – 16,3 % от его массы 
на стадии пигментации глаз. За это время 
в желтке происходило непрерывное снижение 
содержания общих липидов: от 6,5–7,3 мг на 
этапе дробления до 3,7–4,3 мг у 4�суточной ли�
чинки в расчете на одно яйцо, один организм 
[Юровицкий и др., 1996]. Наши ранние иссле�
дования показали, что в процессе эмбриональ�
но�личиночного развития лосося в желтке на�
блюдались изменения в уровне липидов. Так, 
от стадии дробления до 4�суточной личинки 
содержание ФЛ, являющихся основным мате�
риалом для синтеза биомембран, снижалось 
в 1,6 раза, а уровень ТАГ, обеспечивающих 
энергетику развивающегося организма, 
уменьшался в 2,6 раза [Сидоров и др., 1996].  

У разных видов рыб утилизация отдельных 
классов липидов протекает с неодинаковой 
скоростью: у лосося эта скорость постоянна. 
Жировые капли желточного мешка лосося на 
стадии дробления на 94,6 % состояли из ТАГ. В 
ходе эмбрионально�личиночного развития 
происходило существенное снижение доли 
этой липидной фракции. У 4�суточной личинки 
она составляла 62 % от ее уровня на этапе 
дробления. Более половины содержимого жи�
ровой капли желточного мешка сохраняется до 
поздних стадий личиночного развития, выпол�
няя в том числе и гидростатическую функцию 
вплоть до появления плавательного пузыря 
[Нефедова, 1989; Сидоров и др., 1996]. 

Установлена определенная динамика липи�
дов в желтке и теле развивающейся личинки ло�
сося. В первый день после выклева отмечается 
относительно высокий уровень ЛФХ и свободных 
жирных кислот в липидах желточного мешка 
(9,3 и 21,2 %) по сравнению с личинкой (тело), 
где их содержание в три раза ниже, что можно 
связать с усилением деградации ТАГ и ФХ в этот 
период [Нефедова, 1989; Tocher et al., 1985].  

На 4�й день после выклева у личинок атланти�
ческого лосося наблюдалось снижение в желточ�
ном мешке содержания ФХ, холестерина и повы�
шение их содержания в теле личинки, в то время 
как уровень ТАГ в желтке повышался [Нефедова, 
1989]. Эти изменения можно объяснить, во�пер�
вых, тем, что личинка в этот период начинает 
использовать ТАГ, синтезированные de novo 
печенью, которая к этому времени уже функцио�
нирует, во�вторых, повышение содержания ТАГ 
может быть связано с усилением использования 
личинкой других компонентов желтка в данный 
период, например белка [Нефедова, 1989]. 

Переход личинок лосося на внешнее пита�
ние начинается в то время, когда остаток жел�
точного мешка составляет 17–20 % от исход�
ного; выйдя из бугра, личинки начинают актив�
но питаться. Количество и качество корма 
сильно влияет на скорость резорбции желточ�
ного мешка. При активном питании личинок 
происходит быстрая резорбция желтка, при�
чем остаток его трансформируется в жир и от�
кладывается в виде тяжей вдоль кишечника. 
При недостатке корма или при голодании 
резорбция желтка происходит медленно, рост 
задерживается [Крыжановский, 1960]. Молодь 
лососевых питается в основном организмами 
бентоса и «воздушным кормом», который за�
частую играет очень большую роль в питании  
[Смирнов, 1979; Шустов, 1983, 1995].  

Таким образом, собственные и литератур�
ные данные свидетельствуют о важной и неза�
менимой роли липидов в процессе развития 
лосося, особенно на ранних стадиях, когда 
развивающаяся икринка представляет собой 
закрытую систему, периодически обмениваю�
щуюся компонентами метаболизма со сре�
дой. При этом липиды используются и как 
важные структурные элементы для построе�
ния новых тканей личинки, и для ее энергети�
ческих нужд.  

Заключение 

Наши результаты и данные литературы свиде�
тельствуют о высоком стабильном уровне общих 
липидов в икре атлантического лосося, незави�
симо от стадии эмбрионального развития, что 
подтверждает большую функциональную значи�
мость липидов для зародыша и существование 
генетических механизмов, регулирующих их со�
держание. Установлено, что в развивающейся 
икре лосося наиболее вариабельной составляю�
щей являются запасные липиды – триацилглице�
рины. Сохранение их содержания к моменту вы�
клева необходимо для выживания личинки после 
выклева при ограниченном питании в течение 
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некоторого времени до перехода на активное 
питание. Основные изменения индивидуальных 
фосфолипидов установлены на стадиях органо�
генеза, пигментации глаз и перед выклевом 
предличинки. Модификации фосфолипидных 
спектров направлены на снижение вязкости 
биомембран, изменение активности мембран�
носвязанных ферментов, связаны с подготовкой 
личинок к выклеву. Развивающаяся икринка 
в процессе эмбриогенеза постоянно обменива�
ется продуктами метаболизма с окружающей 
средой, поэтому необходимая степень вязкости 
биомембран регулируется и изменением липид�
ного спектра. Результаты исследований роли 
липидов в процессе раннего развития пресно�
водного лосося Salmo salar L. свидетельствуют 
о том, что уровень и характер распределения 
липидов в развивающейся икре является важ�
ным показателем жизнеспособности потомства, 
они обеспечивают включение адаптационных 
биохимических механизмов в изменяющихся 
условиях среды. Данные об особенностях расхо�
дования и трансформации липидов в эмбриоге�
незе Salmo salar L. могут служить основой для 
понимания их функциональной роли в развитии 
организма при оценке качества икры. 

Остаются неисследованными вопросы о свя�
зи метаболических изменений (в  том числе и на 
уровне липидного обмена) у лососевых рыб, 
рост и развитие которых происходит в условиях 
высоких широт, в сочетании с комплексом тер�
риториальных, физических и климатических 
факторов среды, с механизмами формирования 
их возрастной и субпопуляционной структуры. 
Для этого необходимо проведение  комплекс�
ных исследований с использованием  методов 
ихтиологии, гидробиологии, морфологии, био�
химии, физиологии, молекулярной биологии. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14�24�00102. 
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ 

УДК 581.1 

ФОТОСИНТЕЗ И УСТЬИЧНАЯ ПРОВОДИМОСТЬ ЛИСТЬЕВ 
CUCUMIS SATIVUS L., ИСПЫТАВШИХ ДЛИТЕЛЬНЫЕ 
ИЛИ ПЕРИОДИЧЕСКИЕ КРАТКОВРЕМЕННЫЕ 
НИЗКОТЕМПЕРАТУРНЫЕ ВОЗДЕЙСТВИЯ 
В РАЗНЫХ ФАЗАХ РОСТА 

Е. Н. Икконен, Т. Г. Шибаева, Е. Г. Шерудило,  М. И. Сысоева    

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведена сравнительная оценка температурной зависимости видимого фотосин�
теза и устьичной проводимости листьев Cucumus sativus L., испытавших длительное 
или кратковременные ежесуточные снижения температуры до 12 °С в лаг�фазе 
(неразвернувшийся лист) и в фазе экспоненциального роста (развернувшийся актив�
но растущий лист). Постоянное воздействие температуры 12 °С независимо от того, 
проводилось ли оно в период лаг�фазы или в фазу экспоненциального роста листа, 
приводило к снижению фотосинтеза. В отличие от этого кратковременные периоди�
ческие низкотемпературные воздействия, напротив, вызывали повышение скорости 
фотосинтеза. Причем если фотосинтез листа, подвергнутого ДРОП�обработке в фазе 
экспоненциального роста, увеличивался только в области высоких температур, то та�
кая же холодовая обработка неразвернувшихся листьев приводила к увеличению ин�
тенсивности фотосинтеза не только при высоких, но и при низких температурах, тем 
самым значительно повышая адаптационный потенциал растений. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumus sativus L., видимый фотосинтез, устьичная прово�
димость, температура, фазы роста листа. 

E. N. Ikkonen, T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva. EFFECT 
OF SHORT� AND LONG�TERM LOW TEMPERATURE TREATMENTS ON 
PHOTOSYNTHETIC RATE AND STOMATAL CONDUCTANCE IN CUCUMIS 
SATIVUS L. LEAVES AT DIFFERENT GROWTH PHASES 

A comparative assessment of the temperature dependence of net photosynthesis and 
stomatal conductance in Cucumus sativus L. leaves exposed to long�term or daily short�
term temperature decreases to 12 °C during the initial lag�phase (not yet unfolded leaf) 
or exponential growth phase (an unfolded actively growing leaf) was made. Constant 
exposure to 12 °C irrespective of the leaf growth stage resulted in a reduced 
photosynthetic rate of the leaves. In contrast, a periodic short�term temperature drop 
increased the rate of photosynthesis. Leaves subjected to temperature drop treatment 
during the exponential growth phase increased the photosynthetic rate only at high 
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temperatures, while the same temperature drop treatments during the lag phase 
caused an increase in the photosynthetic rate at both high and low temperatures, 
thereby significantly increasing the adaptive potential of the plants. 

K e y  w o r d s: Cucumis sativus L., net photosynthesis, stomatal conductance, 
temperature, leaf growth stages. 

 
Введение 

У чувствительных к холоду видов растений 
при понижении температуры фотосинтез, как 
правило, подавляется [Климов, 2008]. Так, на 
примере огурца было показано, что длитель�
ное (несколько дней) выдерживание растений 
при низких температурах ингибировало фото�
синтез [Климов и др., 1999] и снижало устьич�
ную проводимость (УП) листьев [Икконен и др., 
2012]. В отличие от продолжительного дейст�
вия низкой температуры кратковременные 
ежесуточные снижения температуры способст�
вовали повышению фотосинтеза и УП листьев 
огурца в условиях низких и высоких темпера�
тур [Икконен и др., 2012]. Такого рода низко�
температурные воздействия обусловили рас�
ширение температурной области оптимума 
фотосинтеза и снижение температурной зави�
симости фотосинтеза [Сысоева, Икконен, 
2012], что характерно для адаптированных 
к холоду растений [Головко и др., 2008]. 

Степень развития листа значительно влияет 
на его способность адаптироваться к условиям 
окружающей среды, в том числе температурным. 
Имеются данные о разных откликах зрелых и не�
зрелых тканей листьев теплолюбивых растений 
на изменения температуры [Armstrong et al., 
2006]. Поскольку устойчивость растений к стрес�
совым воздействиям не постоянна на всем про�
тяжении онтогенеза, Т. В. Нестеренко с коллега�
ми [2007] был предложен онтогенетический под�
ход (учет возрастного состояния листа) в иссле�
дованиях влияния неблагоприятных факторов 
среды на фотосинтетический аппарат на уровне 
листа. Широко обсуждается вопрос о том, что 
наиболее полная адаптация к низким температу�
рам достигается в ходе развития растительных 
тканей при данном температурном режиме, 
а ткани, сформированные ранее, не способны 
адаптироваться полностью [Campbell et al., 
2007]. С другой стороны, показано, что завер�
шившие рост листья теплолюбивого вида 
Tradescantia albiflora реагируют на длительное 
понижение температуры изменением интенсив�
ности фотосинтеза и ультраструктуры клеток так 
же, как и листья, образовавшиеся и развившиеся 
в условиях холода [Буболо и др., 1988]. 

Было установлено, что кратковременные 
периодические снижения температуры инду�
цировали адаптационные изменения в фото�
синтетическом и устьичном аппарате настоя�
щих листьев огурца [Икконен и др., 2012; Сы�
соева, Икконен, 2012]. Однако неисследован�
ным остается вопрос о влиянии данного вида 
низкотемпературного воздействия на листья, 
испытавшие холодовые воздействия на ранних 
фазах роста. Таким образом, задачей настоя�
щей работы являлась сравнительная оценка 
температурной зависимости фотосинтеза и УП 
листьев, испытавших постоянное и кратковре�
менное ежесуточное действие низкой темпе�
ратуры на разных фазах роста листа. 

Материалы и методы 

Cемена огурца (Cucumis sativus L., гибрид 
Зозуля F1) проращивали в термостате при тем�
пературе 28 °С в течение двух суток, высажива�
ли в вазоны с песком (полив питательным рас�
твором Кнопа с добавлением микроэлементов, 
pH 6,2–6,4) и помещали в камеру искусственно�
го климата. Растения выращивали в течение 
двух недель при температуре 23 °С, фотоперио�
де 12 ч, освещенности 120 мкмоль/(м2·с) фото�
синтетически активной радиации (ФАР), влаж�
ности воздуха 60–70 %. По достижении фазы 
первого настоящего листа часть растений ос�
тавляли при температуре 23 °С (контроль), а ос�
тальные в течение 6 суток либо выращивали при 
постоянной низкой закаливающей температуре 
12 °С (вариант ПНТ), либо ежесуточно подверга�
ли снижениям температуры с 23 до 12 °С на 2 ч 
в конце ночного периода (вариант ДРОП). В пе�
риод низкотемпературных воздействий первый 
лист находился в фазе экспоненциального рос�
та (интенсивно растущий лист), а второй лист – 
в лаг�фазе (неразвернувшийся, медленно рас�
тущий лист). Затем растения всех вариантов 
переносили на две недели на последействие 
в первоначальные оптимальные свето�темпера�
турные условия. 

Видимый фотосинтез и устьичную проводи�
мость (УП) измеряли в конце эксперимента 
(через две недели после прекращения низкотем�
пературных воздействий) на первом и втором 
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настоящих листьях с использованием портатив�
ной фотосинтетической системы HCM�1000 
(Walz, Германия). Измерения проводили в клима�
тической камере при температуре воздуха 8, 13, 
17, 22 и 33 °С и ФАР 200 и 800 мкмоль/(м2·с). 

На рисунках приведены средние арифметиче�
ские значения и их стандартные отклонения. По�
вторность при оценке интенсивности фотосинте�
за и УП – 5�кратная. В статье обсуждаются вели�
чины, достоверно различающиеся при р < 0,05.  

Результаты 

Максимумы видимого фотосинтеза первого 
и второго листа у контрольных растений дости�
гались при температуре 22 °С и достоверно не 
различались, составляя при низкой освещенно�
сти 6,3 ± 0,3 и 6,7 ± 0,5 мкмоль/(м2·с), при насы�
щающей – 9,1 ± 0,3 и 9,2 ± 0,4 мкмоль/(м2·с) 
соответственно (рис. 1). 

Постоянная низкотемпературная предоб�
работка растений (вариант ПНТ) даже после 
двух недель роста растений в оптимальных 
условиях снижала видимый фотосинтез пер�
вого и второго листьев растений во всем диа�
пазоне температур при освещенности ниже 
насыщающей фотосинтез (см. рис. 1, а, в) и 
при температуре выше 22 °С в условиях насы�
щения фотосинтеза светом (см. рис. 1, б, г). 
В диапазоне температур 13–33 °С при обоих 
уровнях света ассимиляция СО2 была более 
интенсивной у второго листа растений вари�
анта ПНТ по сравнению с первым. 

Кратковременные периодические низко�
температурные воздействия (вариант ДРОП) 
увеличивали по сравнению с контролем интен�
сивность фотосинтеза у первого и второго лис�
та при температуре 33 °С и у второго листа – 
при температуре 8 °С независимо от уровня 
освещенности (см. рис. 1).  

 

 

 
 

Рис. 1. Температурная зависимость видимого фотосинтеза  первого (а, б) и второго (в, г) листьев растений 
огурца в последействии постоянного (ПНТ) и кратковременного ежесуточного (ДРОП) низкотемпературно�
го (12 °С) воздействия при освещенности 200 (а, в) и 800 (б, г) мкмоль/(м2·с):  

 – контроль,  – ПНТ,  – ДРОП 
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В последействии ДРОП�обработки оба лис�
та растений огурца продемонстрировали уве�
личение УП листьев в условиях высокой темпе�
ратуры (33 °С) (рис. 2). В области низких и оп�
тимальных температур различия в величине 
УП между вариантами опыта были недостовер�
ны (см. рис. 2). Не выявлено достоверных раз�
личий интенсивности видимого фотосинтеза 
и УП первого и второго листа варианта ДРОП.  

Обсуждение 

Результаты данного исследования согласу�
ются с утверждением о том, что разные темпе�
ратурные режимы выращивания растений при�
водят к адаптивным различиям температурной 
зависимости фотосинтеза [Головко и др., 
2008]. Постоянное воздействие низкой закали�
вающей температуры, независимо от того, 

проводилось ли оно в период лаг�фазы или в 
фазу экспоненциального роста листа, снижало 
фотосинтез во всем исследованном диапазоне 
температур при низкой освещенности и в об�
ласти высоких температур при насыщающем 
свете. Кратковременные периодические низ�
котемпературные воздействия, напротив, спо�
собствовали повышению поглощения СО2. 
Причем если фотосинтез листа, подвергнутого 
ДРОП�обработке в фазе экспоненциального 
роста, увеличился только в области высоких 
температур, то кратковременная холодовая 
обработка неразвернувшихся листьев увеличи�
вала интенсивность фотосинтеза не только при 
высоких, но и при низких температурах, тем са�
мым значительно расширяя адаптационный 
потенциал растений в последействии данного 
вида низкотемпературного воздействия. Воз�
можно, что адаптационные изменения фото�

           
 

           
 

Рис. 2. Температурная зависимость устьичной проводимости первого (а, б) и второго (в, г) листьев растений 
огурца в последействии постоянного (ПНТ) и кратковременного ежесуточного (ДРОП) низкотемпературного 
(12 °С) воздействия при освещенности 200 (а, в) и 800 (б, г) мкмоль/(м2·с):  

 – контроль,  – ПНТ,  – ДРОП 

 

Температура °С Температура °С
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синтеза растений варианта ДРОП были ини�
циированы ритмичностью непродолжительных 
низкотемпературных воздействий. Так, напри�
мер, ранее было выявлено положительное 
влияние ритмичных периодических повышений 
содержания СО2 в воздухе на фотосинтетиче�
ские процессы [Кособрюхов, 2009]. 

Фаза роста листа имеет существенное 
влияние на его способность к адаптации. Бы�
ло определено, что листья, формирование ко�
торых проходило в условиях пониженных тем�
ператур, обладали большей адаптационной 
способностью, чем те, которые испытали воз�
действие холодом в зрелом состоянии 
[Armstrong et al., 2006]. Результаты данного 
исследования показали, что эффект воздей�
ствия низких закаливающих температур на 
фотосинтез растений может зависеть как от 
характера низкотемпературной предобработ�
ки, так и от фазы роста листа. Температурная 
зависимость фотосинтеза и абсолютные зна�
чения фотосинтеза у листьев, испытавших 
ДРОП�обработку на разных фазах роста, были 
аналогичны. Однако более молодой на время 
низкотемпературного воздействия лист обла�
дал впоследствии способностью поддержи�
вать повышенный по отношению к контролю 
уровень фотосинтеза не только при высокой, 
но и при низкой температуре, что характерно 
для видов, адаптированных к холоду [Головко 
и др., 2008]. Ранее нами было показано, что 
ежесуточные кратковременные понижения 
температуры способствовали повышению фо�
тосинтеза листьев огурца в области низких и 
высоких температур непосредственно после 
завершения низкотемпературных воздейст�
вий [Сысоева и др., 2011]. Видимо, в период 
роста растений в оптимальных условиях по 
завершении ДРОП�обработки способность 
первого листа поддерживать высокий уровень 
фотосинтеза при низкой температуре была 
утрачена. Фотосинтез второго листа, испы�
тавшего длительное низкотемпературное воз�
действие в начальной фазе роста, в последей�
ствии ингибировался низкими температурами 
в меньшей степени, чем фотосинтез первого 
листа, а в условиях насыщающего света и низ�
ких температур даже соответствовал уровню 
контрольных растений. Видимо, развитие вто�
рого листа в условиях ПНТ�обработки способ�
ствовало, согласно Климову с соавторами 
[2008],  формированию структур клеток и тка�
ней с повышенной по сравнению с первым 
листом устойчивостью к низкой температуре. 

Ежесуточные кратковременные снижения 
температуры способствовали повышению УП 
настоящих листьев огурца в области низких и 

высоких температур непосредственно после 
завершения низкотемпературных воздейст�
вий [Икконен и др., 2012]. Спустя две недели 
роста в оптимальных температурных условиях 
высокий уровень УП при повышенной темпе�
ратуре сохранялся у первого листа растений 
варианта ДРОП (см. рис. 2, а, б). Второй лист 
растений этого варианта показал аналогичное 
первому листу раскрытие устьиц в ответ на 
краткосрочное действие высокой температу�
ры (см. рис. 2, в, г). Возможно, повышение УП 
листьев, испытавших ДРОП�воздействие на 
разных фазах роста, в ответ на высокую тем�
пературу связано с перераспределением абс�
цизовой кислоты (АБК) в растении, а именно 
с притоком гормона из побега в корень 
[Kudoyarova et al., 2011]. Такое перераспреде�
ление АБК приводит к возрастанию гидравли�
ческой проводимости корней, обеспечивая 
сбалансированность притока воды и ее испа�
рения, что позволяет устьицам оставаться 
открытыми, поддерживая газообмен и фото�
синтез растений. Кроме того, у листьев, испы�
тавших ДРОП�воздействие в период интенсив�
ного роста, повышение УП непосредственно 
после окончания низкотемпературного воздей�
ствия могло повлиять на развитие устьичного 
аппарата и повышение плотности устьиц еще 
не развернувшихся листьев, находящихся на 
ранней стадии роста, как это было показано 
в работе Miyazawa с коллегами [2006]. 

Таким образом, результаты исследования 
позволили установить, что в отличие от дли�
тельных низкотемпературных воздействий, 
ингибирующих фотосинтез у чувствительных 
к холоду видов, периодические кратковремен�
ные снижения температуры до закаливающих 
значений могут приводить к увеличению интен�
сивности фотосинтеза и повышению адаптаци�
онного потенциала растений. Степень прояв�
ления реакции зависит от того, в какой фазе 
развития лист был подвержен действию низких 
температур. 

Исследования выполнены с использовани�
ем оборудования Центра коллективного поль�
зования научным оборудованием ИБ КарНЦ 
РАН при финансовой поддержке РФФИ в рам�
ках научного проекта № 14�04�00840 а. 
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ОСОБЕННОСТИ ОПУШЕНИЯ ЛИСТОВОЙ ПЛАСТИНКИ 
У РАСТЕНИЙ СЕВЕРНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ ARABIDOPSIS LYRATA 
SUBSP. PETRAEA И ARABIDOPSIS THALIANA 

Т. С. Николаевская, О. М. Федоренко 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Показано существенное различие между двумя видами рода Arabidopsis по ха�
рактеру опушения розеточного листа растений северных популяций. В популя�
ции A. l. petraea опушение листа отсутствует, что вызвано мутацией регулятор�
ного гена GLABROUS1. У растений популяций A. thaliana на адаксиальной эпи�
дерме листа встречалось три типа трихом: простые (однолучевые); вильчатые 
(двухлучевые) и трехлучевые. Внутрипопуляционные различия выявлены по 
частоте трех типов трихом, межпопуляционные – только по частоте вильчатых 
трихом. Выcoкий ypoвeнь пoлимopфизмa, особенности гeнeтичecкoго 
paзнooбpaзия и распределения трихом на эпидерме и ее зонах характеризуют 
различия естественных континентальной и островных популяций. Установлен�
ные различия связаны с генетическими факторами и влиянием условий произ�
растания на формирование популяций Arabidopsis, находящихся на окраине 
ареала вида. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Arabidopsis thaliana, Arabidopsis lyrata subsp. petraea, три�
хомы, морфология, гeнeтичecкoе paзнooбpaзие, северные популяции. 

T. S. Nikolaevskaya, O. M.  Fedorenko. THE LEAF TRIСHOME MORPHOLOGY 
FEATURES OF TWO ARABIDOPSIS PLANTS (A. LYRATA SSP. PETRAEA 
AND A. THALIANA) IN NORTHERN POPULATIONS 

The main distinction between two species of Arabidopsis in leaf trichome production of 
plants in northern populations is shown. The lack of leaf trichomes in the A. l. petraea 
population is caused by a mutation in the regulatory gene GLABROUS1. Plants of A. 
thaliana populations had three types of trichomes on the adaxial epidermis: 
unbrancheed, two branched and three branched. Within�population differences 
concerned the frequency of each of the three trichome types, but interpopulation 
differences – only the frequency of two branched trichomes. The high level of 
polymorphism, peculiarities of the genetic diversity and trichome distribution across the 
epidermis and its zones characterize the distinctions between the natural continental 
and insular populations. The established distinctions are connected with genetic factors 
and the environmental conditions that influence Arabidopsis populations structure at the 
northern limit of the species range. 

K e y  w o r d s: Arabidopsis thaliana, Arabidopsis lyrata subsp. рetraea, trichome, 
morphology, genetic diversity, northern populations. 
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Введение 

Клетки эпидермы многих растений образу�
ют различные наружные выросты, так называе�
мые трихомы, или волоски, которые встреча�
ются на всех частях цветковых растений и мо�
гут быть как долговечными, так и эфемерными 
[Атлас…, 1980; Тутаюк, 1980]. Морфология 
трихом разнообразна: встречаются однокле�
точные и многоклеточные волоски, ветвистые и 
простые, одревесневшие и живые – физиоло�
гически активные. Размеры кроющих и желези�
стых волосков варьируют в значительных пре�
делах: от нескольких микронов до нескольких 
сантиметров. Трихомы типичны для опреде�
ленных видов, родов и семейств, они широко 
используются как диагностический показатель, 
в связи с чем признаку опушения придается 
самое существенное значение в таксономии 
семейства Brassicaceae и отмечается значи�
тельный внутривидовой полиморфизм 
[Beilstein et al., 2006]. Биологическое значение 
трихом, функции и адаптивная ценность неод�
нозначны. В частности, у растений семейства 

Brassicaceae трихомы служат органами, погло�
щающими и испаряющими воду, отражающи�
ми свет на поверхности листа или препятст�
вующими повреждению насекомыми; их фило�
гения хорошо изучена [O’Kane, Al�Shehbaz, 
2003; Beilstein еt al., 2006].  

Трихомы рода Arabidopsis относятся к типу 
кроющих волосков и представляют собой од�
ноклеточные, редко многоклеточные выросты 
эпидермальных полиплоидных клеток 
[Haughn, Somerville, 1988; Marks, 1997; 
Schwab еt al., 2000]. Они встречаются практи�
чески на всех органах растений. Как и у боль�
шинства Brassicaceae, трихомы Arabidopsis – 
это разветвленные или одностебельчатые 
клетки с утолщенной клеточной стенкой и па�
пиллярной кутикулой (рис. 1). Основание три�
хомной клетки окружено одним слоем клеток, 
отличающихся от других эпидермальных кле�
ток прямоугольной формой. Трихомы рано 
дифференцируются из отдельных протодер�
мальных клеток в процессе развития эпидер�
мы листьев и стеблей видов рода Arabidopsis 
и размещаются на адаксиальной, реже абак�

 

 

 

Рис. 1. Трихомы рода Arabidopsis: 

А – простые, неразветвленные; Б – с двумя и В – с тремя 
видимыми разветвлениями [Schnittger, Hülskamp, 2002] 

А Б

В
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сиальной поверхностях листовой пластинки 
или локализуются по ее краю и в центре вдоль 
жилок [Larkin еt al., 1996]. 

Изучение генетического контроля иниции�
рования и развития трихом Arabidopsis по�
зволило выделить шесть групп генов: 
GLABRA1 (GL1), AtMYB23, GLABRA2 (GL2), 
GLABRA3 (GL3), ENHANCER OF GLABRA3 
(EGL3) и TRANSPARENT TESTA GLABRA1 
(TTG1) [Larkin еt al., 1993; Payne еt al., 2000; 
Kirik еt al., 2001; Ohashi еt al., 2002]. Многие 
из этих генов также вовлечены в развитие во�
лосков корня.  

Гены GL1 и AtMYB23 – регуляторные, коди�
руют факторы транскрипции R2R3�MYB�типа. 
Результат мутаций в GL1 – отсутствие трихом 
на поверхности листа, но они не затрагивают 
развитие волосков корня [Larkin еt al., 1993]. 
Ген AtMYB23 функционально с GL1 регулирует 
развитие трихом на краях листа. Потеря функ�
ции AtMYB23 также приводит к дефектам в 
морфогенезе трихом [Perazza еt al., 1999; Kirik 
еt al., 2001]. Кивимяки с соавторами [Kivimäki 
et al., 2007] показали, что мутации в начале 
третьего экзона гена GL1 (по крайней мере до 
позиции 96 нуклеотида) у растений A. lyrata 
шведских и норвежских популяций приводят 
к отсутствию трихом. Такие растения без опу�
шения больше повреждаются травоядными 
насекомыми по сравнению с особями, проду�
цирующими трихомы. Результаты изучения 
кодирующей области GL1 позволили авторам 
предположить, что независимые мутации в 
этом регуляторном гене обеспечивают основы 
для параллельной эволюции снижения устой�
чивости к травоядным насекомым в различных 
популяциях A. l. petraea и у родственного ему 
вида A. thaliana. Подобный полиморфизм авто�
ры рассматривают как адаптивную реакцию 
организмов, возникшую в ходе эволюции вида 
дивергентным путем. 

Ген GL2 также кодирует фактор транскрипции 
и необходим для нормального морфогенеза три�
хом. Он регулирует распределение трихом по 
поверхности листа у растений рода Arabidopsis. 
Мутации в этом локусе приводят к неправильно�
му размещению и развитию трихом, при котором 
большинство трихом не разветвляется и имеет 
единственную ветвь [Rerie еt al., 1994; Szymanski 
еt al., 1998]. Гибридизация in situ показала, что 
ген GL2 экспрессируется в трихомах прароди�
тельских  клеток и определяет процесс их фор�
мирования [Gao еt al., 2008]. 

Мутации в GL3 имеют малое влияние на 
инициирование трихом и сильное влияние на 
их разветвление, размер клетки [Payne еt al., 
2000; Szymanski, 2001; Gao еt al., 2008]. Ген 

EGL3 функционально связан с GL3. Мутации 
в EGL3 уменьшают число трихом и их разветв�
ление, а мутанты gl3, egl3 проявляют фенотип 
с гладким листом [Oppengeimer еt al., 1997]. 
Были идентифицированы также мутации, кото�
рые разрушительно влияют на инициирование 
трихом, их развитие, расположение, плотность 
и морфологию. 

В целом выделено более 15 генов, вовле�
ченных в регулирование разветвлений трихом. 
Форма ветвления у Arabidopsis наследуется как 
полигенный признак с относительно низкой на�
следуемостью из�за неаддитивности взаимо�
действия генов и сильного влияния средовой 
компоненты [Oppenheimer et al., 1997]. Клони�
рование ZWICHEL (ZWI), ANGUSTIFOLIA (AN) 
и STICHEL (STI) генов указывает, что в форми�
ровании разветвлений большую роль играют 
микроканальцы цитоскелета, связанные с ре�
гуляцией клеточных делений [Schnittger, 
Hülskamp, 2002]. Современные гипотезы о кон�
троле клеточного морфогенеза утверждают, 
что рост клеток находится в прямой связи 
с протеином цитоскелета и биосинтезом мик�
рофибрилл клеточной стенки [Oppengeimer 
еt al., 1997; Szymanski, 2001; Pesch, Hülskamp, 
2011]. Возможно, что продукт локуса, контро�
лирующего морфологию трихом, является 
компонентом цитоскелета. Например, DIS1 
и DIS2 могут кодировать специфику микротру�
бочек, которые синтезируются в клетках три�
хом. Последний аспект подтверждается иден�
тификацией сиамского мутанта Arabidopsis с 
многоклеточными трихомами [Haughn, Somer�
ville, 1988].  

Необходимо отметить, что, несмотря на 
подробно изученную генную регуляцию мор�
фогенеза трихом у Arabidopsis, вопросы попу�
ляционной изменчивости признака у естест�
венно произрастающих растений северных по�
пуляций затрагиваются редко. В связи с этим 
целью нашей работы явилось сравнительное 
морфометрическое исследование опушения 
листа у растений из популяций рода 
Arabidopsis, расположенных на северной гра�
нице их ареала. Изучались особенности опу�
шения на поверхности листовой пластинки и в 
отдельных ее зонах (апикальной, базальной и 
латеральной) у двух видов Arabidopsis, а также 
характер внутрипопуляционного разнообразия 
по этому признаку.  

Материалы и методы 

Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. — диплоид�
ное (2n = 10) самоопыляющееся растение из 
семейства Brassicaceae, имеющее неболь�
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шой размер генома (около 100000 kb или 125 
млн пар нуклеотидов), с низкой долей высо�
коповторяющейся ДНК. Растение однолетнее 
или двулетнее озимого типа. Характерные 
места обитания арабидопсиса в Карелии, 
территория которой принадлежит к зоне 
крайней северной границы ареала этого ви�
да, – скалы с бедным почвенным покровом, 
в сообществе с типичной скальной расти�
тельностью. В таких приграничных районах 
популяции испытывают давление неблаго�
приятных для вида экологических условий. 
Исследовались растения трех природных по�
пуляций: двух изолированных, расположен�
ных на островах Онежского озера Радколье 
и Большой Климецкий, и одной континен�
тальной в пригороде Медвежьегорска. Далее 
в тексте все популяции названы по месту 
расположения. 

Arabidopsis lyrata subsp. petraea (L.) 
O'Kane, Al�Shehbaz. — диплоидный (2n = 16) 
перекрестноопыляющийся вид семейства 
Brassicaceae с относительно небольшим ге�
номом (около 207 млн пар нуклеотидов). Раз�
мер диплоидного генома A. l. petraea, опре�
деленный с помощью метода проточной 
цитометрии, составляет 0,46–0,51 пг и при�
близительно в два раза превышает размер 
генома A. thaliana (0,23–0,29 пг) [O’Kane, 
Al�Shehbaz, 2003; Clauss еt al., 2006]. 
A. l. petraea – многолетнее травянистое рас�
тение, образующее небольшие розетки, со 
слабо облиственными репродуктивными по�
бегами высотой около 10–20 сантиметров. 
Исследуемая нами популяция находилась 
в пригороде Медвежьегорска на крутых пес�
чаных откосах реки Кумса. 

Для анализа листовой пластинки семена 
растений всех четырех исследуемых популя�
ций высевали в почву и доращивали в уста�
новке с люминесцентными лампами при тем�
пературе 21 °С и круглосуточном освещении 
до появления полноценной розетки и репро�
дуктивного побега. При изучении характера 
опушения использовали оптическую лупу 
МБС�9. Подсчет трихом производили в 20 по�
лях зрения с увеличением 6*2х. Выборка со�
ставила по 20 растений из популяций того и 
другого вида. Все полученные данные были 
обработаны с помощью статистических мето�
дов [Зайцев, 1984]. 

Показатели внутрипопуляционного разно�
образия Arabidopsis определяли по методу 
Л. А. Животовского [1982]. В качестве морф 
выделяли три морфологических типа волосков 
листа: простые, двухлучевые и трехлучевые. 
Вычисляли следующие показатели:  

среднее число морф в популяции: 

μ = (√p1 + √p2 + … + √pm)^2;                  (1) 
статистическую ошибку (sμ): 

sμ  ~ √μ (m–μ) / N;                           (2) 
долю редких морф в популяции (h): 

h = 1 – μ / m;     sh ~ √h (1 – h) / N;              (3) 
показатель сходства популяций (r): 

r = √p1q1 + √p2q2 + …√pmqm;                    (4) 
критерий идентичности (I): 
I = 8N1N2 / N1 + N2 * (1 – r – (p0 + q0)/4),   (5) 
 

где m – число морф, p и q – частоты фенотипов 
в разных популяциях, N – объем выборки.  

Показатель μ дает оценку разнообразия по 
числу морф. Максимально возможное его зна�
чение равно m при одинаковой частости всех 
морф. При неравномерном распределении 
частот морф μ < m. При мономорфизме μ = 1.  

Доля редких морф в популяции (h) дает ин�
формацию о характере и структуре внутрипопуля�
ционного разнообразия. Значение показателя 
сходства популяций (r) не превышает 1. Оно рав�
но 1 в тех случаях, когда сравниваемые популяции 
идентичны (по частотам морф). Оно равно 0 то�
гда, когда сравниваемые популяции не имеют ни 
одной общей морфы. Критерий идентичности (I) – 
это еще один метод сравнения выборок, основан�
ный на значениях показателя сходства популяций 
(r). Если I превышает табличное значение, то меж�
ду выборками есть различие на соответствующем 
уровне значимости [Животовский, 1982].  

Уровень межпопуляционных различий и 
внутрипопуляционной изменчивости исследуе�
мых растений Arabidopsis по количеству три�
хом в эпидерме розеточного листа определяли 
с помощью дисперсионного анализа (ANOVA).  

Для оценки действия стабилизирующей фор�
мы естественного отбора вычисляли среднюю 
арифметическую, а также разность между сред�
ним и конкретным значением изучаемого при�
знака. Полученные ряды разностей ранжирова�

ли. Отклонения от средней (+ или ) графически 
были представлены прямыми (линии рассеяния, 
тренды) с разными углами наклона (крутизна) к 
оси абсцисс, по которым устанавливали степень 
различий между группами индивидуумов (осо�
бей) в отношении действия стабилизирующего 
отбора. Использовали формулу: 

y = a + bх,                                (6) 

где y – разность между средним и конкретным 
значением признака; а – значение пересечения 
линии тренда с осью Y; b – tg угла наклона ли�
нии тренда, x – номер ранга особи. Высокие 
значения  коэффициента детерминации (R2) 
позволяют считать результаты статистически 
достоверными [Лебедева и др., 2007]. 
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Результаты и обсуждение 

Arabidopsis lyrata subsp. petraea  
Морфологическое исследование растений 

Медвежьегорской популяции A. l. petraea пока�
зало, что на их листовых пластинках отсутство�
вали какие�либо следы опушения, это обнару�
живается уже в ювенильной фазе развития 
(рис. 2, А). Однако известно, что во многих 
природных популяциях A. l. petraea встречают�
ся растения и с опушением на эпидерме листа 
[Clauss et al., 2006; Kivimäki et al., 2007]. 

Так, среди пяти шведских популяций этого ви�
да были выявлены четыре полиморфные по дан�
ному признаку популяции, в которых с различной 
частотой встречались растения и с опушением 
(рис. 2, Б), и без него. Одна из популяций, со�
стоящая из растений без опушения, так же как и 
Медвежьегорская, была мономорфной [Kivimäki 
et al., 2007]. Как было указано во введении, число 
генов, участвующих в образовании трихом, вели�
ко, однако регуляторный ген (GL1) является ос�
новным в процессе инициации и развития три�
хом, и делеция в этом гене приводит к появле�
нию растений с отсутствием опушения [Herman, 
Marks, 1989; Larkin et al., 1993]. Генетические ис�
следования A. l. petraea показали, что ген, гомо�
логичный кандидатному гену GL1, описанному 
у A. thaliana, имеет мутации в кодирующей об�
ласти (третий экзон), и они подавляют развитие 
опушения [Kivimäki et al., 2007]. В частности, в по�
пуляциях Швеции и Норвегии были выявлены три 
мутации в третьем экзоне GL1: одна несинони�
мичная замена в позиции 95 нуклеотида (мута�

ция названа A95D), 3 п.н.�делеция (делеция раз�
мером в три пары нуклеотидов) в позиции 148 и 
7 п.н.�инсерция в позиции 215. Они вызывают 
замену аминокислот и изменение свойств коди�
руемого белка у A. l. petraea, в отличие от нуклео�
тидной последовательности GL1 у продуцирую�
щих трихомы растений A. thaliana (рис. 3). 

В то же время растения A. l. petraea немец�
кой популяции продуцировали трихомы, хотя 
имели аналогично растениям шведских попу�
ляций 3 п.н.�делецию и 7 п.н.�инсерцию, но 
расположенную далее 96 нуклеотида [Hauser 
et al., 2001]. У растений Медвежьегорской 
популяции A. l. petraea в отличие от популяций 
Швеции и Норвегии, несущих упомянутые 
выше мутации в третьем экзоне, отсутствие 
опушения было вызвано другими причинами, 
а именно – 4 п.н.�инсерцией в начале третьего 
экзона (см. рис. 3). Таким образом, наиболее 
вероятно, что у северных популяций A. lyrata 
различные мутации в начале третьего экзона 
гена GL1 (по крайней мере до позиции 96 нук�
леотида) приводят к отсутствию опушения, и 
это является их отличительной особенностью. 

 
Arabidopsis thaliana  
В исследованных нами популяциях A. thaliana – 

одной континентальной (Медвежьегорская) и 
двух островных (Климецкая и Радколье) – трихо�
мы обнаруживались уже на ранних стадиях розе�
точных листьев (рис. 4, А, Б). Причем опушение 
у них располагалось только на адаксиальной, 
верхней эпидерме листовой пластинки. Нижняя, 
абаксиальная эпидерма не имела волосков. 

 

 
 

Рис. 2. Растения Arabidopsis lyrata subsp. рetraea: 

А – ювенильные растения Arabidopsis lyrata subsp. petraea, Медвежьегорская популяция; Б – растения Arabidopsis lyrata
subsp. petraea с опушенными листьями [Kivimäki et al., 2007] 

А Б
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Общее количество трихом на лист у всех 
трех популяций различалось (табл. 1). Так, у 
растений континентальной Медвежьегорской 
популяции насчитывалось в среднем в 1,8– 
2,2 раза больше трихом, чем в островных Рад�
колье и Климецкой популяциях (31 и 24 трихо�
мы соответственно). Поскольку уровень разли�
чий довольно высок (p = 0,001), то можно пред�
положить, что растения островных популяций 
или несут мутации в регуляторных генах, или у 
них существуют какие�то другие генетические 

ограничения, проявляющиеся в период ранне�
го развития трихом. В частности, известно на�
личие у растений A. thaliana популяции 
Landsberg erecta локуса Reduced Trichome 
Number (RTN), который затрагивает иницииро�
вание листовых трихом и приводит к редукции 
их количества [Larkin et al., 1996]. 

В отличие от растений A. thaliana популяции 
Columbia, характеризующейся наличием три�
хом только дикого типа (трехлучевые), в эпи�
дерме листа взрослых растений северных по�

 
 

Рис. 3. Мутации в гене GL1 у Arabidopsis lyrata, ассоциированные с отсутствием опушения [Kivimäki et al., 2007]:  

 – инсерции и делеции, * – позиция несинонимичной замены (A95D). A. lyrata P6 и P9 – популяции из Швеции; A. lyrata
GE – популяция из Германии; A. lyrata RU – популяция из России (Карелия). Для сравнения приведена делеция в одну пару нуклео�
тидов в двух образцах A. thaliana (Mir�0 – Италия и Br�0 – Чехословакия). В нижней части рисунка указаны функционально важные 
области GL1 Myb�белка: представлена измененная белковая последовательность в результате мутации. R2 и R3 – повторы и соот�
ветствующие им спирали, 1–3 изображены серыми квадратами; границы экзона – прерывистые вертикальные линии 

 

 

Таблица 1. Варьирование количества трихом разных типов в эпидерме растений A. thaliana 

Типы трихом  Статистические 
показатели Простые Двухлучевые Трехлучевые Всего 

Популяция острова Радколье (розеточный лист, шт.) 
M ± sm 3,64 ± 0,23 24,45 ± 0,73 4,39 ± 0,24 30,81 ± 0,82 
σ 2,61 9,27 2,69 10,40 
V 71,62 37,93 61,25 33,76 

Популяция острова Климецкий (розеточный лист, шт.) 
M ± sm 3,90 ± 0,25 18,78 ± 0,46*** 3,81 ± 0,24 24,35 ± 0,47*** 
σ 2,76 5,83 2,55 5,89 
V 70,86 31,02 66,76 24,18 

Континентальная популяция Медвежьегорск (розеточный лист, шт.) 
M ± sm 15,47 ± 0,62*** 34,45 ± 0,62*** 6,33 ± 0,32*** 56,25 ± 0,51*** 
σ 7,89 7,88 3,99 7,69 
V 50,97 22,87 62,95 13,67 

Континентальная популяция Царевичи (каулиновый лист, шт.) 
M ± sm 9,39 ± 0,47*** 2,88 ± 0,25 1,57 ± 0,30**  
σ 2,63 1,27 0,78  
V 28,01 44,21 50,07  

Континентальная популяция Царевичи (черешок розеточного листа, шт.) 
M ± sm 4,12 ± 0,88 5,33 ± 1,22   
σ 2,474 3,01   
V 59,99 56,46   

Примечание. Здесь и в табл. 2 отличия по количеству трихом от растений популяции о. Радколье достоверны: * – при
р = 95 %; ** – при р = 99,9 %; *** – при р = 999,9 %; М  – средняя арифметическая; sm – ошибка средней; σ – среднее квад�
ратическое отклонение; V – коэффициент вариации. В популяции Царевичи звездочками показан уровень отличия прос�
тых и трехлучевых трихом от двухлучевых. 

                      R2 H1 R2 H2   R2 H3            R3 H1 R3 H2 R3 H3

A95D
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пуляций встречались сразу три типа трихом: 
простые (однолучевые), двухлучевые и трехлу�
чевые. Простые трихомы представляют собой 
вырост эпидермальной клетки, не имеющий 
никаких ответвлений (рис. 1, А). Двухлучевые 
(вильчатые) трихомы – это волоски с двумя 
одинаковой длины ветвями, а трехлучевые – 
с тремя одинаковыми или реже разной длины 
ветвями (рис. 1, Б, В). Как полагают, двухлуче�
вые и простые трихомы у A. thaliana – это ре�
зультат мутаций в различных генах, опреде�
ляющих морфогенез полиплоидных клеток 
эпидермы и процесс появления в них трихом 
[Schnittger, Hülskamp, 2002].  

Морфологический анализ показал, что ко�
личество трихом разных типов на поверхности 
розеточного листа было неоднозначным. Так, у 
растений всех популяций количественно пре�
обладали двухлучевые трихомы, их насчитыва�
лось в 5–6 раз больше, чем трихом двух других 
типов. Трихомы дикого типа, т. е. трехлучевые, 
так же как и простые, у растений островных по�
пуляций встречались в незначительном числе 
(табл. 1). Статистические различия по их коли�
честву между растениями островных популя�
ций не выявлены, хотя в популяции Радколье 
трехлучевых трихом оказалось чуть больше, 
чем простых, и в 1,2 раза больше, чем трихом 
тех же типов у растений о. Климецкий. 

Растения континентальной Медвежьегор�
ской популяции несколько выделялись количе�
ственным соотношением разных типов трихом 
(см. табл. 1). По сравнению с растениями ост�
ровных популяций Радколье и Климецкой у них 
встречалось значительно больше, в 4,25–3,9 
раза соответственно, простых трихом и в 1,4–
1,66 раза соответственно больше трехлучевых. 

Как и у растений двух других популяций, виль�
чатые волоски преобладали, и их тоже было 
соответственно в 1,4–1,8 раза больше, чем в 
эпидерме листа островных растений.  

Варьирование биологических данных в обе�
их островных популяциях оказалось очень вы�
соким (51–72 %), но чуть ниже – в континен�
тальной (22–62 %). Особенно большой разброс 
значений наблюдался во всех случаях для три�
хом дикого типа и однолучевых (см. табл. 1). 

В основных зонах эпидермы розеточного 
листа (апикальной, базальной и латеральной) 
количество трихом разных типов у растений 
всех популяций было практически одинаковым. 
Характер распределения трихом в разных зо�
нах листа, так же как и при анализе их общего 
количества в целом на лист, сохранял ту же 
тенденцию: двухлучевых волосков всегда на 
порядок больше, чем простых и трехлучевых 
(табл. 2). Количество трехлучевых волосков 
оказалось совершенно одинаковым во всех зо�
нах листа и для всех популяций. Различия меж�
ду островными популяциями оказались суще�
ственными по числу как двухлучевых, так и про�
стых волосков. Однако в двух популяциях (Кли�
мецкая и Медвежьегорская) простых трихом в 
растениях насчитывалось несколько больше, 
чем трехлучевых. Причем у растений Медвежье�
горской популяции они оказались многочис�
леннее в апикальной и базальной частях листа. 
Приведенный выше анализ локализации три�
хом в разных зонах листа, с одной стороны, 
подчеркивает характерные различия между 
островными и континентальными популяциями 
A. thaliana. Как оказалось, две популяции – ост�
ровная Радколье и континентальная Медвежье�
горская – сходным образом отличались от по�

  
 

Рис. 4. Растения A. thaliana, выращенные в лабораторных условиях. А – ювенильное и Б – взрослое растения 
с видимым опушением  
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пуляции о. Б. Климецкий. В обеих популяциях 
количество двухлучевых трихом во всех зонах 
было больше в 0,7 раза. Помимо того, расте�
ния о. Радколье обнаруживали в 0,6–0,4 раза 
меньшее количество простых трихом во всех 
трех зонах по сравнению с популяциями Мед�
вежьегорска и о. Б. Климецкий соответствен�
но. С другой стороны, выявленный характер 
распределения трех типов трихом подчеркива�
ет неоднозначность процессов морфогенеза 
эпидермы и его генной регуляции в разных зо�
нах листа. Количество трехлучевых волосков 
оказалось одинаковым в каждой из трех зон 
листа у растений всех популяций. Этот факт, 
возможно, подтверждает, что указанный тип 
трихом является характерным (диким) для ара�
бидопсиса. Варьирование же числа трихом 
двух других типов в разных зонах листа связа�
но скорее всего с разной экспрессией регуля�
торных генов и мутациями в различных локу�
сах. Так, известно, что инициирование трихом 
на краях листа регулируется геном AtMYB23, 
который функционально накладывается с ге�
ном GL1 [Kirik еt al., 2001]. 

Опушение обнаруживалось также и в эпи�
дерме черешка и каулиновых (стеблевых) ли�
стьев. Характер их опушения и распределение 
трихом были изучены у растений континен�
тальной популяции Царевичи и значительно 
отличались от опушения розеточных листьев 
(см. табл. 1). 

Оказалось, что в эпидерме каулиновых ли�
стьев и их черешков преобладают не двухлуче�
вые, как у розеточных, а простые трихомы. 
Двухлучевые встречались в 3,2 раза реже, чем 
простые, а трехлучевые трихомы чрезвычайно 
редки. При этом чем выше на цветочном стебле 
расположен лист, тем более редким становится 
его опушение [Hauser et al., 2001]. Эпидерма че�

решка также отличается практически полным 
отсутствием трехлучевых трихом, однако другие 
два типа встречаются здесь с близкой частотой, 
но в меньшем количестве, чем в розеточных ли�
стьях растений других популяций. 

Эти различия, с одной стороны, связаны с 
условиями развития тех и других листьев. Для 
розеточных, возникающих ранней весной и 
подвергающихся резким колебаниям темпера�
туры вплоть до заморозков, необходим более 
плотный и густой защитный покров эпидермы, 
тогда как каулиновые листья возникают позже, 
при более благоприятном температурном ре�
жиме, и необходимость в подобной защите от�
падает. С другой стороны, к моменту репро�
дуктивного развития растений, когда меняются 
все физиологические ростовые процессы, воз�
можно, нарушается экспрессия генов, которые 
регулируют нормальное развитие трихом в 
эпидерме генеративного стебля, и те или иные 
мутации усиливаются [Larkin et al., 1993; Gao 
et al., 2008]. 

Необходимо отметить, что у растений всех 
популяций встречались листья с отсутствием 
или простых, или трехлучевых трихом, тогда 
как двухлучевые присутствовали на всех рас�
смотренных образцах. Частота листьев без 
простых трихом в популяции Медвежьегорска 
оказалась немного меньшей (10 %), чем у рас�
тений о. Радколье и о. Б. Климецкий (21 и 16 %) 
соответственно. Трехлучевые волоски отсутст�
вовали у более значительного числа растений, 
но во всех популяциях примерно с одинаковой 
частотой – 31, 31 и 43 % соответственно. Ли�
стья, в эпидерме которых отсутствовали и про�
стые, и трехлучевые трихомы, обнаружились 
в незначительном количестве в популяциях 
о. Б. Климецкий – 0,05 и о. Радколье – 0,02, то�
гда как в Медвежьегорской их доля оказалась 

Таблица 2. Количество трихом, локализованных в разных зонах розеточного листа растений популяций
A. thaliana 

Зоны розеточного листа 
Апикальная Базальная Латеральная 

Популяции 
A. thaliana 

1 2 3 1 2 3 1 2 3 
Радколье 3 ± 0,20 11 ± 0,23 3 ± 0,18 3 ± 0,18 11 ± 0,21 3 ± 0,19 3 ± 0,17 11 ± 0,20 3 ± 0,18
Климецкий 5 ± 0,30 8 ± 0, 34 3 ± 0,27 5 ± 0,28 8 ± 0,33 3 ± 0,19 5 ± 0,31 8 ± 0,35 3 ± 0,25
Медвежье�
горск 

7 ± 0,35 12 ± 0,4 3 ± 0,19 6 ± 0,3 11 ± 0,31 3 ± 0,21 5 ± 0,26 12 ± 0,30 3 ± 0,19

Критерий Стьюдента (t) 
Радколье / 
Климецкий 

4,05*** 8,06*** 0,27 4,86*** 7,66*** 1,66 4,70*** 7,72*** 0,30 

Радколье / 
Медвежье�
горск 

8,27*** 0,79 0,67 8,08*** 0,29 0,23 5,10*** 2,41* 0,26 

Климецкий / 
Медвежье�
горск 

8,27*** 0,79 0,67 8,08*** 0,29 0,23 5,10*** 2,41* 0,26 

Примечание. 1 – простые, 2 – двухлучевые и 3 – трехлучевые трихомы. 
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наибольшей – 0,13. Частота отсутствия тех или 
иных типов трихом в различных зонах листа не 
показала каких�либо значительных особенно�
стей, тем не менее немного различалась в раз�
ных популяциях. Так, в Климецкой эта доля 
была наибольшей и составила 0,074–0,076, 
в Радколье – 0,053–0,061 и менее всего в Мед�
вежьегорской – 0,043–0,050. 

 
Таблица 3. Частота различных типов трихом в 
популяциях A. thaliana (в долях) 

Типы трихом 
Популяции 

Всего 
трихом прос�

тые 
двухлу�
чевые 

трехлу�
чевые 

Климецкая 62011 0,307 0,564 0,127 
Радколье 7557 0,159 0,704 0,135 
Медвежьегорская 9000 0,275 0,612 0,112 

 
Таким образом, в пуле проанализирован�

ных листьев трех популяций A. thaliana (160 
листовых пластинок в каждом случае), произ�
растающих в различных экологических усло�
виях, обнаруживается вполне явный поли�
морфизм, связанный с варьированием коли�
чества трихом разных морфологических 
типов. Наличие в изученных популяциях 
нескольких вариантов (или морф) данного 
признака позволило оценить уровень внутри� 
и межпопуляционной изменчивости вида 
A. thaliana. Известно, что вклад признаков 
в величину показателя популяционной из�
менчивости пропорционален их частоте в по�
пуляциях [Животовский, 1982], поэтому ва�
рианты признака в нашем исследовании 
представлены в таблице 3 частотами различ�
ных типов трихом, а пoкaзaтeли внутрипопу�
ляционного разнообразия – в таблице 4. 

Как видно, уровень внутрипопуляционного 
разнообразия оказался идентичным в популяци�
ях Климецкой и Медвежьегорской (см. табл. 4). 
В популяции о. Радколье он был наименьшим; 
возможно, в связи с тем, что частота простых 

и трехлучевых трихом почти одинакова и они 
составляют одну редкую морфу. В Климецкой 
и Медвежьегорской популяциях в качестве 
редкой морфы выступают только трехлучевые 
трихомы, и потому здесь популяционное раз�
нообразие определяется частотами всех трех 
типов волосков. 

Попарные показатели гeнeтичecкoгo cxoдcтвa 
популяций, свидетельствующие о степени их 
родства и уровне различий, оказались в целом 
довольно высокими (см. тaбл. 4). Однако необхо�
димо отметить, что наиболее тесным родством 
обладают островные популяции Радколье и Кли�
мецкая, вследствие близости экологических ус�
ловий, в которых они формировались. Меньшим 
генетическим сходством отличается от них кон�
тинентальная популяция Медвежьегорска, при�
чем наиболее далеко она отстоит от популяции 
о. Б. Климецкий (см. табл. 4). Критерий идентич�
ности (Iэксп.) свидетельствует о том, что генетиче�
ские различия между популяциями значимы на 
соответствующем высоком уровне (W = 0,001). 
Представленные генетические взаимоотноше�
ния исследованных популяций вполне согласу�
ются с данными кластерного анализа методом 
UPGMA на основе значений дистанций Нея 
[Федоренко и др., 2011]. 

Генетические различия островных и континен�
тальной популяций подтверждаются результата�
ми дисперсионного анализа общего количества 
трихом (табл. 5). Межпопуляционное несходство 
вполне очевидно, и оно обусловливается влияни�
ем прежде всего генетического фактора (70,7 %), 
в качестве которого рассматривается признак 
«типы трихом». Влияние эпигенетического факто�
ра – локализация популяций (14,9 %) – не менее 
значимо (Fэмпир. = 135,4***). Оба фактора являются 
главными источниками изменчивости в иссле�
дуемых популяциях. 

Важную составляющую в адаптивном про�
цессе фотосинтезирующих организмов, тесно 

 

Таблица 4. Особенности популяционной изменчивости островных и континентальной популяций A. thaliana 
по признаку «типы трихом» 

Популяции A. thaliana 
Показатели популяционной изменчивости Обозначения

Климецкая (К) Радколье (Р) Медвежьегорск (М)
μ 2,767 2,584 2,698 

Показатель внутрипопуляционного разнообразия 
sμ 0,010 0,012 0,009 
h 0,078 0,138 0,101 

Доля редких морф 
sh 0,003 0,004 0,003 
 

Обозначения К/Р К/М Р/М 
r 0,985 0,708 0,990 Показатель сходства популяций 
sr 0,002 0,006 0,001 

I(эксп) 431,9 8579,51 325,6 

Критерий идентичности 
I(табл) 

9,21 при W = 0,01; 
13,82 при W = 0,001 

и 2 степенях свободы 
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связанную с выживаемостью, представляет ес�
тественный отбор, в частности, стабилизирую�
щая его форма. Эффект действия естественно�
го отбора этой формы в отношении морфологи�
ческого признака «общее количество трихом» 
в эпидерме розеточного листа был исследован 
на основе анализа ранжированных отклонений 
от средних арифметических их значений. Хоро�
шо известно, что особи, чьи количественные 
признаки близки к среднепопуляционному 
(или модальному) значению, отличаются макси�
мальной приспособленностью [Алтухов, 2003]. 
В популяции Радколье значения частот трихом 
отстоят дальше от своей средней арифметиче�
ской. Это отражается в большей крутизне при�
надлежащих им линейных трендов, и, следова�
тельно, действие стабилизирующего отбора 
здесь ослаблено (рис. 5). Напротив, в популяци�
ях Климецкой и Медвежьегорской линии трен�
да, характеризующие частоту трихом, отлича�
ются меньшей крутизной с соответствующим 
более выраженным эффектом отбора.  

 

 
 

Рис. 5. Общее количество трихом в эпидерме листа 
у растений континентальной и островных популяций 
A. thaliana, выраженное в отклонениях от их средне�
арифметических значений 

По оси абсцисс – отклонения, шт. По оси ординат – ранг 
растений. Параметры линий трендов: Радколье y = 1,17x – 
12,28, R2 = 0,98; Б. Климецкий y = 0,63x – 6,53, R2 = 0,88; 
Медвежьегорск y = 0,71x – 7,47, R2 = 0,95 

Рассматривая эти данные как отражение 
специфического адаптивного состояния, нахо�
дящегося под контролем естественного отбора 
(стабилизирующая форма), можно отметить, 
что стабилизирующий отбор благоприятствует 
в большей мере растениям популяции Радко�
лье. Тогда как в популяциях Медвежьегорской 
и Климецкой мы наблюдаем более сильное его 
действие на формирование того или иного ко�
личества трихом в эпидерме розеточного лис�
та растений. 

Таким образом, сравнительное морфо�
метрическое исследование опушения листа 
у растений северных популяций двух видов 
рода Arabidopsis показало их кардинальное 
различие. В популяции A. l. petraea отсутст�
вует опушение листа, что вызвано мутацией 
в третьем экзоне регуляторного гена GLA1 
[Kivimäki et al., 2007]. Тогда как у растений 
естественных популяций другого вида, 
A. thaliana, в эпидерме адаксиальной сторо�
ны листовых пластинок встречалось три типа 
трихом: простые, или однолучевые, двухлу�
чевые и трехлучевые. Растения островных 
(Радколье, Б. Климецкий) и континентальной 
(Медвежьегорск) популяций характеризова�
лись преобладанием трихом двухлучевого 
типа и меньшей частотой простых и трехлу�
чевых. Различия по уровню внутрипопуляци�
онного варьирования частот трех типов 
трихом оказались существенными, а межпопу�
ляционные выявились только по частоте двух�
лучевых трихом. В целом естественные (конти�
нентальная и островные) популяции имeют 
выcoкий ypoвeнь пoлимopфизмa и сходные 
кoэффициeнты гeнeтичecкoгo paзнooбpaзия 
в отношении частоты встречаемости трихом 
на поверхности розеточного листа. Наиболее 
высоким варьированием всех типов трихом 
отличались островные популяции. 

Выявленные особенности в характере рас�
пределения трихом в целом на лист и по его 
зонам и различия между растениями остров�
ных и континентальной популяций, несо�
мненно, связаны как с генетическими, так и, 
возможно, с эпигенетическими факторами. 

Таблица 5. Результаты дисперсионного анализа количества трихом разного типа в розеточном листе у растений 
континентальной и островных популяций A. thaliana 

Критерий 
Фишера Варьирование 

данных 

Сумма 
квадратов 

отклонений 

Число 
степеней свободы 

Дисперсия
Fэмпир. Fтабл. 

Доля  
влияния фактора, 

% 

Типы трихом 15770,9 2 7885,5 637,8*** 3,0 70,7 
Популяции 3348,1 2 1674,17 135,4*** 3,0 14,9 
Взаимодействие факторов 1101,8 4 275,4 22,3*** 2,4 4,9 
Остаточное 2114,2 171 12,4   9,5 
Общее 22335,1 179     

Примечание. *** – отличия между Fэмпир. и Fтабл. достоверны при р = 999,9 %. 

Радколье 
Климецкий 
Медвежьегорск 



69

Известно, что инициация того или иного типа 
трихом, их рост, локализация и количество 
в эпидерме листа определяются генной регу�
ляцией этих процессов. Она связана с нали�
чием или отсутствием мутаций во многих 
генах: GL1, TTG1, AtMYB23, GL2, GL3, EGL3 
и др. [Larkin еt al., 1993; Payne еt al., 2000; 
Kirik еt al., 2001; Ohashi еt al., 2002]. Преобла�
дание на листьях северных популяций 
A. thaliana трихом двухлучевого типа оказа�
лось характерной особенностью, отличаю�
щей их от растений линий Columbia и 
Landsberg, листья которых имеют трихомы 
только дикого типа, т. е. трехлучевые. Воз�
можно, что растения исследованных нами 
популяций A. thaliana несут мутации, ограни�
чивающие развитие разветвлений трихом. 
К таким генетическим эффектам приводят, 
в частности, мутации в генах ZWI и AN, вызы�
вающие развитие только вильчатых трихом, 
ограничивая дальнейшее их ветвление в ходе 
морфогенеза. Мутации в гене STI специфиче�
ски влияют на ветвление трихом, в результа�
те чего трихомы sti�мутантов являются невет�
вящимися [Schnittger, Hülskamp, 2002]. Не�
правильное развитие трихом, при котором 
большинство из них не разветвляется, вызы�
вают также и мутации в гене GL2 [Rerie еt al., 
1994; Marks, 1997; Ohashi еt al., 2002]. С дру�
гой стороны, известно, что ветвление трихом 
связано с сильным влиянием средовой ком�
поненты [Oppenheimer еt al., 1997]. Экологи�
ческие условия северного региона естест�
венным образом влияют как на развитие этих 
популяций, так и на сложно организованные 
молекулярно�генетические процессы форми�
рования листа и его эпидермы: неравномер�
ность, продолжительность и характер клеточ�
ных делений в базальной, апикальной и мар�
гинальной меристемах; их взаимодействие, 
направление и скорость дифференциации 
растущих клеток [Эсау, 1969; Грицких и др., 
2009]. Действие естественного отбора, и 
прежде всего стабилизирующей его формы, 
определяет и уровень генетического разно�
образия, и специфическое адаптивное со�
стояние популяций арабидопсиса [Динами�
ка…, 2004; Соколова, 2009]. Все это форми�
рует отличительные особенности в развитии 
опушения на поверхности листовой пластин�
ки и в отдельных ее зонах (базальной, апи�
кальной и латеральной), а также характер 
внутрипопуляционного разнообразия по это�
му признаку в популяциях Arabidopsis, нахо�
дящихся на северной окраине своего ареала. 
Дальнейшие молекулярно�генетические ис�
следования растений северных популяций 

A. thaliana, возможно, позволят более точно 
установить комплекс генов, участие которых 
в развитии трихом создает своеобразный се�
верный фенотип Arabidopsis. 
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ВОЗМОЖНЫЙ МЕХАНИЗМ АВТООКИСЛЕНИЯ ГЕМОГЛОБИНА 
В ВОДНЫХ ДИСПЕРСИЯХ УГЛЕРОДНЫХ НАНОМАТЕРИАЛОВ 

А. С. Горюнов, А. Г. Борисова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследовано воздействие водных нанодисперсий шунгитового углерода и фулле�
рена С60 на автоокисление гемоглобина человека in vitro. Обнаружено, что концен�
трационно�зависимое окисление железа гема гемоглобина, вызываемое фулле�
реном С60 и шунгитовым наноуглеродом в водной дисперсии, не зависит от рН 
среды. Анализ путей автоокисления гемовых белков показывает, что наиболее ве�
роятный механизм действия С60 и шунгитового углерода на процесс автоокисле�
ния гемоглобина обусловлен их электрон�акцепторными свойствами и связан с не 
зависящим от рН переносом электрона с деоксигема на молекулу O2, а не с диссо�
циацией супероксид�аниона. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: гемоглобин, автоокисление, фуллерен, шунгитовый нано�
углерод. 

A. S. Goryunov, A. G. Borisova. PROBABLE MECHANISM OF 
HAEMOGLOBIN AUTOXIDATION IN WATER DISPERSIONS OF CARBON�
BASED NANOMATERIALS 

The effects of fulleren C60 and shungite carbon water nanodispersions on human 
haemoglobin autooxidation in vitro have been examined. No effect of dispersion pH on 
the concentration�dependent ferrous heme oxidation in haemoglobin caused by fulleren 
C60 and shungite nanocarbon has been revealed. Heme proteins autooxidation pathways 
consideration has shown that the most probable mechanism of C60 and shungite carbon 
effect on the haemoglobin autooxidation process is determined by their electron�
acceptor capacity and involves a pH�independent transfer of an electron from a 
deoxyheme to an O2 molecule, but not the dissociation of superoxide�anion.  

K e y  w o r d s: haemoglobin, autoxidation, fullerene, shungite nanocarbon. 

 
Введение 

Быстрое развитие нанотехнологий постоян�
но повышает вероятность контакта человека и 
окружающей среды с вновь разработанными 
наноматериалами, которые проявляют при 
этом разного рода биологическую активность. 
Хотя современные представления о токсично�
сти углеродных наночастиц совершенно не�
достаточны для оценки рисков, имеющиеся ре�

зультаты указывают на то, что возможно повре�
ждающее воздействие при проникновении на�
ночастиц в организм, отдельные органы и сис�
темы, ткани, клетки [Sayes et al., 2007; 
Panessa�Warren et al., 2009; Kumar et al., 2012]. 

C другой стороны, огромный интерес в по�
следние годы вызывает синтез биоконъюгатов 
неорганических наночастиц с биомолекулами – 
такими, как белки и ДНК – в связи с широким 
разнообразием приложений подобных гибрид�
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ных материалов во многих областях – от наук о 
жизни до материаловедения [Aubin�Tam, 
Hamad�Schifferli, 2008]. Все это определяет ог�
ромное значение, которое имеет изучение и 
описание взаимодействия «белок – наночасти�
ца». Уже достаточно убедительно показано, что 
основные физические и физико�химические 
характеристики наноматериалов существен�
ным образом влияют на структуру и стабиль�
ность белка [Shang et al., 2009]. Имеются дан�
ные, свидетельствующие о том, что фуллерен 
C60 оказывает окислительное воздействие на 
клетки и их компоненты [Colvin, Kulinowski, 
2007]. Механизм этого воздействия остается 
неясным, поскольку в водной среде – водных 
суспензиях агрегатов С60 (aqu/nC60) – ни синг�
летного кислорода, ни супероксид�радикала 
обнаружено не было [Fei, Perett, 2009]. 

В предыдущем исследовании [Горюнов и 
др., 2013] нами было установлено, что наноуг�
лерод в водной дисперсии способствует час�
тичному окислению гемового железа в гемо�
глобине и переходу последнего в функцио�
нально неактивную мет�форму. Целью настоя�
щей работы было продолжение исследования 
этого эффекта для выяснения механизма окис�
лительного воздействия водных дисперсий 
фуллерена aqu/nC60 и шунгитового наноуглеро�
да (ShC) на молекулы гемоглобина (Hb) и во�
проса о том, какого рода окислительно�восста�
новительная активность проявляется при взаи�
модействии наноуглерода (НУ) с белковыми 
макромолекулами. 

Материалы и методы 

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

Особенностью предлагаемого подхода яв�
ляется то, что было исследовано не собствен�
ное окислительное воздействие углеродных 
наночастиц (УНЧ) на белок, а их влияние на уже 
имеющий место в эритроците окислительно�
восстановительный процесс – спонтанное пре�
вращение Hb в окси�форме Hb(II)O2 в физиоло�
гически неактивную мет�форму Hb(III) (т. н. ав�
тоокисление Hb). 

Реакцию автоокисления проводили в раство�
рах гемоглобина с концентрацией (1,5– 2)·10�6 М 
(в расчете на гем) в различных буферных систе�
мах с известными величинами рН в аэробных 
условиях при температуре 43 °С. Через установ�
ленные промежутки времени спектрофотомет�
рически определяли содержание окси� и метге�
моглобина в пробе. 

Измерения были выполнены в 0,1 М натрий�
ацетатном буфере (pH 5,2–5,6), 0,035 М фос�
фатном буфере (рН 5,6–7,4) и в 0,1 М трис�бу�
фере (рН 7,4–9,1). Ионная сила была постоян�
на, составляла 0,1 и регулировалась путем до�
бавления NаСl. 

Дисперсии aqu/nC60, ShC в различных кон�
центрациях добавлялись в раствор Hb и выдер�
живались заданное время. Автоокисление Hb 
в буферном растворе и в дисперсиях УНЧ оце�
нивалось по уровню равновесия структуры Hb 
между окисленной и восстановленной (мет ⇄ 
окси, Fe3+ ⇄ Fe2+) формами. 

Спектры поглощения белков и наноуглерода 
регистрировались с помощью спектрофото�
метров Sресоrd М40 (Carl Zeiss, Jena) и СФ�56 
(ЛОМО�Спектр, СПб) в кюветах длиной 1 см 
в характерных интервалах длин волн. Данные 
по поглощению использовались для определе�
ния концентрации, а также для идентификации 
структурного состояния белка. 

Концентрации окси� и метгемоглобина рас�
считывали на основании уравнений для спек�
трофотометрического анализа смесей гемо�
глобинов [Веnеsсh et al., 1973], в которых ис�
пользуются данные по поглощению на длинах 
волн 560, 576 и 630 нм. Пользуясь этими урав�
нениями, рассчитывали концентрацию участ�
ников реакции через определенные промежут�
ки времени, затем из начальной скорости ре�
акции автоокисления рассчитывали кажущиеся 
константы скорости реакции. 

Источниками наночастиц углерода были: 
порошок шунгита I разновидности (месторожд. 
Шуньга), порошок фуллеренов, содержащий 
C60/C70 = 83/16 и около 1 вес. % высших фулле�
ренов (производства компании «Интеллект», 
С.�Петербург). 

Наноуглерод исследовался в форме вод�
ных нанодисперсий фуллерена С60 и шунгито�
вого углерода. Водная нанодисперсия фулле�
ренов представляет собой дисперсию нано� 
кластеров – гидратированных комплексов из 
нескольких десятков молекул С60 диаметром 
0,7 нм. Размер нанокластеров молекул фулле�
рена в водной нанодисперсии  – 70–100 нм. 
Шунгитовый наноуглерод в водной дисперсии 
представлен наночастицами (90–100 нм), 
сформированными из многослойных наногло�
бул < 10 нм, которые в свою очередь образо�
ваны базовыми структурными элементами – 
непланарными графеновыми фрагментами 
размером < 1 нм [Рожкова, 2011]. Водные на�
нодисперсии шунгитового углерода были по�
лучены по методике, описанной ранее в рабо�
тах [Brant et al., 2006; Рожков и др., 2007; 
Rozhkova et al., 2007; Рожкова, 2011]. 
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Результаты и обсуждение 

Ранее нами было показано [Горюнов и др., 
2013], что часть молекул окси Hb окисляется 
достаточно быстро в условиях повышенной 
температуры, и особенно быстро – при низких 
значениях рН раствора; так, в среде с рН 5,2 
уже в начальный момент измерения содержит�
ся некоторое количество окисленного Hb. 

На рис. 1 представлены зависимости от вре�
мени величины эффекта коллоида фуллерена 
aqu/nC60, т. е. разницы между концентрациями 
мет Hb в дисперсии с разными концентрациями 
С60 и контролем (без С60): [мет Hb]с60 – [мет Hb]K; 
для сравнения взяты значения рН 5,2 и 7,9. 

 

 
а 

 
б 

 
Рис. 1. Кинетические кривые величины эффекта, 
производимого фуллереном С60 (aqu/nC60) в нано�
дисперсии на концентрацию окисленного гемогло�
бина (мет Hb) при рН 5,2 (а) и рН 7,9 (б). Исходная 
концентрация оксигемоглобина 1,5 мг/мл 

 
Видно, что имеет место зависимость вели�

чины эффекта не только от концентрации С60, 
но и от времени. Особое значение имеет тот 
факт, что характер временнóй зависимости – 
сигмоидный, с выраженным переходом с од�
ного уровня эффекта на другой. Этот переход�

ный процесс от одного уровня окисления Hb 
до другого происходит в интервале 30– 
40 мин. Переход к новому состоянию заканчи�
вается за время около 1 часа, т. к. кривая пол�
ностью выходит на плато к данному моменту. 
Таким образом, это процесс, скорость кото�
рого значительно выше, чем самого автоокис�
ления, которое приводит к выходу на плато 
только за время более 1,5 часа, как это следу�
ет из данных по кинетике окисления при рН 
5,2 [Горюнов и др., 2013]. Здесь весьма инте�
ресно заметить, что именно за время пример�
но в 1 час устанавливается равновесие и про�
исходит релаксация при адсорбции белка на 
твердой поверхности [Norde, Giacomelli, 
2000]. Зависимости момента перехода (от 31 
до 44 мин), продолжительности перехода 
(от 3 до 7 мин) или амплитуды перехода (сту�
пеньки) (от 0,03 до 0,13 мкг/мл Hb) от концен�
трации С60 не наблюдается (табл.). 

 
Параметры кинетики перехода, обусловленного 
влиянием aqu/nC60 в отношении спонтанного 
окисления гемоглобина в водной нанодисперсии 

Концентрация 
nC60, 

мкг/мл 

Амплитуда 
перехода, 

мкг/мл 
мет Hb 

Продолжи� 
тельность 

перехода, мин. 

Средняя 
точка 

перехода, 
мин. 

1 0,034 5,7 44 
2 0,062 7,2 40 
5 0,041 2,8 39 

10 0,130 5,8 31 
15 0,030 2,8 43 

 
Иной характер временной зависимости ве�

личины эффекта aqu/nC60 наблюдается при рН 
7,9 (см. рис. 1, б). При отсутствии aqu/nС60 
окисление не отмечается в течение первых 
3,5 часа эксперимента, и лишь в дальнейшем 
происходит умеренное, до 0,06·10�4 М мет Hb, 
окисление. 

При концентрации 1 и 2 мкг/мл C60 окисле�
ние, регистрируемое через 3,5 часа, уже весьма 
значительно, что однозначно указывает на уско�
рение процесса окисления 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 эффек�
та соответствует уровню контроля, имеющему 
место при рН 5,2. Кроме того, кинетические 
кривые автоокисления при рН 7,9 для 5, 10 и 
15 мкг/мл C60 имеют характер, близкий к линей�
ному [Горюнов и др., 2013], что означает неиз�
менность скорости окисления со временем. 

При рН 7,9 процесс перехода, выявленный 
при рН 5,2, не обнаруживается. Имеет место ли�
нейная кинетика нарастания эффекта окисле�
ния, обусловленного присутствием наноуглеро�
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да, что позволяет определить скорость этого 
процесса как величину порядка 8,210�10 М/с Hb. 
Скорость не зависит от концентрации C60. 

Сигмоидной формы кинетических кривых 
величины эффекта aqu/nC60 не наблюдается, 
хотя зависимость от времени, т. е. кинетика, 
имеет место. При этом важной особенностью 
является то, что основная тенденция при обоих 
значениях рН – это рост величины эффекта со 
временем с признаками последующего насы�
щения: примерно через 1 час при рН 5,2 и при�
мерно через 3,5 часа при рН 7,9. 

Все эти особенности, очевидно, связаны не 
столько с влиянием aqu/nC60 на кинетику окисле�
ния Hb, сколько с различиями в характере процес�
са окисления при двух значениях рН, поскольку 
амплитуды эффектов при рН 5,2 и рН 7,9 близки. 
Кроме того, при рН 7,9 окисление происходит 
столь медленно, что количество окисленного 
мет Hb невозможно зарегистрировать в течение 
нескольких часов наблюдения как в контроле, так 
и при малых концентрациях aqu/nC60. В присутст�
вии же 5–15 мкг/мл aqu/nC60 это количество суще�
ственно возрастает и эффект становится заме�
тен. И все же при рН 7,9 скорость окисления даже 
в присутствии aqu/nC60 остается малой. 

 

 
 

Время, час. 
 
Рис. 2. Зависимости величины эффекта, производи�
мого фуллереном С60 (aqu/nC60) в нанодисперсии на 
концентрацию окисленного гемоглобина (мет Hb), 
от концентрации (дозы) С60 (зависимости «доза – 
эффект») при рН 5,2 и рН 7,9 

 
На рис. 2 представлены зависимости «доза –

 эффект», полученные на основании тех же ис�
ходных данных (см. рис. 1). Видно, что зависи�
мость от рН имеет место, но она обусловлена 
тем, что автоокисление вообще не регистриру�
ется при низких концентрациях С60 в течение 
первых часов: нет автоокисления – нет его зави�

симости от концентрации НУ. Это также следует 
и из зависимостей величины эффекта от време�
ни при разных концентрациях УНЧ. Величина 
эффекта сильнее зависит от концентрации НУ 
при рН 7,9, чем 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.  

В присутствии в растворе окси Hb диспер�
гированного ShC концентрация мет Hb также 
существенно повышалась как при рН 5,2, так и 
при рН 9,1, причем в прямой зависимости от 
концентрации ShC [Горюнов и др., 2013], что 
свидетельствует о его прооксидантном дейст�
вии. Характер зависимостей для ShC в значи�
тельной степени аналогичен тому, который на�
блюдался для С60 и по величине эффекта, и по 
форме кривых. Различия же состояли в накло�
не кривых и, соответственно, скорости реак�
ции окисления Hb. 

Для наглядного представления влияния ShC 
на автоокисление Hb на рис. 3 показаны зави�
симости разницы между концентрациями 
мет Hb в дисперсии с разными концентрация�
ми ShC и контролем: [мет Hb]ShC – [мет Hb]K (ве�
личины эффекта ShC). 

 

 
 

Время, час. 
 

Рис. 3. Кинетические кривые величины эффекта, 
производимого шунгитовым наноуглеродом (ShC) 
на концентрацию окисленного гемоглобина (мет Hb) 
при рН 5,2 и рН 9,1 

 
Кинетические зависимости эффекта ShC при 

рН 5,2 уже не имеют сигмообразной формы, но 
тем не менее свидетельствуют об увеличении 
эффекта с ростом концентрации НУ. Величина 
же эффекта очень мало меняется со временем, 
т. е. находится примерно на одном уровне все 
время наблюдения. При повышении рН харак�
тер кривых меняется, хотя основная особен�
ность – рост эффекта с концентрацией НУ – ос�
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тается неизменной. При рН 9,1 кинетические 
кривые свидетельствуют о монотонном росте 
эффекта со временем. 

На рис. 4 представлены зависимости «доза – 
эффект», полученные на основании тех же исход�
ных данных (см. рис. 3). Снова наблюдается зави�
симость от рН, и опять она обусловлена тем, что 
автоокисление вообще не регистрируется при 
низких концентрациях ShC в начальный период 
наблюдения. Тенденция же к увеличению эффек�
та НУ с увеличением времени наблюдения при 
рН 5,2 практически отсутствует. При рН 9,1 она 
проявляется, однако только между начальным 
моментом и всеми последующими (1, 2, 3 часа), 
которые между собой отличаются мало. Это ука�
зывает на то, что зависимость скорости авто�
окисления от присутствия ShC несущественна. 

 

 
 

Рис. 4. Зависимости величины эффекта, производи�
мого шунгитовым наноуглеродом (ShC) на концен�
трацию окисленного гемоглобина (мет Hb), от кон�
центрации ShC (зависимости «доза – эффект») при 
рН 5,2 и рН 9,1 

 
Таким образом, в целом характер эффекта 

ShC остается таким же, как и aqu/nC60, за исклю�
чением сигмоидной формы кинетических зави�
симостей. Это позволяет предполагать и анало�
гию механизма воздействия нанодисперсий этих 
двух форм углерода на процесс окисления Hb. 

Важнейшим с точки зрения понимания ме�
ханизма влияния НУ на автоокисление Hb ре�
зультатом как для aqu/nC60, так и для ShC явля�
ется отсутствие зависимости величины эффек�
та от рН, хотя характер зависимости эффекта 
от концентрации НУ при разных рН несколько 
отличается. 

Известно, что метаболизм эритроцитов 
главным образом направлен на поддержание 
Hb в ферро�состоянии Fe(II), поскольку сво�
бодный гем в растворе очень быстро окисляет�
ся в присутствии кислорода до ферри�состоя�

ния. Для гемовых белков, физиологической 
функцией которых является связывание кисло�
рода, белковая матрица служит для минимиза�
ции тенденции гемового железа к окислению. 
Продуктом окисления гема в ферро�состоянии 
наряду с ферри�гемом является супероксид�
радикал – независимо от механизма, общая 
схема реакции кислорода с железом ферро�ге�
ма – это: 

Fe2+ + O2 → Fe3+ + O2

 
Имеющиеся сведения об автоокислении ге�

мовых белков свидетельствуют о трех возмож�
ных путях этого процесса [Gonzalez et al., 
1998]: 

1) диссоциация (или вытеснение раствори�
телем) протонированного супероксида с окси�
гема:  

Fe2+ + O2 ↔ Fe2+O2 

Fe2+O2 + H+ → Fe2+O2H
+ → Fe3+ + HO2; 

2) перенос электрона с пентакоординиро�
ванного деоксигема�посредника (реакция ме�
жду некоординированной молекулой кислоро�
да и пентакоординированным деоксигемом): 

  2
3

2
2

2
2 OFeOFeOFe ld kK ; 

3) перенос электрона с гексакоординиро�
ванного деоксигема�посредника (реакция ме�
жду некоординированной молекулой кислоро�
да и посредником, имеющим молекулу воды 
в шестом координационном положении деок�
си(ферро)�гема): 

N + Fe2+ ↔ Fe2+N 
Fe2+N + O2 → Fe3+N + O2

. 
В отношении 2�го и 3�го путей в нашем случае 

особенно важным является то, что перенос элек�
трона (внешней сферы) не зависит от рН в отли�
чие от диссоциации супероксида по 1�му пути. 

В действительности, как показывают иссле�
дования гем�белков с различными функциями, 
при автоокислении каждый из этих путей вно�
сит свой определенный вклад. Соотношение 
же этих вкладов может зависеть от многих фак�
торов, влияющих на автоокисление [Gonzalez 
et al., 1998]. В целом же известно, что скорость 
реакции автоокисления зависит от рН среды, 
температуры, а также от присутствия восста�
новителей и окислителей. 

Поскольку окислительно�восстановитель�
ный потенциал пары О2/О2

� (–0,33 В) ниже, чем 
у системы HbIII/HbII (–0,046 В), одноэлектрон�
ный перенос с Fe2+ на свободный О2, необходи�
мый для путей 2 и 3, не может быть спонтан�
ным [Аntоnini et al., 1964]. Эти реакции управ�
ляются спонтанным превращением суперокси�
да в перекись водорода: 2O2

� + 2H+ → H2O2 + O2   
[Shikama, 1990]. Поэтому во всех трех путях ав�
тоокисления стадии реакции, ведущие к обра�
зованию пероксида, можно считать необрати�
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мыми. Именно воздействие рН на самоокисле�
ние�самовосстановление супероксида до пе�
роксида является причиной ускорения авто�
окисления при кислых значениях рН. 

Эти представления отличаются от преобла�
давших ранее объяснений типичного характера 
изменений вида кинетических кривых авто�
окисления Hb ускорением этого процесса при 
понижении рН благодаря облегчению протони�
рования имидазольной группы дистального 
гистидина, необходимого для автоокисления 
ферро�гема [Аntоnini, Вrunоri, 1971]. Такое по�
нимание позволяло предполагать, что рас�
сматриваемые нами формы наноуглерода об�
ладают свойством способствовать процессу 
протонирования дистального гистидина Hb в 
водной дисперсии и что это свойство играет 
важную роль в механизме окислительного воз�
действия нанодисперсии углерода на вводи�
мый в нее Hb. Однако отсутствие зависимости 
эффекта НУ от рН исключает возможность 
влияния НУ на этот механизм автоокисления. 

Следовательно, вариантом объяснения 
эффекта НУ на автоокисление Hb, который не 
зависит от рН, остается воздействие НУ на 
2�й и 3�й пути автоокисления, связанные с не 
зависящим от рН переносом электрона с де�
оксигема на молекулу кислорода, а не на 
диссоциацию супероксида, которая зависит 
от рН. При этом такое воздействие на 2�й 
и 3�й пути может быть заметно только в том 
случае, если вклад этих путей в автоокисле�
ние довольно значителен. Поэтому получен�
ные данные проливают свет также и на меха�
низм самого автоокисления, а конкретно – на 
соотношение вкладов различных путей этого 
процесса. Возможно, именно под действием 
НУ это соотношение изменяется в пользу 
2�го и 3�го путей. 

Ярким примером того, как наноструктуры, 
подобные ShC и С60, способны выступать в ка�
честве окислителя, является обнаруженная не�
давно окислительно�восстановительная реак�
ция между углеродными нанолуковицами и 
ферроценом, адсорбированным на их поверх�
ности. В этом случае [Cioffi et al., 2009] ферро�
цен, в состав которого входит Fe2+, выступает 
в качестве донора электрона, а нанолуковица – 
в качестве акцептора. Поэтому наиболее веро�
ятный механизм действия наночастиц фулле�
рена и шунгитового углерода на процесс авто�
окисления гемоглобина связан с облегчением 
переноса электрона с деоксигема на молекулу 
кислорода. 

Таким образом, наноуглерод в водной дис�
персии вызывает концентрационно�зависимое 
окисление железа гема и проявляет электрон�

акцепторные свойства, что обусловливает ав�
тоокисление гемоглобина по механизму, свя�
занному с не зависящим от рН переносом 
электрона с деоксигема на молекулу O2, а не с 
диссоциацией супероксида. 

Выражаем признательность Н. Н. Рожковой 
(Институт геологии КарНЦ РАН) за предостав�
ленные нанодисперсии шунгитового углерода. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (грант № 13�03�00422). 
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МОРФОМЕТРИЧЕСКИЕ ПАРАМЕТРЫ ЛИМФОЦИТОВ 
ПЕРИФЕРИЧЕСКОЙ КРОВИ ЛИСИЦ (VULPES VULPES L.) 
И ПЕСЦОВ (ALOPEX LAGOPUS L.) ПРИ ВЛИЯНИИ РАЗЛИЧНЫХ 
ДОЗ ВИТАМИНОВ А И Е 

Л. Б. Узенбаева1, И. В. Баишникова1, А. Г. Кижина1, Т. Н. Ильина1, 
В. А. Илюха1,2, Н. Н. Тютюнник1 

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2Петрозаводский государственный университет  

При использовании световой микроскопии установлено, что высокие дозы вита�
минов А и Е неодинаково влияют на морфометрические параметры лимфоцитов 
периферической крови у лисиц (Vulpes vulpes L.) и песцов (Alopex lagopus L.), 
относящихся к отряду хищных (Carnivora). Добавка к рациону лисиц витамина 
А приводит к увеличению размера лимфоцитов. У песцов витамины А и Е вызыва�
ют уменьшение параметров гладких форм лимфоцитов, а витамин А, кроме того, – 
изменения морфологии клеточной поверхности. Наблюдаемые видовые различия 
в реагировании на высокие дозы витаминов А и Е, по�видимому, зависят от осо�
бенностей клеточного гомеостаза и структурно�функциональных свойств мембран 
лимфоцитов. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лимфоциты, морфометрические параметры, витамин А, 
витамин Е, лисицы, песцы. 

L. B. Uzenbaeva, I. V. Baishnikova, A. G. Kizhina, T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, 
N. N. Tуutyunnik. MORPHOMETRIC PARAMETERS OF PERIPHERAL 
BLOOD LYMPHOCYTES IN SILVER (VULPES VULPES L.) AND BLUE 
(ALOPEX LAGOPUS L.) FOXES TREATED WITH VARIOUS DOSES OF 
VITAMINS A AND E 

It has been determined by light microscopy that high doses of vitamins A and E have a 
different effect on the morphometric parameters of peripheral blood lymphocytes in two 
carnivore species – silver (Vulpes vulpes L.) and blue (Alopex lagopus L.) foxes. Vitamin 
A supplementation to the diet of silver foxes increased the size of lymphocytes. Vitamins 
A and E caused a significant decrease of the morphometric indices of lymphocytes 
smooth forms, moreover vitamin A also caused changes of the cell surface morphology 
in blue foxes. The observed species differences in response to high doses of vitamins A 
and E seem to depend on the features of cellular homeostasis and the structural�
functional properties of lymphocyte membranes. 

K e y  w o r d s: lymphocytes, morphometric indices, vitamin A, vitamin E, silver fox, 
blue fox. 
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Введение 

Биологически активные соединения, в том 
числе и витамины, влияют на состояние им�
мунной системы. На животных моделях и в 
культуре тканей показано, что витамин А и род�
ственные ретиноиды участвуют в регуляции 
пролиферации, дифференцировки и функций 
кроветворных и иммунокомпетентных клеток 
[Badwey et al., 1986; Webb, Villamor, 2007]. В от�
ношении витамина Е установлено, что он явля�
ется необходимым компонентом мембран кле�
ток и субклеточных структур и, обладая антиок�
сидантной и антиапоптотической активностью, 
в значительной степени обеспечивает их 
структурно�функциональную стабильность 
[Утешев и др., 1998; Webb, Villamor, 2007]. 

Большинство исследований по изучению 
влияния витаминов на иммунореактивность вы�
полнено на лабораторных животных и на челове�
ке, тогда как сведения, касающиеся других видов 
млекопитающих, встречаются крайне редко. 
Представители отряда хищных (Carnivora) отли�
чаются рядом биологических особенностей, свя�
занных с экологией, питанием, размножением, 
сменой волосяного покрова [Туманов, 2003], 
которыми может определяться специфика обме�
на и действия жирорастворимых витаминов на 
иммунитет [Schweigert, Raila, 2002]. 

Целью настоящей работы было изучение 
влияния различных доз витаминов А и Е на 
морфометрические параметры и поверхност�
ную архитектонику лимфоцитов перифериче�
ской крови у двух представителей отряда хищ�
ных (Carnivora) –  серебристо�черной лисицы, 
цветовой формы канадской красной лисицы 
(Vulpes vulpes L.) и вуалевого песца, мутантной 
формы дикого белого песца (Alopex lagopus L.). 

Материалы и методы 

Исследования выполнены с использовани�
ем научного оборудования Центра коллектив�
ного пользования ИБ КарНЦ РАН. 

Изучение влияния витаминов А (масляный 
раствор ретинола ацетата, Россия) и Е («Cuxavit 
E 50», Германия) проводили в ноябре на введен�
ных в зоокультуру 6�месячных самках серебри�
сто�черных лисиц и вуалевых песцов. Лисицы 
были разделены на три группы (по 6 особей): 
контрольную и две опытные. Животные первой 
опытной группы получали 10000 МЕ витамина А, 
второй – 100 мг витамина Е на голову в сутки. 
Песцы были разделены на пять групп (по 6 осо�
бей): контрольную и четыре опытные. Животные 
первых двух опытных групп получали соответст�
венно 5000 МЕ и 10000 МЕ витамина А, двух 

других – соответственно 50 мг и 100 мг витами�
на Е на голову в сутки. Животные всех групп на�
ходились на рационе зверохозяйства, подопыт�
ные дополнительно к основному рациону полу�
чали витамины с утренней порцией корма в те�
чение 14 дней. Кроме того, в основной рацион 
в зверохозяйстве добавляли витамин Е в дозе 
15 мг на голову в сутки, являющейся нормой для 
зверей осенью. 

Определение относительного содержания 
и исследование морфологических особенно�
стей лимфоцитов проводили на мазках перифе�
рической крови, окрашенных по Паппенгейму. 
В работе использовали световой микроскоп 
Axioscop 40 (Carl Zeiss) с цветной цифровой 
видеокамерой (Pixera 150ES) и компьютерной 
системой анализа изображений «Видеотест». 
Морфометрические параметры – размеры лим�
фоцитов (ядра и клетки), а также доля площади, 
занимаемой ядром, – определены у 699 лимфо�
цитов из крови лисиц, а также у 1454 относи�
тельно гладких форм лимфоцитов и у 96 лимфо�
цитов с выростами и сфероидными образова�
ниями из крови песцов. 

Помимо морфометрического анализа лим�
фоцитов в сыворотке крови методом высокоэф�
фективной жидкостной хроматографии опреде�
ляли концентрацию ретинола и α�токоферола 
[Скурихин, Двинская, 1989]. 

Полученные данные обрабатывались с ис�
пользованием пакетов программ MS Exсel 
и Statgraphics общепринятыми методами ва�
риационной статистики. Оценку достоверности 
различий показателей проводили с примене�
нием критериев Вилкоксона–Манна–Уитни и 
Стьюдента [Коросов, Горбач, 2007]. Работа вы�
полнена с соблюдением международных прин�
ципов Хельсинкской декларации о гуманном 
отношении к животным. 

Результаты и обсуждение 

Определение морфометрических парамет�
ров – конфигурации и размеров клеточных 
структур – имеет большое значение для оценки 
функциональной активности лейкоцитов и ха�
рактера распределения популяций клеток при 
диагностике и мониторинге заболеваний, а 
также при выявлении действия внешней среды 
на организм [Козинец и др., 2002]. Известно, 
что лимфоциты периферической крови разли�
чаются между собой по размерам и характеру 
микрорельефа; это, возможно, обусловлено 
как влиянием различных факторов, так и спо�
собом фиксации и методами визуализации 
[Редчиц, Парфенов, 1989; Гущина и др., 2005; 
Федорова и др., 2008]. 
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По результатам наших исследований, прове�
денных на светомикроскопическом уровне на 
фиксированных препаратах, установлено, что 
у лисиц и песцов, так же как и у других видов 
млекопитающих, размер и форма лимфоцитов 
периферической крови варьируют. Данные об 
относительном содержании и морфометриче�
ских параметрах лимфоцитов представлены 
в таблицах 1 и 2, а также на рисунке 1, микрофо�
тографии – на рисунке 2.  

У лисиц среди лимфоцитов наблюдаются ма�
лые или средние с небольшим ободком цито�
плазмы клетки, у песцов обнаружена тенденция 
в сторону увеличения их размера (см. рис. 1). 
Широкоцитоплазменные гранулярные лимфо�
циты у этих видов встречаются крайне редко. 
У лисиц контрольной группы площадь лимфоци�
тов в среднем равняется 63,10 ± 1,03 мкм2, их 

ядер – 47,60 ± 0,56 мкм2. У песцов она больше 
и составляет соответственно 70,75 ± 0,93 мкм2  
и 54,81 ± 0,54 мкм 2 (см. табл. 1). 

Из анализа кривой распределения лимфо�
цитов по площади следует, что в контрольных 
группах у лисиц она имеет более симметрич�
ный характер, чем у песцов, что свидетельству�
ет об однородности популяции по размеру 
и преобладании среднецитоплазменных лим�
фоцитов (см. рис. 1). У песцов по сравнению 
с лисицами выявлено увеличение количества 
клеток большего размера, с площадью, превы�
шающей 90 мкм2, что соответствует смещению 
кривой распределения вправо. Таким образом, 
морфометрические исследования показали: 
лимфоциты у лисиц и песцов различаются по 
размеру, что, по�видимому, обусловлено осо�
бенностями иммунного гомеостаза этих двух 

 
 

Рис. 1. Гистограмма распределения лимфоцитов по площади у серебристо�черных лисиц (А) и вуалевых 
песцов (Б и В) при различных дозах витаминов А и Е 

По оси абсцисс – площадь (мкм2), по оси ординат – частота встречаемости лимфоцитов (%) 
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видов отряда хищных, отличающихся экологи�
ческой специализацией. 

Согласно литературным данным, в зависи�
мости от морфологии лимфоциты на ультра�
структурном уровне подразделяют на несколь�
ко групп – относительно гладкие, с выростами 
(фибриллярными, ламеллярными, бульбарны�
ми) и с углублениями [Козинец и др., 2002; 
Новицкий и др., 2005]. Если в покое у лимфо�
цитов наблюдается относительно гладкая по�
верхность, то при активации и повреждении от�

мечено появление различных морфологиче�
ских типов. В частности, обнаружено, что их 
архитектоника изменяется при патологии, при�
чем некоторые состояния сопровождаются 
увеличением количества клеток со сфероидны�
ми образованиями, что коррелирует с усилени�
ем Т�клеточного пролиферативного ответа 
[Новицкий и др., 2005]. 

Наши данные показали, что лимфоциты у 
лисиц, за редким исключением, имеют относи�
тельно гладкую поверхность (см. рис. 2, а–в). 

Таблица 1. Морфометрические параметры лимфоцитов периферической крови серебристо�черных лисиц
и вуалевых песцов при различных дозах витаминов А и Е (M ± m) 

Группа животных 
Параметры 

Контроль 
5000 МЕ  

витамина А 
10000 МЕ 

 витамина А 
50 мг  

витамина Е 
100 мг  

витамина Е 
Лисицы 

Площадь клетки, мкм2 63,10 ± 1,03  66,5 3± 0,87*  64,63 ± 0,82 
Площадь ядра, мкм2 47,60 ± 0,56  49,52 ± 0,47**  48,80 ± 0,49 
Площадь, занимаемая  
ядром, % 

76,64 ± 0,54  75,44 ± 0,46 
 

76,30 ± 0,46 

Песцы 
Лимфоциты с относительно гладкой поверхностью 

Площадь клетки, мкм2 70,75 ± 0,93 64,91 ± 1,00*** 66,18 ± 0,95*** 65,57 ± 1,04*** 63,61 ± 1,01*** 
Площадь ядра, мкм2 54,81 ± 0,54 49,84 ± 0,66*** 50,39 ± 0,54*** 49,04 ± 0,68*** 47,98 ± 0,58*** 
Площадь, занимаемая  
ядром, % 

78,55 ± 0,37 77,63 ± 0,37 77,36 ± 0,38* 75,62 ± 0,42*** 76,84 ± 0,46** 

Лимфоциты с выростами и сфероидными образованиями 
Площадь клетки, мкм2 89,88 ± 6,07◊◊ 67,40 ± 2,30 65,88 ± 1,49 71,53 ± 25,72 83,13 ± 4,51◊◊◊ 
Площадь ядра, мкм2 61,70 ± 3,96 50,14 ± 1,45 48,65 ± 1,01 46,57 ± 16,70 57,95 ± 2,60◊◊◊ 
Площадь, занимаемая  
ядром, % 

68,74 ± 1,52◊◊◊ 74,93 ± 0,85◊◊ 74,14 ± 0,87◊◊◊ 65,13 ± 0,08◊◊◊ 70,29 ± 1,58◊◊◊ 

Примечание.  Различия между группами достоверны: * – р < 0,05, ** – р < 0,01; *** – р < 0,001 по сравнению с контро�
лем; ◊◊ – р < 0,01; ◊◊◊ – р < 0,001 по сравнению с относительно гладкими формами лимфоцитов в каждой группе. 

 

 
 

Рис. 2. Периферическая кровь серебристо�черной лисицы (а–в) и вуалевого песца (г–и): 

лимфоциты с относительно гладкой поверхностью (а–г), с тонкими нитевидными структурами (д), с выростами и сферо�
идными образованиями (е–и). Окраска по Паппенгейму. Масляная иммерсия, об. 100, ок. 10 
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У песцов они в основном представлены отно�
сительно гладкими формами (см. рис. 2, г), 
реже – с цитоплазматическими выростами 
(см. рис. 2, е–и) и в единичных случаях – с 
очень трудно различимыми в световом микро�
скопе нитевидными структурами (см. рис. 2, д). 
По характеру рельефа у песцов из общей попу�
ляции выделяются лимфоциты с одним или не�
сколькими достаточно большими цитоплазма�
тическими выпячиваниями. Исходя из морфо�
логических признаков и по аналогии с элек�
тронно�микроскопическими исследованиями 
[Козинец и др., 2002], мы отнесли их в группу 
лимфоцитов, содержащих выросты и сфероид�
ные образования (см. табл. 1). 

Цитоплазматические выпячивания придают 
лимфоцитам пузырчатый вид с отчетливо выра�
женной базофилией на периферии клетки. Ко�
личество выростов и сфероидных образований 
колеблется от 1 до 6 на один лимфоцит, их ве�
личина составляет в среднем от 0,73 до 8,95 % 
от общей площади клетки. По величине пара�
метров, характеризующих форму клеток, этот 
тип лимфоцитов близок к эллипсу, причем цито�
плазматические выпячивания увеличивают из�
резанность периметра и, за некоторым исклю�
чением, увеличивают размер, что, вероятно, 
отражает наличие запаса клеточного объема 
и возможности его регуляции [Редчиц, Парфе�
нов, 1989; Скоркина и др., 2011]. 

Введение в рацион лисиц и песцов высоких 
доз витаминов А и Е приводит к изменению 
морфометрических параметров лимфоцитов, 
но существенно не влияет на их относитель�
ное содержание в периферической крови 
(см. табл. 1 и 2). Появление групп клеток с 
иными размерами и показателями внутрикле�
точного метаболизма может свидетельство�
вать о популяционной перестройке в иммун�
ной системе [Ватазин и др., 2009]. Отсутствие 
влияния витаминов на общее количество, по�
видимому, обусловлено преимущественно ре�

гуляцией функций различных типов лейкоци�
тов. В частности, в экспериментах показано, 
что витамин А вызывает увеличение активно�
сти естественных киллеров и освобождение 
супероксид�аниона нейтрофилами, а токофе�
рол способствует редукции супероксид�анио�
на и ослаблению биоцидности лейкоцитов. 
Кроме того, выявлено, что на эффективность 
действия витаминов влияет ряд факторов, 
таких как состояние организма, возраст, доза, 
продолжительность введения и наличие пато�
логии [Webb, Villamor, 2007]. 

Влияние высоких доз витаминов А и Е на 
морфометрические параметры лимфоцитов 
неодинаково у лисиц и песцов. Если у песцов 
добавка витаминов приводит к уменьшению 
размера гладких форм лимфоцитов, то у ли�
сиц, напротив, витамин А достоверно, а токо�
ферол несущественно его увеличивают. Об из�
менении внутрипопуляционного соотношения 
лимфоцитов в крови у животных, получавших 
витамины, свидетельствует смещение кривых 
распределения их по площади (см. рис. 1). 
В некоторых работах отмечено стимулирую�
щее влияние бета�каротина, являющегося 
предшественником витамина А, на рост тимуса 
и количество малых лимфоцитов [Chew, Park, 
2004]. Уменьшение площади и нарушение 
структуры мембран эритроцитов, увеличение 
содержания атипичных форм – сфероцитов 
и стоматоцитов выявлено при эксперименталь�
ном гипервитаминозе А у самцов крыс линии 
Вистар [Минашкина, 2011]. 

Хроматографический анализ показал, что 
при нагрузке витамином А изменение мор�
фометрических параметров лимфоцитов как 
у лисиц, так и у песцов происходит на фоне 
существенного повышения в сыворотке кро�
ви содержания ретинола и, как правило, 
снижения концентрации токоферола. При до�
бавках витамина Е изменения менее значи�
тельны и заключаются в повышении уровня 

Таблица 2. Количество лимфоцитов в периферической крови серебристо�черных лисиц и вуалевых песцов 
при различных дозах витаминов А и Е (%) 

Группа животных 
Показатели 

Контроль 
5000 МЕ 

витамина А 
10000 МЕ 

витамина А 
50 мг  

витамина Е 
100 мг 

витамина Е 
Лисицы 

Общее содержание 
M ± m 36,33 ± 8,02  45,33 ± 5,16  40,00 ± 1,86 

Lim 16–67  29–62  32–45 
Песцы 

Общее содержание 
M ± m 53,17 ± 4,76 49,00 ± 2,50 53,67 ± 3,43 42,83 ± 5,67 51,50 ± 4,97 

Lim 44–73 44–60 46–69 29–60 31–66 
С выростами и сфероидными образованиями 

M ± m 0,58 ± 0,40 2,25 ± 0,91 2,83 ± 1,95 0,08 ± 0,08 0,67 ± 0,25 
Lim 0–2,5 0,5–6,5 0–12,5 0–0,5 0–1,5 
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ретинола у песцов, получавших витамин в до�
зе 100 мг. В предыдущих исследованиях 
установлено, что у лисиц ткань селезенки, 
крупнейшего периферического лимфоидного 
органа, имеет самое низкое содержание то�
коферола и является более чувствительной 
по сравнению с печенью, почками, сердечной 
и скелетной мышцами, а также легкими к вы�
сокой дозе витамина А [Баишникова, Серги�
на, 2010]. 

Конфигурация лимфоцитов у лисиц при на�
грузке большими дозами витамина А не изме�
няется, а у песцов увеличивается количество 
клеток с выростами и сфероидными образо�
ваниями цитоплазмы (см. рис. 2, е–и). Разли�
чий формы и размера ядра в зависимости от 
морфологии поверхности клетки не выявлено. 
Однако за счет выростов изменяется ядерно�
цитоплазматическое соотношение в сторону 
увеличения площади лимфоцитов и, соответ�
ственно, уменьшения доли ядра. У песцов, по�
лучавших витамин Е, аналогичное изменение 
морфологии лимфоцитов наблюдается так же, 
как и у контрольных, в единичных случаях. 
Хотя в содержании лимфоцитов со сфероид�
ными образованиями достоверных различий 
между исследованными группами не выявле�
но, у песцов, находящихся на рационах с до�
бавкой витамина А, частота встречаемости их 
больше (см. табл. 2). 

Особенности поверхностной архитектоники 
клеток крови могут зависеть от дезорганиза�
ции структуры плазматической мембраны 
вследствие как активационных, так и апоптоти�
ческих процессов [Новицкий и др., 2005; Инжу�
това, 2007]. Например, при инкубации нейтро�
филов человека с полностью�транс�ретиналем 
и, в меньшей степени, с другими ретиноидами 
наблюдается образование многочисленных 
выростов клеточной поверхности и выделение 
супероксид�аниона [Badwey et al., 1986]. Со�
гласно литературным данным, их формирова�
ние, так называемый блеббинг, является обра�
тимым процессом, сопровождающим апоптоз 
[Инжутова, 2007]. Причем показано, что рети�
ноевая кислота может индуцировать апоптоз 
Т�лимфоцитов [Toth et al., 2011]. В исследуе�
мых нами образцах крови фигур апоптоза и 
признаков автомизации клеточных фрагмен�
тов, как правило, не обнаружено. 

Исходя из данных литературы, многие хими�
ческие и физические факторы, вызывающие 
апоптоз, индуцируют свободнорадикальные ре�
акции [Утешев и др., 1998]. У песцов, получав�
ших витамин А, увеличение количества лимфо�
цитов с цитоплазматическими выпячиваниями 
может определяться большей чувствительно�

стью мембран к его влиянию или способностью 
в высоких концентрациях оказывать проокси�
дантное действие [Меньщикова и др., 2008]. 
Так, при изучении взаимодействия ретиналя 
с плоскими бислойными липидными мембрана�
ми был сделан вывод о том, что аккумулирован�
ный в этих мембранах ретиналь оказывает 
фотодеструктивное действие как на мембран�
ные белки, так и на липидную компоненту, окис�
ляя ненасыщенные липиды [Соколов и др., 
2008]. Проявлением мембранотропного дейст�
вия является увеличение количества лизосо�
мальных энзимов в сыворотке и в лейкоцитах 
крови кроликов после инъекций ретинола 
[Schmidt et al., 1992]. 

Имеются данные, что между песцом, ти�
пичным представителем полярных животных, 
и лисицей, обитающей в умеренных широтах, 
наблюдается ряд физиолого�биохимических 
различий, которые, в частности, проявляются 
в величине критических температур и термо�
нейтральной зоны [Klir, Heath., 1992]. Выяв�
лено, что у человека метаболическая адапта�
ция к климатогеографическим факторам 
Севера сопровождается накоплением в мем�
бранах клеток липидов и перестройкой фос�
фолипидов, делающих мембрану более 
стабильной [Севостьянова, 2013]. Можно 
предположить, что мембраны лимфоцитов 
у песцов и лисиц также имеют особенности 
в расположении липидов, с чем, вероятно, 
связана разница в реакции этих клеток на вы�
сокие дозы витаминов. Например, сравни�
тельное изучение спермы этих видов живот�
ных показало, что в составе плазматических 
мембран соотношение незамещенных и за�
мещенных жирных кислот и уровень десмо�
стерола и холестерола у лисиц выше, чем у 
песцов [Miller et al., 2005]. 

Учитывая результаты наших исследований 
и данные литературы, можно предположить, 
что изменение морфологии клеточной по�
верхности у животных, содержавшихся на ра�
ционах с высокими дозами витамина А, свя�
зано с влиянием ретинола на мембраны. 
В наших экспериментах влияние витамина 
А на морфологию поверхности лимфоцитов 
обнаружено не у всех исследованных живот�
ных, что свидетельствует об индивидуальной 
чувствительности. Кроме индивидуальных 
имеются и видовые различия, обусловлен�
ные особенностями метаболизма, соотноше�
нием про�, антиоксидантных и ряда других 
факторов, обеспечивающих адаптацию жи�
вотных к среде обитания. В частности, есть 
сведения о неодинаковой чувствительности к 
ретиноидам нейтрофилов морской свинки и 
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человека [Badwey et al., 1986]. В реакции на 
добавки витаминов у серебристо�черной ли�
сицы и вуалевого песца большое значение 
могут иметь особенности экологической спе�
циализации видов – канадской красной лиси�
цы и дикого белого песца, давших начало ис�
следованным мутантным формам. 

Выводы 

Таким образом, у лисиц и песцов при дейст�
вии высоких доз ретинола и токоферола наблю�
даются межвидовые различия морфометриче�
ских параметров лимфоцитов периферической 
крови. У лисиц витамин А достоверно увеличи�
вает размеры клеток и не влияет на их поверх�
ностную архитектонику. У песцов витамины А и 
Е приводят к уменьшению морфометрических 
параметров лимфоцитов, а витамин А вызывает 
также у некоторых из них изменение морфоло�
гии клеточной поверхности – формирование ци�
топлазматических выростов и сфероидных об�
разований. Наблюдаемые особенности, по�ви�
димому, обусловлены неодинаковой видовой 
чувствительностью к добавкам высоких доз ви�
таминов и могут зависеть от физико�химическо�
го состояния мембран лимфоцитов. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке гранта Президента НШ�1642.2012.4, 
ФЦП ГК № 02.740.11.0700 и проекта № 68 
в рамках сотрудничества РАН и Польской АН. 
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ЛИПИДНЫЙ СТАТУС БЕЛОМОРСКОЙ СЕЛЬДИ CLUPEA PALLASI 
MARISALBI BERG ДВИНСКОГО ЗАЛИВА БЕЛОГО МОРЯ 
В ОСЕННИЙ СЕЗОН 

С. Н. Пеккоева, С. А. Мурзина, З. А. Нефедова, Т. Р. Руоколайнен, 
П. О. Рипатти, Н. Н. Немова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведена сравнительная оценка физиолого�биохимического состояния на 
уровне липидного и жирнокислотного статуса беломорской сельди Clupea pallasi 
marisalbi Berg (Clupeidae), выловленной в Двинском заливе Белого моря в 2010 
и 2012 годах (осень). Установлено, что сельдь 2012 года достоверно отличалась 
от таковой 2010 года содержанием суммарных липидов за счет фосфолипидов 
(фосфатидилэтаноламина, лизофосфатидилхолина, фосфатидилинозитола). 
Несмотря на различия гидрохимических условий (глубина, температура воды, 
соленость) в местах вылова в 2010 и 2012 годах, сельдь не различалась уровнем 
триацилглицеринов и суммарных моноеновых жирных кислот, на количествен�
ный и качественный состав которых влияет кормовая база и температурный ре�
жим. Получены новые данные по триацилглицеринам и жирнокислотным спек�
трам общих липидов у беломорской сельди из Двинского залива, отличающиеся 
доминирующим содержанием моноеновых жирных кислот (до 41,4 % от суммы), 
которые следует рассматривать как эколого�биохимическую особенность липи�
дов беломорской сельди в осенний сезон и адаптацию на биохимическом уров�
не к специфическим трофо�экологическим условиям (температура, соленость, 
течения, спектр кормовых объектов и др.) пелагиали Белого моря. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: беломорская сельдь, липиды, жирные кислоты, биохими�
ческая адаптация, Двинский залив. 

S. N. Pekkoeva, S. A. Murzina, Z. A. Nefyodova, T. R. Ruokolainen, 
P. O. Ripatti, N. N. Nemova. LIPID STATUS OF THE WHITE SEA 
HERRING  CLUPEA PALLASI MARISALBI BERG FROM DVINA BAY OF 
THE WHITE SEA IN AUTUMN 

A comparative study of the physiological and biochemical status within the lipid and fatty 
acid profile of the White Sea herring Clupea pallasi marisalbi Berg, caught in Dvina Bay 
of the White Sea in the autumn of 2010 and 2012, was made. It was found that the level 
of total lipids differed significantly between the fish collected in 2010 and 2012, primarily 
due to phospholipids (phosphatidylethanolamine, lysophosphatidylcholine, and 
phosphatidylinositol). Despite the variations in the hydrochemical conditions (depth, 
water temperature, salinity) of the catch locations in 2010 and 2012, no differences in 
the herrings’ level of triacylglycerols and monoenoic fatty acids, which quantitative and 
qualitative composition is affected by the forage resources and temperature conditions, 
were observed. New data on triacylglycerols and the fatty acid spectrum of total lipids of 
the herring from Dvina Bay, showing the distinguishing prevalence of monoenoic fatty 
acids (up to 41.1 % of the total lipids), which should be considered as ecological and 
biochemical features of lipids characteristic of the White Sea herring and a biochemical 
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adaptation to the specific trophoecological conditions of the White Sea pelagic part 
(temperature, salinity, currents, food items range, etc.), were collected.  

K e y  w o r d s:  The White Sea herring, lipids, fatty acids, biochemical adaptation, Dvina Bay. 

 
Введение 

Локальные стада беломорской малопо�
звонковой сельди Clupea pallasi marisalbi 
Berg (Clupeidae), одного из ценных промы�
словых видов рыб Белого моря, приурочены к 
жизни в различных участках моря, сущест�
венно отличающихся друг от друга условия�
ми гидрологического режима [Кузнецов, 
1960; Белое море…, 1995; Бергер, 2007]. 
Двинский залив, подверженный влиянию 
мощного потока пресных вод р. Сев. Двина, 
характеризуется наиболее сложным распре�
делением гидрохимических и гидрологиче�
ских параметров среди других заливов Бело�
го моря [Биологические ресурсы…, 2012]. 
Известно, что популяционная структура бе�
ломорской сельди точно не определена и яв�
ляется предметом многочисленных дискус�
сий [Душкина, 1975; Белое море…, 1995; Се�
менова и др., 2004; Евсеенко и др., 2006; 
Бергер, 2007; Мишин и др., 2008]. В преде�
лах Двинского залива выделяют две формы 
сельди: малочисленное стадо самой мелкой 
сельди – устьянки, обитающей в предустье�
вых пространствах Сев. Двины, и стадо мел�
кой двинской сельди, распространенное 
у Летнего берега и в других частях залива 
[Рыбы…, 1958]. Биохимические маркеры, 
в том числе и липиды, могут быть важны не 
только при изучении механизмов биохимиче�
ской адаптации гидробионтов, исследовании 
передачи вещества и энергии по пищевым 
цепям, но являются не менее значимыми 
в определении популяционной структуры ви�
да наряду с молекулярно�генетическими 
показателями [Андрияшева, 2011; Мурзина 
и др., 2012].  

Липиды, и особенно их жирнокислотные 
компоненты, достаточно быстро включаются 
в приспособительные реакции организма: 
регуляцию жидкостности мембран, измене�
ние активности мембранносвязанных фер�
ментов, синтез биологически активных ве�
ществ типа простагландинов, лейкотриенов и 
других [Лось, 2001; Tocher, 2003]. Условия 
существования незначительно сказываются 
на наборе определенных типов липидов, что 
подтверждает их генетическую детерминиро�
ванность [Крепс, 1981]. При этом количест�

венное содержание липидов в организме от�
ражает экологические особенности жизни 
рыб, а данные о сезонной, популяционной 
и межгодовой изменчивости позволяют оце�
нить их значение в разные периоды жизнен�
ного цикла [Сидоров, 1983]. Изучение вариа�
бельности липидов под влиянием комплекса 
специфических экологических факторов сре�
ды Двинского залива позволит проследить их 
роль в адаптационных биохимических меха�
низмах организма.  

Следует отметить, что данные по липидному 
и жирнокислотному составу беломорской 
сельди могут быть полезны при использовании 
этого вида рыб в коммерческих целях. 

Настоящая работа начата в 2010 году 
[Murzina et al., 2013b] и посвящена сравнитель�
ной оценке физиолого�биохимического со�
стояния на уровне липидного и жирнокислот�
ного статуса беломорской сельди Clupea 
pallasi marisalbi Berg Двинского залива Белого 
моря в осенний сезон. 

Материалы и методы 

С помощью биохимических методов опреде�
лен качественный и количественный липидный 
и жирнокислотный состав взрослых особей бе�
ломорской сельди, выловленных в осенний се�
зон (октябрь) в 2010 и 2012 годах из двух участ�
ков Двинского залива Белого моря, различаю�
щихся гидрологическими условиями (табл. 1). 
В качестве материала для исследований послу�
жили тушки взрослых особей беломорской 
сельди. Оценка липидного и жирнокислотного 
статуса была проведена по содержанию общих 
липидов (ОЛ), триацилглицеринов (ТАГ), общих 
фосфолипидов (ФЛ), холестерина (ХС), эфиров 
холестерина (ЭХС), а также жирных кислот (ЖК) 
суммарных липидов.  

 
Таблица 1. Географическое положение и гидрологи�
ческие параметры мест сбора проб беломорской 
сельди Clupea pallasi maris�albi Berg 

Показатели/период Октябрь 2010 Октябрь 2012
 

Координаты 
 
 

Глубина, м 
 

Температура воды, °С 
 

Соленость, ‰ 

 

64°57' с. ш. 
38°23' в. д. 

 

50,0 
 

6,5 
 

26,5 

 

64°54' c. ш. 
40°00' в. д. 

 

13,0 
 

8,4 
 

18,8 
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Выделение липидов из зафиксированного 
материала проводили по методу Фолча сме�
сью хлороформ�метанол (2:1 по объему) [Folch 
et al., 1957]. Суммарные липиды фракциониро�
вали на пластинках «Silufol» 150 х 150 мм 
(«Avalier», Чехословакия) в системе раствори�
телей: петролейный эфир – диэтиловый эфир – 
уксусная кислота (90:10:1 по объему) при ком�
натной температуре [Шталь, 1965]. Для коли�
чественного определения общих фосфолипи�
дов, холестерина, триацилглицеринов, эфиров 
холестерина использовали гидроксаматный 
метод [Сидоров и др., 1972]. Измерения про�
водили на спектрофотометре СФ�2000 при 
длине волны 540 нм. Интенсивность окраски 
комплекса прямо пропорциональна количеству 
образовавшихся гидроксаматных производ�
ных. Количественное определение холестери�
на проводили по методу Ф. Энгельбрехта с ис�
пользованием трихлоруксусного железа, рас�
творенного в хлорной кислоте [Engelbrecht 
et al., 1974]. Интенсивность образовавшейся 
окраски измеряли на спектрофотометре СФ�
2000 при длине волны 550 нм.  

Определение фосфолипидного состава ме�
тодом высокоэффективной жидкостной хрома�
тографии проводили на жидкостном хромато�
графе «Стайер» (ООО «Аквилон») с компьютер�
ным обеспечением. Обработка хроматограмм 
проводилась при помощи программы для хро�
матографа (ООО «Аквилон»). Соотношение ме�
жду компонентами оценивали по величине пло�
щадей пиков на хроматограмме. Идентифика�
цию пиков проводили по образцам стандартных 
фосфолипидов: фосфатидилсерин (ФС), фос�
фатидилэтаноламин (ФЭА), фосфатидилинази�
тол (ФИ), фосфатидилхолин (ФХ), лизофосфа�
тидилхолин (ЛФХ), сфингомиелин (СФМ).  

Для определения спектра ЖК общих липи�
дов использовали метод газожидкостной хро�
матографии. Полученные метиловые эфиры 
ЖК разделяли на хроматографе «Хроматэк 
Кристалл�5000.1» (Россия) с пламенно�иони�
зационным детектором, с капиллярными ко�
лонками фирмы Phenomenex, USA: Zebron ZB�
FFAP (внутренний диаметр 0,32 мм и длина 
50 м, толщина слоя жидкой фазы 0,50 мкм), 
в качестве подвижной фазы служил азот, ско�
рость потока газа – 50 мл/мин. Количествен�
ное определение ЖК проводили с помощью 
внутреннего стандарта – определенного коли�
чества бегеновой кислоты (22:0), добавляемой 
к раствору липидов. Идентификацию ЖК осу�
ществляли сравнением хроматографических 
подвижностей имеющихся на хроматограмме 
пиков (времени удерживания и логарифмиче�
ских индексов) с таковыми для стандартных 

ЖК, при этом использовали стандартные рас�
творы метиловых эфиров ЖК («Supelco»). Об�
работку хроматограмм проводили с использо�
ванием компьютерной программы «Хроматэк 
Аналитик». Работа проведена на базе лабора�
тории экологической биохимии с использова�
нием оборудования ЦКП ИБ КарНЦ РАН.  

Результаты были обработаны с применени�
ем общепринятых методов вариационной ста�
тистики [Ивантер, Коросов, 2010]. Статистиче�
ский анализ проводили с использованием па�
кета Excel и компьютерной программы 
Statgrafics 2.5 для Windows. Достоверность 
различий между липидными показателями 
у рыб из различных мест обитания оценивали 
с помощью однофакторного дисперсионного 
анализа One Way Analysis of Variance (ANOVA). 
Различия считали достоверными при p ≤ 0,05 
[Коросов, Горбач, 2007]. Данные в таблицах и 
рисунках представлены в виде M ± m. 

Результаты и обсуждение 

Установлено, что уровень ОЛ у беломорской 
сельди Двинского залива в осенний сезон был 
сравнительно высоким, при этом у сельди 
2012 года вылова он был больше, чем у сельди 
2010 года (41,6 и 34,5 % сухого вещества соот�
ветственно). Известно, что одним из приспо�
соблений рыб высоких широт является способ�
ность накапливать большое количество липидов 
за счет активного питания в течение наиболее 
продуктивного весенне�летнего периода 
[Cossins, Prosser, 1978; Falk�Petersen et al., 
1987; Lund, Sidell, 1992; Аракелова и др., 2004; 
Falk�Petersen, 2007]. В осенний сезон, период 
окончания  нагула, сельдь содержит максималь�
ное количество липидов, которые обеспечивают 
оптимальную работу метаболических процес�
сов рыб в условиях ограниченного поступления 
пищи зимой. Различие в содержании ОЛ у бело�
морской сельди 2010 и 2012 годов вылова 
связано, вероятнее всего, с гидрологическими 
и трофо�экологическими особенностями мест 
сбора проб. Превалирование содержания ОЛ 
у сельди в 2012 году было преимущественно 
связано с ФЛ, уровень которых был выше, чем 
у сельди, выловленной в 2010 году (23,4 и 
19,1 % соответственно) (табл. 2).  

Известно, что Двинский залив подвержен 
влиянию мощного потока пресных вод р. Сев. 
Двины, вследствие чего он характеризуется 
наиболее сложным распределением гидрохи�
мических и гидрологических параметров [Био�
логические ресурсы…, 2012]. Сток Сев. Двины 
имеет очень большое отепляющее и опресняю�
щее влияние на прилегающие воды Двинского 
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залива, он переходит в самое сильное и устой�
чивое течение Белого моря – Двинское (место 
сбора проб в 2012 году) [Рыбы…, 1958; Перцо�
ва, Пантюлин, 2005]. Для большей части зали�
ва (место сбора проб в 2010 году) характерна 
стратификация вод и небольшая скорость те�
чения. Основную часть года верхние слои име�
ют температуру выше, чем нижележащие, а их 
соленость увеличивается с глубиной [Рыбы…, 
1958]. Выявленные различия суммарных ФЛ 
(за счет ФЭА, ФИ и ЛФХ) у беломорской сель�
ди Двинского залива в 2010 и 2012 годах выло�
ва указывают на участие именно мембранных 
липидов в компенсаторных реакциях организ�
ма рыб к действию преимущественно абиоти�
ческих факторов среды (стратификация, ско�
рость течения, соленость, температура) в сло�
жившихся экологических условиях обитания. 
Адаптивная роль отдельных классов ФЛ у экто�
термных организмов весьма разнообразна, как 
по регулируемой ими функции, так и по меха�
низму действия. Установлено, что среди доми�
нирующих ФЛ у исследуемой сельди 2010 и 
2012 годов вылова были ФХ (16,1 и 14,1 % су�
хого вещества соответственно) и ФЭА (0,6 и 
1,9 % сухого вещества соответственно), при�
чем по уровню ФХ различия не были достовер�
ны, а метаболически связанные с фосфатидил�
холином ФЭА и ЛФХ были достоверно выше 
у сельди в 2012 году (см. табл. 2). Однако 
последняя отличалась пониженным уровнем 
ФИ по сравнению с таковым у сельди 2010 го�
да вылова. Количественные вариации  ненасы�
щенных мембранных фосфолипидов (ФЭА, 
ФИ) влияют на активность мембранных фер�
ментов, например комплекса Nа+, К+�АТФазы, 
работа которого связана с осморегуляцией, 
что имеет значение при изменении условий 
среды обитания (соленость, давление, темпе�
ратура), и являются приспособительной реак�
цией мембранных липидов организма [Schuur�
mans Stekhoven, Bonting, 1981; Болдырев, 
1985; Болдырев и др., 2006]. При этом ФИ яв�
ляется одним из сигнальных липидов в клетках 
самых различных типов, и особенно важна его 
роль в развитии нервной системы организма. 
Ранее было установлено, что количественные 
вариации ФИ показаны у люмпена пятнистого 
(Leptoclinus maculatus) из разных мест обита�
ния, отличающихся соленостью и температу�
рой воды [Murzina et al., 2013a]. В данном ис�
следовании обращает на себя внимание значи�
тельное повышение ЛФХ в липидах сельди 
2012 года вылова по сравнению с таковым у 
рыб 2010 года (4,2 и 0,6 % соответственно). 
Известно, что значительное повышение ЛФХ 
(выше оптимального уровня) в органах и тканях 

может происходить при различных патологиче�
ских состояниях организма [Грибанов, 1991; 
Осадчая и др., 2004]. Лизофосфолипиды обла�
дают свойством лабилизировать мембраны и 
увеличивать их проницаемость для небольших 
по размерам молекул. Более того, изменение 
количества ЛФХ, как и ФИ, в клеточных мем�
бранах происходит под воздействием наруж�
ных сигналов (например, при колебании тем�
пературы и солености). При этом ЛФХ может 
участвовать в поддержании структуры мембра�
ны и быть одним из вторичных мессенджеров 
при передаче сигнала через рецепторы плаз�
матической мембраны, обеспечивая тем са�
мым оптимальные условия для работы мем�
браносвязанных ферментов [Проказова и др., 
1998; Кулагина и др., 2004]. Возможно, увели�
чение уровня ЛФХ у сельди в 2012 году связано 
не только с повышенной температурой и оп�
реснением устьевой части Двинского залива за 
счет стока Сев. Двины, но и с поступлением в 
речном потоке со сточными водами промыш�
ленных предприятий ряда загрязняющих ве�
ществ, оказывающих токсическое воздействие 
на организм рыб. По комплексным оценкам, 
вода на данном участке реки характеризова�
лась как «очень загрязненная» [Обзор…, 2012]. 

 
Таблица 2. Содержание общих липидов и их от�
дельных классов (% сухого вещества) у беломор�
ской сельди Clupea pallasi marisalbi Двинского 
залива (M ± m) 

Показатель/период
                            вылова 

Октябрь 2010 Октябрь 2012

n 20 20 
ОЛ 34,5 ± 0,6 41,6 ± 1,1* 
ФЛ 19,1 ± 1,3 23,4 ± 1,4* 
ФИ    0,5 ± 0,1    0,3 ± 0,0* 
ФС    0,8 ± 0,2  0,6 ± 0,0 

ФЭА    0,6 ± 0,1    1,9 ± 0,3* 
ФХ  16,1 ± 1,1       14,1 ± 0,7 

ЛФХ    0,6 ± 0,1    4,2 ± 0,6* 
СФМ    0,2 ± 0,0  0,1 ± 0,0 

Неизвестные    0,4 ± 0,1    2,1 ± 0,5* 
ТАГ  14,1 ± 1,2       16,7 ± 1,2 
ЭХС    0,4 ± 0,1 0,4 ± 0,2 
ХС    0,9 ± 0,1 1,1 ± 0,2 

ХС/ФЛ    0,05 ± 0,01 0,05 ± 0,01 

Примечание. n – число проб; ФЛ – фосфолипиды; 
ФИ – фосфатидилиназитол; ФС – фосфатидилсерин; 
ФЭА – фосфатидилэтаноламин; ФХ – фосфатидилхолин; 
ЛФХ – лизофосфатидилхолин; СФМ – сфингомиелин; 
ТАГ – триацилглицерины; ЭХС – эфиры холестерина, 
ХС – холестерин. Здесь и в табл. 3 * над средним значени�
ем липидного показателя указывает на достоверность от�
личий (р ≤ 0,05) данных по годам.  

 
Установлено, что у беломорской сельди 

Двинского залива в 2010 и 2012 годах вылова 
показатель ХС/ФЛ не различался и составлял 
0,05 (см. табл. 2). Стабильность этого показа�
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теля в результате варьирования суммарных 
ФЛ (за счет отдельных их классов) у сельди 
Двинского залива может указывать на функ�
цию одного из биохимических механизмов 
адаптации, направленных на поддержание це�
лостности биомембран и обеспечение опти�
мальной активности мембраносвязанных 
ферментов, в ответ на изменения гидробио�
логических условий обитания в разных местах 
Двинского залива.  

Высокое и относительно стабильное со�
держание ТАГ у сельди Двинского залива в 
2010 и 2012 годах вылова свидетельствует об 
обеспеченности рыб пищей и создании энер�
гетических резервов на период зимовки. Так�
же не выявлено достоверных различий в 
уровне ЭХС и ХС у рыб в эти годы. Известно, 
что по периферии Двинского течения в вер�
шине Двинского залива биомасса фито�
планктона достигает значительных величин, 
соответствующих таковым в период летнего 
пика развития фитопланктона, что может 
быть обусловлено более высоким уровнем 
биогенных элементов, приходящих с мощным 
речным стоком [Ильяш и др., 2011]. Липиды, 
синтезируемые на начальных звеньях трофи�
ческой цепи, в дальнейшем передаются ор�
ганизмам более высоких трофических уров�
ней, где они накапливаются и принимают 
важное участие в метаболизме. Жизненный 
цикл беломорской сельди, как и других 
планктоноядных морских рыб, коррелирует с 
жизненным циклом его основного объекта 
питания – зоопланктона. 

Таким образом, в основе механизма адапта�
ции беломорской сельди Двинского залива к 
различным абиотическим факторам в местах 
сбора проб в 2010 и 2012 годах лежат вариации 
уровня отдельных классов структурных ФЛ – 
ФИ, ФЭА и ЛФХ.  

Количественный и качественный состав 
жирнокислотных компонентов липидов рыб 
тесно связан с трофоэкологическими усло�
виями жизни гидробионтов, такими как каче�
ственный и количественный состав пищи, 
доступность, температура, фотопериод, гид�
робиологические условия места обитания. В 
жирнокислотном спектре общих липидов бе�
ломорской сельди в 2010 и 2012 годах выло�
ва доминировали МНЖК (41,4 и 41,3 % сум�
мы ЖК соответственно), высокий уровень ко�
торых характерен обычно для гидробионтов 
северных широт [Graeve et al., 2001; 
Petursdottir et al., 2008; Arts et al., 2009; 
Murzina et al., 2013b]. Среди МНЖК рыб пре�
валировали 18:1(n�9), 16:1(n�7) и 18:1(n�7) 
ЖК. Доля 18:1(n�9) достоверно не различа�

лась в исследуемых вариантах, а уровень 
16:1(n�7) и 18:1(n�7) ЖК был достоверно вы�
ше у сельди 2010 года вылова (табл. 3). Уп�
лотнение биомембран за счет МНЖК проис�
ходит более компактно по сравнению с 
ПНЖК, у которых из�за изогнутости цепей 
упаковка менее плотная, что имеет адаптив�
ное значение [Cossins, Prosser, 1978; 
Hochachka, Somero, 2002; Рабинович и др., 
2007; Рабинович, 2008]. Значительная часть 
жирнокислотных компонентов липидов у рыб 
поступает непосредственно из пищи и отра�
жает видовой состав кормовых объектов 
[Robin, 1995; Сущик, 2008].  

Динофитовые и диатомовые микроводо�
росли вносят основной вклад в биомассу фи�
топланктона Белого моря [Ильяш и др., 2011] 
и являются одним из кормовых объектов 
беломорской сельди, особенно в период цве�
тения. Отмечается периодичность в продук�
тивности этих групп водорослей в Белом 
море, включая сезонность цветения фито�
планктона в пределах даже одного залива. 
Фитопланктон, а также бактериальное сооб�
щество характеризуются сильно выраженной 
спецификой жирнокислотного состава, на 
чем основывается теория «трофических био�
маркеров». Известно, что 16:1(n�7) ЖК явля�
ется биомаркером диатомовых водорослей, 
а 18:1(n�9) – динофитовых водорослей [Viso, 
Marty, 1993; Viron et al., 2000; Grave et al., 
2008]. В этих видах водорослей содержатся 
и ПНЖК: 20:5(n�3) ЖК – в диатомовых водо�
рослях, 18:4(n�3) и 22:6(n�3) ЖК – в динофла�
геллятах, и считаются их биомаркерами 
[Kattner et al., 1989; Wold et al., 2007; Graeve 
et al., 2008]. Глубина и температура влияют 
на количество и доступность пищевых объек�
тов в разные сезоны года. Более того, на 
пространственное распределение биомассы 
фитопланктона существенное влияние ока�
зывают гидродинамические процессы. По 
результатам недавних исследований уста�
новлено, что в конце лета вклад динофлагел�
лят в суммарную биомассу снижался с глуби�
ной и в слоях ниже термоклина доминирова�
ли диатомовые водоросли [Ильяш и др., 
2011]. Последнее, по�видимому, обусловле�
но оседанием диатомей, заканчивающих ве�
гетацию в поверхностных слоях. Наши иссле�
дования показали, что уровень 16:1(n�7) был 
выше, а 18:4(n�3) – ниже у сельди в 2010 го�
ду, и это указывает на преобладание в пита�
нии диатомовых водорослей в осенний сезон 
в Двинском заливе в 2010 году, когда темпе�
ратура была ниже, а соленость выше по срав�
нению с 2012 годом (см. табл. 1).  
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Таблица 3. Содержание отдельных жирных кислот 
(% суммы ЖК) беломорской сельди Clupea pallasi 
marisalbi Двинского залива Белого моря в осенний 
сезон (M ± m) 

ЖК/период Октябрь 2010 Октябрь 2012
n 19 20 

12:0 
14:0 
15:0 
16:0 
17:0 
18:0 
20:0 
24:0 

Сумма НЖК 
14:1(n�5) 
16:1(n�9) 
16:1(n�7) 
16:1(n�5) 
17:1(n�7) 
18:1(n�9) 
18:1(n�7) 
18:1(n�5) 

    20:1(n�11) 
 20:1(n�9) 
 20:1(n�7) 

   22:1(n�11) 
 22:1(n�9) 
 22:1(n�7) 
 24:1(n�9) 

Сумма МНЖК 
16:2(n�9) 
18:2(n�9) 
20:2(n�9) 
22:2(n�9) 

Сумма (n�9) ПНЖК 
16:2(n�7) 
18:2(n�7) 

Сумма (n�7) ПНЖК 
16:2(n�6) 
18:2(n�6) 
18:3(n�6) 
20:2(n�6) 

   0,3 ± 0,2 
10,5 ± 0,4 
  0,9 ± 0,0 

       21,7 ± 0,5 
  0,5 ± 0,1 
  2,3 ± 0,1 
  0,9 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 
37,1 ± 0,8 
  0,4 ± 0,0 
  0,7 ± 0,1 
11,3 ± 0,3 
   0,3 ± 0,0 
  0,4 ± 0,0 
19,8 ± 0,4 
  4,1 ± 0,3 
  0,8 ± 0,1 
  0,2 ± 0,1 
  1,5 ± 0,1 
  0,3 ± 0,0 
  0,9 ± 0,1 
  0,3 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 
  0,2 ± 0,1 
41,4 ± 0,8 
  0,2 ± 0,0 
  0,1 ± 0,0 
  0,1 ± 0,0 
  0,1 ± 0,0 
  0,4 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 
  0,1 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 
  0,4 ± 0,1 
  1,3 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 
  0,2 ± 0,0 

0,1 ± 0,0 
  8,1 ± 0,4* 
  0,7 ± 0,0* 

      22,7 ± 0,5 
  0,8 ± 0,0* 
  2,6 ± 0,1* 
  1,2 ± 0,1* 
  0,3 ± 0,0* 

      36,5 ± 0,7 
  0,5 ± 0,0* 
  1,2 ± 0,2* 
  9,5 ± 0,2* 
  0,5 ± 0,0* 
  0,4 ± 0,0* 

      20,9 ± 0,5 
  3,3 ± 0,1* 
0,7 ± 0,0 
0,2 ± 0,0 

  0,6 ± 0,1* 
  0,4 ± 0,0* 
1,3 ± 0,3 
0,3 ± 0,0 
0,3 ± 0,0 

  0,8 ± 0,0* 
      41,3 ± 0,7 

0,2 ± 0,0 
0,1 ± 0,0 
0,1 ± 0,0 
0,1 ± 0,0 

     0,6 ± 0,04* 
  0,3 ± 0,0* 
  0,1 ± 0,0* 
0,6 ± 0,0 

  0,3 ± 0,0* 
  0,9 ± 0,0* 
0,2 ± 0,0 
0,3 ± 0,0 

20:4(n�6) 
Сумма (n�6) ПНЖК 

18:3(n�3) 
18:4(n�3) 
20:4(n�3) 
20:5(n�3) 
22:6(n�3) 

Сумма (n�3) ПНЖК 
Сумма ПНЖК 

Сумма ЖК 
(n�6)ПНЖК/(n�3)ПНЖК 

18:3(n�3)/18:2(n�6) 
16:0/18:1(n�9) 

  0,3 ± 0,0 
  3,5 ± 0,2 
  0,8 ± 0,1 
  1,3 ± 0,1 
  0,4 ± 0,0 
  6,5 ± 0,5 
  5,3 ± 0,5 
15,1 ± 1,2 
21,5 ± 1,4 

100 
  0,3 ± 0,0 
  0,6 ± 0,0 
  1,1 ± 0,3 

  0,4 ± 0,0* 
  2,3 ± 0,1* 
0,8 ± 0,0 

1,8 ± 0,1* 
       0,5 ± 0,0 
       5,9 ± 0,5 
       6,5 ± 0,5 
     16,9 ± 1,1 
     22,2 ± 1,2 

100 
0,2 ± 0,0* 
0,9 ± 0,0* 

       1,1 ± 0,0 

Примечание. n – число проб, ЖК – жирные кислоты, НЖК – 
насыщенные жирные кислоты, МНЖК – мононенасыщенные 
жирные кислоты. ПНЖК – полиненасыщенные жирные ки�
слоты. В пробах также содержались 16:3(n�6); 20:3(n�6); 
22:5(n�6); 22:2(n�6); 22:3(n�6); 22:4(n�6); 16:2(n�4); 
16:3(n�4);18:3(n�4);18:4(n�4); 16:3(n�3); 20:3(n�3); 22:3(n�3); 
22:4(n�3); 22:5(n�3); 16:4(n�1); 18:5(n�3) жирные кислоты, 
уровень которых был незначителен. 

 

Одним из компонентов  кормовой базы сель�
ди, особенно в летний сезон, являет�
ся Calanus glacialis – веслоногий ракообраз�
ный, относящийся  к доминирующим видам зоо�

планктона водных экосистем высоких широт. 
Известно, что в организме только этих копепод 
синтезируются de novo 20:1(n�9) и 22:1(n�11) 
ЖК [Falk�Petersen et al., 1990; Graeve et al., 2001, 
2008], которые у сельди осенью являются ми�
норными (табл. 3). При этом уровень 20:1(n�9) 
ЖК у сельди в 2010 году был выше в 2,5 раза 
по сравнению с таковым в 2012 году (см. табл. 3). 

Насыщенные жирные кислоты (36,5–37,1 % 
суммы ЖК) занимают второе место после 
МНЖК, в них превалируют 16:0 и 14:0 ЖК. При 
этом выявлены вариации в уровне 14:0 ЖК и ми�
норных 15:0, 18:0, 17:0, 20:0, 24:0 (см. табл. 3). 
Относительно высокий уровень отдельных НЖК 
связан не только с синтезом de novo, но и с их 
накоплением за счет питания сельди фито� и 
зоопланктоном, наличие которого в разных уча�
стках Белого моря различалось.  

У сельди, выловленной в разных местах 
Двинского залива, в 2010 и 2012 годах уровень 
суммарных ПНЖК достоверно не различался и 
был в пределах 21,5–22,2 % суммы ЖК, среди 
которых превалировали 20:5(n�3) и 22:6(n�3) 
кислоты (см. табл. 3). Наибольший интерес 
представляет биомаркерная минорная 18:4(n�3) 
кислота, о роли которой было сказано выше.  

Большое значение при адаптации рыб к ме�
няющимся условиям среды имеет оптималь�
ное соотношение жирнокислотных радикалов 
в липидах, определяемое в основном ЖК�со�
ставом пищевых объектов, а также способно�
стью самого организма модифицировать его 
к определенным условиям. Особую роль при 
этом играет соотношение насыщенных и нена�
сыщенных ЖК, определяющее такие свойства 
биомембран, как вязкость и жидкостность, 
обеспечивающие нормальный ход обменных 
процессов в клетке. Установлено, что показа�
тель 16:0/18:1(n�9) ЖК, характеризующий ин�
тенсивность обмена липидов, не изменялся 
у сельди из разных участков Двинского залива 
в 2010 и 2012 годах, несмотря на различаю�
щиеся условия обитания. 

Таким образом, количественные и качествен�
ные вариации липидного и жирнокислотного со�
става у сельди из сравниваемых мест могут быть 
отражением стратегий биохимических адапта�
ций, направленных на компенсацию липидного 
метаболизма у рыб в разных трофо�экологиче�
ских условиях обитания в Белом море.  

Выражаем глубокую благодарность к. б. н. 
А. В. Семушину (Северный филиал научно�ис�
следовательского института морского рыбного 
хозяйства и океанографии – СевПИНРО, Ар�
хангельск) за ценные консультации на этапе 
выполнения полевой части работы.  
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РЕАКЦИИ МОЛОДИ НЕКОТОРЫХ ВИДОВ РЫБ В УСЛОВИЯХ 
ПОСТОЯННОГО ПОВЫШЕНИЯ ТЕМПЕРАТУРЫ ВОДЫ 

В. К. Голованов, Д. С. Капшай 

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

На примере молоди четырех видов рыб – обыкновенного карпа, плотвы, речного 
окуня и головешки�ротана – проанализированы поведенческие реакции в услови�
ях постоянного нагрева со скоростью 9 °С/ч. Рыбы были акклимированы к двум 
уровням температуры – 18 ± 2 °С и 28 ± 1 °С. Впервые выявлены видовые отличия 
в характере горизонтальных (рывки) и вертикальных (всплытия к поверхности) 
перемещений молоди рыб в экспериментальных условиях при повышении темпе�
ратуры окружающей среды. Полученные данные могут характеризовать двига�
тельную активность рыб при аномально высоких температурах.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рыбы, поведение, двигательная активность, поведенче�
ские реакции, температура акклимации, термоустойчивость, нагрев воды, крити�
ческий термический максимум, летальная температура. 

V. K. Golovanov, D. S. Kapshaj. THE RESPONSES OF THE JUVENILES OF 
SOME FISH SPECIES TO A CONTINUONS WATER TEMPERATURE RISE 

The behavioral responses to continuons heating at a 9 °C/h rate were analyzed in 
juveniles of four fish species – common carp, roach, perch and Amur sleeper. All the 
fish were acclimated to two levels of temperature – 18 ± 2 °C and 28 ± 1 °C. For the first 
time, the differences befwern species in the nature of horizontal (jerks) and vertical 
movements (ascent to the surface) of the fingerlings were identified under experimental 
conditions with a rising ambient temperature. These data can characterize the 
locomotory activity of fish at abnormally high temperatures. 

K e y  w o r d s: fish, behavior, locomotory activity, behavioral responses, acclimation 
temperature,  heat tolerance, water heating, critical thermal maximum, lethal 
temperature. 

 
Введение 

В последнее время изучение верхней темпе�
ратурной границы жизнедеятельности рыб ста�
новится все более актуальным [Озернюк, 2000; 
Beitinger et al., 2000; Голованов, 2013а, б]. Это 
объясняется переменой ситуации в пресновод�
ных водоемах Евразии и Северной Америки 
вследствие климатических изменений, ано�
мально высоких значений температуры в летнее 

время и увеличения количества тепловых сбро�
сов в районах действующих и строящихся ГРЭС 
и АЭС. Для большого количества североамери�
канских и евроазиатских пресноводных видов 
получены количественные характеристики верх�
ней летальной температуры рыб [Jobling, 1981; 
Алабастер, Ллойд, 1984; Beitinger et al., 2000; 
Голованов, 2013а, б]. Вместе с тем многие ас�
пекты термоустойчивости рыб остаются мало�
изученными или неизвестными. В отношении 
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причин и механизмов гибели рыб в запредельно 
высокой температуре существуют разные мне�
ния [Шмидт�Ниельсен, 1982]. При этом особен�
ности поведения и двигательных реакций рыб 
в условиях постоянного нагрева от нормальной 
температуры обитания до аномально высокой 
сублетальной и летальной температуры практи�
чески не изучены. 

Цель настоящей работы – определение осо�
бенностей поведения и двигательных реакций 
молоди некоторых видов рыб при акклимации к 
температуре 18 и 28 °С и постепенном нагреве 
воды со скоростью 9 °С/ч. 

Материалы и методы 

Работа выполнена в летне�осенние сезоны 
2010–2013 гг. на молоди четырех видов пре�
сноводных рыб – сазана или обыкновенного 
карпа Cyprinus carpio (L.), плотвы Rutilus rutilus 
(L.), речного окуня Perca fluviatilis L. и головеш�
ки�ротана Perccottus glenii Dybowski. Карп вы�
ращен на стационаре полевых и эксперимен�
тальных работ «Сунога» Института биологии 
внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН. Плотва 
и речной окунь отловлены в прибрежье Рыбин�
ского водохранилища 30�метровой мальковой 
волокушей. Головешка�ротан выловлен в пру�
дах на побережье Рыбинского водохранилища. 
Длина тела и масса сеголетков карпа состав�
ляла 68,3 ± 2,0 мм, 10,6 ± 0,8 г, плотвы – 
64,2 ± 3,0 мм, 4,0 ± 0,6 г, речного окуня – 
42,2 ± 0,8 мм,  1,1 ± 0,2 г, головешки�ротана – 
67,5 ± 1,5 мм, 3,5 ± 0,2 г. Всего исследовано 
192 экз. рыб (по 48 экз. каждого вида). Темпе�
ратура предварительной акклимации всех рыб 
составляла 18 ± 2 °С и 28 ± 1 °С, продолжитель�
ность периода акклимации – 10 суток при есте�
ственном фотопериоде. В течение акклимации 
всех рыб кормили 1–2 раза в сутки живым зоо�
планктоном и личинками хирономид в объеме 
5–10 % от общей массы тела. 

Затем группу рыб (по 6 экз. в каждой, две 
повторности) помещали в экспериментальный 
аквариум объемом 60 л, оборудованный систе�
мой нагрева и аэрации. Температуру воды в 
опытном аквариуме повышали со средней ско�
ростью около 9 С/ч до нарушения локомотор�
ной функции рыб  переворота на бок или 
кверху брюшком, сублетальное значение тем�
пературы фиксировали как критический терми�
ческий максимум – КТМ [Becker, Genoway, 
1979]. Продолжая нагрев до момента прекра�
щения движения жаберных крышек, фиксиро�
вали значение летальной температуры (ЛТ) по 
этому показателю. Все опыты проводили в ус�
ловиях естественного фотопериода. Более 

подробно метод определения верхней леталь�
ной температуры (ВЛТ) и схема эксперимен�
тальной установки описаны ранее [Голованов 
и др., 2012]. 

Методика анализа поведенческих реакций 
молоди рыб при нагреве оригинальна и разра�
ботана впервые. Она заключалась в регистра�
ции горизонтальных и вертикальных передви�
жений рыб – рывков и всплытий к поверхности 
в условиях 60�литрового экспериментального 
аквариума (по 6 экз. каждого вида, две повтор�
ности). Перед началом опыта особи, помещен�
ные в экспериментальную установку, в течение 
определенного промежутка времени ~1 ч. на�
ходились при постоянном значении температу�
ры воды, которое соответствовало температу�
ре предварительной акклимации. Это давало 
возможность рыбам адаптироваться к новым 
условиям и нивелировать влияние стресса на 
поведенческие и физиологические реакции. 
В каждом опыте при каждом уровне акклима�
ции использовано по шесть особей. С начала 
нагрева производили регистрацию двигатель�
ной активности рыб: 1 – рывков (или горизон�
тальных перемещений); 2 – всплытий к поверх�
ности (или вертикальных перемещений). Рывок 
расценивался как перемещение особи на 
2–3 длины тела в горизонтальном или горизон�
тально�диагональном направлении. Всплытие 
к поверхности (в вертикальном направлении) 
идентифицировалось как перемещение особи 
к поверхности воды и обратно. Время, в тече�
ние которого проводили наблюдение за двига�
тельной активностью рыб, составляло при ак�
климации к температуре 18 °С  ~2 ч, при аккли�
мации к 28 °С – ~1 ч. 

Также производили регистрацию качествен�
ных реакций, служивших для описания поведе�
ния рыб, – затаивание, пребывание в течение 
продолжительного времени в определенной 
части аквариума или «отстаивание», движение 
кругом, мышечные спазмы, передвижение на�
зад (т. е. вперед хвостом), вставание на рыло 
и другие реакции, которые позволяли более 
полно охарактеризовать общую картину пове�
дения молоди рыб. 

При анализе двигательных реакций рыб при 
нагреве весь температурный диапазон от нача�
ла нагрева и до гибели особи разделяли на ин�
тервалы величиной в 3–6 °С. Они составляли 
16–19, 20–22, 23–25, 26–28, 29–35 и 34–38 °С 
при акклимации рыб к более низкой темпера�
туре и 27–29, 30–33 и 34–38 °С при акклимации 
рыб к более высокой температуре. Величина 
интервала в начале опыта и при температуре 
выше оптимального значения (судя по оконча�
тельно избираемой температуре – ОИТ) была 
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несколько больше. В конце опыта осуществля�
ли подсчет элементов двигательных реакций у 
всех шести рыб в данном диапазоне и рассчи�
тывали среднее количество бросков и всплы�
тий, приходящееся на одну особь. Анализ дви�
гательной активности в разные интервалы тем�
пературы при постоянном нагреве позволял 
более детально оценивать интенсивность из�
менения поведенческих реакций молоди рыб, а 
также уточнять, при каком уровне термального 
воздействия начинают проявляться те или 
иные различия в перемещении рыб по аква�
риуму [Капшай, Голованов, 2011]. 

Данные обработаны статистически с помо�
щью пакета прикладных программ Statgraphics 
Plus 5.1 и Excel 2003. Результаты представлены 
в виде средних и их ошибок (M  m). При пар�
ном сравнении результатов достоверность 
различий между ними оценивали по критерию 
Стьюдента (t) при уровне значимости p < 0,05 
[Sokal et al., 1995]. 

Результаты и обсуждение 

Экспериментальные данные по определе�
нию значений КТМ и ЛТ у молоди четырех видов 
рыб представлены в таблице. Наибольшее зна�
чение КТМ (35,6 С) при температуре акклима�
ции 20 С, как и ожидалось, показали особи кар�
па. Несколько ниже уровень КТМ у другого теп�
лолюбивого вида – головешки�ротана (34,8 °С). 
У плотвы и окуня значения КТМ оказались 
равными и составили 32 С. При акклимации 
к более высокой температуре (28 °С) наиболь�
ший уровень КТМ отмечен у сеголетков карпа 
(39,7 °С), несколько ниже – у головешки�ротана 
(37,6 °С), значения КТМ у плотвы и окуня были 
близки и составили 36,5 и 35,8 °С соответствен�
но. У исследованных видов рыб при повышении 
температуры акклимации с 20 до 28 С значения 
КТМ увеличиваются: на 4,1; 2,8; 4,5 и 3,8 С 
у карпа, плотвы, окуня и головешки�ротана со�
ответственно. Приведенные в таблице экспери�
ментальные данные, за исключением впервые 
полученных значений по КТМ и ЛТ у плотвы и 
окуня, у рыб, акклимированных к температуре 
28 С, более подробно обсуждались ранее 
[Голованов и др., 2012; Капшай, Голованов, 
2013]. Эти данные позволили выстроить срав�
нительный ряд значений КТМ и ЛТ у четырех 
видов исследованных рыб при акклимации к 
низкой (18 °С) и высокой (28 °С) температуре и 
определить верхнюю температурную границу 
жизнедеятельности молоди данных видов, до 
которой происходил постоянный нагрев. Отме�
тим, что значения ЛТ выше КТМ на 0,3–1,6 С 
у рыб, акклимированных к более низкой, и вы�

ше на 0,4–1,0 С у сеголетков, акклимирован�
ных к более высокой температуре. То есть диа�
пазон температуры после потери молодью рыб 
локомоторной способности (переворот на бок 
или кверху брюшком) до прекращения движе�
ния жаберных крышек невелик.  Выявленные 
значения КТМ хорошо согласуются с тем, что 
карп и головешка�ротан по характеристике 
ОИТ и ВЛТ относятся к наиболее теплолюби�
вым видам рыб, а плотва и окунь – просто к те�
плолюбивым [Голованов, 2013а, б]. Интересно 
отметить и тот факт, что акклимация 12 экз. се�
голетков щуки Esox lucius L. к температуре 
28 С (две повторности) оказалась безуспеш�
ной, все особи погибали в течение 3–7 суток 
акклимации. Очевидно, это связано с тем, что 
термоустойчивость у щуки несколько меньше, 
чем у плотвы или речного окуня. 

 
Верхние летальные температуры молоди рыб при 
постоянном нагреве воды 

ТА, 20 С ТА, 28 С 
Вид 

КТМ ЛТ КТМ ЛТ 
Карп 35,6 ± 0,1* 36,5 ± 0,2* 39,7 ± 0,1 40,5 ± 0,1
Головешка�
ротан 

34,8 ± 0,2 36,4 ± 0,1* 37,6 ± 0,2 38,2 ± 0,2

Плотва 32,0 ± 0,3 32,6 ± 0,3 36,5 ± 0,1* 37,5 ± 0,1*
Окунь 32,0 ± 0,3 33,3 ± 0,2* 35,8 ± 0,1 36,2 ± 0,1

Примечание. ТА  температура акклимации, *  различия зна�
чений ЛТ и КТМ  при соответствующем уровне акклимации 
статистически достоверны, р < 0,05. 

 
Результаты регистрации двигательных реак�

ций у молоди различных видов рыб при нагреве 
воды представлены на рисунке. Поведение рыб 
в начальных диапазонах нагрева (16–20, 20–22 
и 27–29 С при акклимации к температуре 18 и 
28 С соответственно) практически не отлича�
лось от поведения рыб в обычных условиях. Ис�
следовательское поведение особей было на низ�
ком уровне, элементов территориального или 
социального поведения не отмечено. Молодь ис�
следуемых видов находилась у дна или сосредо�
тачивалась в углах аквариума. Такое поведение 
отражает индифферентность сеголетков всех 
исследованных видов рыб к повышению темпе�
ратуры воды на 2–6 С относительно начального 
уровня, независимо от уровня температуры 
предварительной акклимации. Такие колебания 
температуры воды в естественных условиях 
вполне обычны и спокойно переносятся моло�
дью рыб [Алабастер, Ллойд, 1984]. 

Дальнейшее увеличение температуры во�
ды (в интервале 23–25 и 30–33 С соответст�
венно при акклимации к температуре воды 18 
и 28 С) приводит к переходу от пассивного 
состояния к стадии слабой двигательной ак�
тивности. Рыбы начинают исследовать про�
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странство аквариума, несколько увеличива�
ется скорость передвижения, число всплы�
тий к поверхности (по вертикали) и бросков 
(по горизонтали) у некоторых видов. Особи 

плотвы характеризовались проявлением ак�
тивности только у дна, с некоторым увеличе�
нием числа бросков (при акклимации к тем�
пературе и 18 и 28 С). Количество бросков 
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Двигательные реакции карпа Cyprinus carpio (–●–), плотвы Rutilus rutilus (–○–), речного окуня Perca fluviatilis (–■–) и головеш�
ки�ротана Perccottus glenii (–□–) при нагреве воды. Количество бросков при температуре акклимации 18 С (а) и 28 С (б);
количество всплытий к поверхности при температуре акклимации 18 С (в) и 28 С (г) 
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при более низкой температуре акклимации 
у карпа было минимальным, но существенно 
увеличивалось число всплытий к поверхности 
при обеих температурах акклимации. Двига�
тельные реакции молоди окуня и головешки�
ротана были минимальными. 

В случае акклимации к низкой температуре  
при нагреве в интервале 26–28 С количество 
рывков у трех видов – карпа, окуня и головеш�
ки�ротана остается незначительным, у плотвы 
оно резко возрастает. В то же время количе�
ство вертикальных перемещений (всплытий), 
напротив, резко возрастало у карпа, но было 
минимальным у остальных трех видов, вклю�
чая плотву. Последующее увеличение темпе�
ратуры воды от близкой к оптимальному зна�
чению вплоть до летального уровня (29–35 С) 
полностью изменяло характер двигательной 
активности рыб. Количество рывков сильно 
возрастало у карпа и окуня, почти достигая 
уровня реакции у плотвы. И только у головеш�
ки�ротана рывки практически не отмечались. 
Число всплытий к поверхности воды у молоди 
карпа оставалось высоким, остальные три 
вида этой реакции практически не проявляли. 
По мере приближения к уровню КТМ наблюда�
лись такие реакции, как движение кругом, 
мышечные спазмы, передвижение назад 
(т. е. вперед хвостом), вставание на рыло, 
дефекация. 

В случае акклимации к высокой температу�
ре  при нагреве в интервале 34–38 С уже не 
плотва, а карп существенно увеличивал число 
и бросков, и всплытий к поверхности, реагируя 
на неблагоприятные условия. У остальных трех 
видов число бросков и всплытий было незначи�
тельным. И только непосредственно перед 
достижением уровня КТМ у них наблюдались 
такие реакции, как движение кругом, мышеч�
ные спазмы, передвижение назад, вставание 
на рыло, дефекация и др. 

Таким образом, у сеголетков окуня двига�
тельные реакции проявлялись только в ин�
тервале сублетальных и летальных значений 
температуры, то есть повышение температу�
ры воды даже на 10–12 С практически не 
сказывалось на поведении данного вида. Мо�
лодь головешки�ротана индифферентна к на�
греву в широком диапазоне температуры 
вплоть до сублетальных ее значений. То есть 
и молодь окуня, и молодь головешки�ротана 
можно признать более устойчивыми к повы�
шению температуры среды. В то же время ха�
рактер двигательной активности плотвы и 
карпа существенно отличается от реакций 
окуня и головешки�ротана. Начиная с темпе�
ратуры 23–25 С (при акклимации к темпера�

туре 18 С) эти два вида демонстрируют уве�
личение числа двигательных реакций. У кар�
па это проявляется в увеличении числа 
всплытий, а у плотвы – бросков. При аккли�
мации к температуре воды 28 С повышенную 
двигательную активность (всплытия) прояв�
ляет только один вид – карп. При этом актив�
ность примерно в два раза превышает тако�
вую в сравнении с акклимацией к более низ�
кой температуре. 

Заключительные этапы нагрева (перед ре�
акцией переворота тела) у трех видов харак�
теризовались повышением двигательной ак�
тивности: у карпа – вертикальными и горизон�
тальными перемещениями, у плотвы и окуня – 
горизонтальными перемещениями. В целом 
по уровню интенсивности поведенческих ре�
акций рыб при нагреве воды наиболее резко 
выделялись особи карпа, меньшим числом 
реакций характеризовалась молодь плотвы. 
У сеголетков окуня и головешки�ротана отме�
чалась достаточно инертная стратегия двига�
тельного поведения. 

Следует отметить, что при акклимации к 
температуре 18 С и длительном постепенном 
нагреве рыбы по�разному реагируют на про�
хождение зоны ОИТ. Как известно, ОИТ карпа, 
плотвы, окуня и головешки�ротана составляют 
30,0; 26,0; 25,7 и 27,5–28,5 С соответственно 
[Голованов, 2013а, б]. И окунь, и головешка�
ротан индифферентны к нагреву, плотва при 
26–28 С увеличивает число бросков, а карп 
увеличивает число всплытий, однако такая 
тенденция отмечается и при несколько более 
низкой температуре – 23–25 С. Характерно, 
что если нагрев начинается непосредственно 
от температуры, близкой к значению эколого�
физиологического оптимума, минимальная 
двигательная активность у пяти видов рыб – 
карпа, атлантического лосося Salmo salar L., 
серебряного карася Carassius auratus L., сине�
жаберного солнечника Lepomis macrochirus 
Rafinesque и желтого окуня Perca flavecens 
(Mitchill) – отмечается именно в зоне ОИТ, 
после чего существенно возрастает по мере 
приближения к верхней температурной гра�
нице жизнедеятельности [Ивлев, 1960; 
Reynolds, Casterlin, 1978, 1979]. Как показы�
вают наши эксперименты в условиях акклима�
ции к температуре 28 °С, близкой к зоне ОИТ, 
у четырех исследованных видов все не так од�
нозначно. Если для двух видов, плотвы и кар�
па, интенсивность двигательных реакций воз�
растает, то для окуня (в меньшей степени) 
и для головешки�ротана (в большей степени) 
это повышение температуры не имеет суще�
ственного значения. 
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Примерная схема поведения молоди иссле�
дованных видов при нагреве с постоянной ско�
ростью такова. Вначале отмечается почти пол�
ное отсутствие двигательных реакций, затем 
некоторое их увеличение. Наконец, по дости�
жении некоторого уровня температуры двига�
тельная активность рыб (количество рывков 
и всплытий к поверхности) существенно воз�
растает до температуры, при которой происхо�
дит потеря локомоторной способности и ле�
тальный исход. Существуют видовые особен�
ности реакций на конкретных этапах нагрева 
с постоянной скоростью. 

Очевидно, что форма тела, а также распо�
ложение и форма плавников у молоди ис�
следованных видов несколько различаются. 
Веретенообразное тело у карпа, продолго�
ватое у плотвы и форма тела окуня и голо�
вешки�ротана неодинаковы. Насколько эти 
особенности влияют на возможные реакции 
и двигательную активность исследованных 
видов, еще предстоит выяснить. В то же 
время показано, что у серебряного карася 
форма тела и плавников, в сравнении  с дру�
гими видами, не влияет на способность рыб 
преодолевать препятствия в горизонталь�
ном или вертикальном направлениях [Webb 
et al., 1996]. 

Для оценки двигательных реакций молоди 
рыб в условиях нагрева необходимы даль�
нейшие эксперименты. Однако ясно, что у 
разных видов рыб характер двигательной ак�
тивности в условиях постоянного нагрева 
в широком диапазоне температуры вплоть 
до сублетальных (КТМ) и летальных значений 
(ЛТ) существенно различается. Такая инфор�
мация может быть использована в качестве 
дополнительной характеристики поведения 
рыб при разработке критериев тепловой на�
грузки на пресноводные водоемы в районах 
сброса подогретых вод тепловых и атомных 
станций. Поскольку известно, что значение 
температуры выше 30 С для многих тепло�
любивых видов рыб становится потенциально 
опасным [Мордухай�Болтовской, 1975; Голо�
ванов, 2013а, б], а усиление двигательной 
активности молоди исследованных видов 
приходится именно на интервалы температу�
ры выше 29–30 °С, полученные материалы 
представляют не только теоретический инте�
рес, но и практическую значимость. К сожа�
лению, особенности поведения и двигатель�
ная активность рыб в условиях нагрева в раз�
ных диапазонах температуры жизнедеятель�
ности пресноводных рыб малоизученны, что 
требует постановки новых оригинальных ис�
следований. 

 Заключение 

Впервые для молоди четырех видов пресно�
водных рыб – карпа, плотвы, окуня и головеш�
ки�ротана – получены новые эксперименталь�
ные данные, характеризующие их двигатель�
ную активность в горизонтальном и вертикаль�
ном направлении в зависимости от низкой 
(18 °С) или высокой (28 °С) температуры аккли�
мации. Наибольшей активностью при нагреве 
отличаются сеголетки карпа, существенно ни�
же активность у плотвы, минимальная актив�
ность при сублетальной температуре зарегист�
рирована у окуня. Реакции карпа и плотвы 
отличаются в зависимости от температуры ак�
климации, интервала температуры во время 
нагрева, а также по типу реакции (рывки 
у плотвы, сочетание рывков и всплытий у кар�
па). Молодь головешки�ротана индифферентна 
по отношению к постепенному повышению тем�
пературы среды вплоть до потери локомотор�
ной способности. Таким образом, обнаружены 
видовые отличия в поведении (двигательной ак�
тивности) молоди рыб в условиях постоянного 
нагрева. Полученные данные имеют не только 
теоретический интерес, но могут быть исполь�
зованы также в качестве дополнительной ин�
формации при разработке критериев тепловой 
нагрузки на пресноводные водоемы. 
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УЛЬТРАСТРУКТУРА ХЛОРОПЛАСТОВ ПШЕНИЦЫ 
(TRITICUM AESTIVUM L.) ПРИ ХОЛОДОВОЙ АДАПТАЦИИ 
И ДЕЙСТВИИ АБСЦИЗОВОЙ КИСЛОТЫ 

Ю. В. Венжик1, В. В. Таланова1, А. Ф. Титов1, Е. А. Мирославов2 

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 

На проростках пшеницы показано, что экзогенная абсцизовая кислота (АБК) не 
только вызывает дополнительный прирост устойчивости клеток листьев в процес�
се холодовой адаптации (4 °С), но и модифицирует ультраструктуру хлоропластов. 
В частности, при закаливании пшеницы в присутствии экзогенной АБК (0,1 мМ) 
зафиксированы дополнительное увеличение площади хлоропластов, уплотнение 
стромы, образование выростов хлоропластов, а также изменения в тилакоидной 
системе пластид. Очевидно, что обнаруженные ультраструктурные изменения 
хлоропластов участвуют в формировании повышенной устойчивости клеток листь�
ев, поддерживая и «фиксируя» определенную часть происходящих при этом функ�
циональных изменений и обеспечивая тем самым более долгосрочную основу для 
адаптации растений к продолжительному действию низких температур.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L., холодовое закаливание, абсцизовая 
кислота, холодоустойчивость, ультраструктура хлоропластов. 

Yu. V. Venzhik, V. V. Talanova, A. F. Titov, E. A. Miroslavov. THE 
ULTRASTRUCTURE OF CHLOROPLASTS IN WHEAT DURING COLD 
ADAPTATION AND ABA INFLUENCE 

The study of wheat seedlings showed that exogenous abscisic acid (ABA) not only stimulated 
an additional increase of the leaf cells cold tolerance in the process of cold adaptation (4 °C)  
but also modified the ultrastructure of chloroplasts. In particular, the results gained during 
wheat hardening with exogenous ABA (0.1 mM ) indicated an additional increase in the area 
and density of the chloroplasts stroma, formation of numerous invaginations in chloroplasts as 
well as changes in the plastids thylakoid system. It seems that most of the observed 
ultrastructural changes in chloroplasts are involved in the formation of an increased leaf cells 
tolerance and meant to “fix” and support a certain part of functional changes, promoting 
thereby the long�term cold tolerance of the plants. 

K e y  w o r d s: Triticum aestivum L., cold hardening, abscisic acid, cold tolerance, 
ultrastructure of chloroplasts. 

 
Введение  

Абсцизовая кислота (АБК), которую часто на�
зывают гормоном стресса, играет очень важную 

роль в механизмах адаптации растений к раз�
личным неблагоприятным факторам внешней 
природы, включая низкие температуры [Титов, 
Таланова, 2009; Catalá, Salinas, 2010]. Установ�
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лено, в частности, что формирование высокой 
устойчивости растений в процессе низкотемпе�
ратурного закаливания сопровождается быст�
рым накоплением этого гормона [Титов, Тала�
нова, 2009; Catalá, Salinas, 2010], а экзогенная 
АБК способна вызывать дополнительный, и 
очень заметный, прирост холодоустойчивости 
растений в этих условиях [Bakht et al., 2006; 
Титов, Таланова, 2009]. Механизмы, лежащие 
в основе данного явления, активно исследуются 
[Bakht et al., 2006; Титов, Таланова, 2009; Catalá, 
Salinas, 2010], но до сих пор не до конца рас�
крыты. Например, слабо изучено влияние АБК 
на фотосинтетический аппарат (ФСА) растений 
в условиях действия низкой температуры, хотя 
именно хлоропласты одними из первых реаги�
руют на охлаждение [Kratsch, Wise, 2000; 
Crosatti et al., 2013]. Известно, что при холодо�
вой адаптации в листьях растений формируют�
ся хлоропласты так называемого «светового ти�
па» – крупные пластиды с мелкими гранами 
[Kratsch, Wise, 2000; Венжик и др., 2012]. Такая 
структура хлоропластов имеет очевидное адап�
тивное значение для растений в условиях низ�
кой температуры [Венжик и др., 2012], посколь�
ку именно в мембранах гран локализуется фо�
тосистема II, наиболее чувствительная к дейст�
вию холода [Crosatti et al., 2013]. Логично ожи�
дать, что предобработка растений экзогенной 
АБК, вызывающей дополнительный прирост хо�
лодоустойчивости при закаливании растений, 
может способствовать и ультраструктурной ре�
организации хлоропластов. Подобное предпо�
ложение подтверждается имеющимися в лите�
ратуре сведениями о стабилизирующем влия�
нии АБК на функциональную активность ФСА 
при холодовом закаливании. Показано, напри�
мер, что обработка АБК приводит к увеличению 
коэффициента нефотохимического тушения 
флуоресценции хлорофилла и максимального 
квантового выхода фотосистемы II у закаленных 
проростков люцерны [Zhou et al., 2006], а также 
стабилизирует уровень хлорофиллов и кароти�
ноидов в листьях проростков риса, подвергну�
тых охлаждению [Flores�Nemedes et al., 1993]. 
Помимо этого установлено, что АБК влияет на 
экспрессию ряда генов, кодирующих белки и 
ферменты ФСА, в том числе рибулозо�1,5�бис�
фосфаткарбоксилазу/оксигеназу и протеины 
светособирающего пигментного комплекса 
[Медведев, Шарова, 2011; Yamburenko et al., 
2013]. Однако в известной нам литературе от�
сутствуют данные, позволяющие судить о воз�
можных ультраструктурных изменениях, проис�
ходящих в хлоропластах под влиянием АБК при 
низкотемпературном закаливании. В связи с 
этим нами изучено влияние экзогенной АБК на 

холодоустойчивость клеток листа и ультра�
структуру хлоропластов в процессе холодовой 
адаптации пшеницы.  

Материалы и методы 

Исследование выполнено с использованием 
приборно�аналитической базы Центра коллек�
тивного пользования научным оборудованием 
ИБ КарНЦ РАН. Опыты проводили на недель�
ных проростках озимой пшеницы (Triticum 
aestivum L.) сорта Московская 39, выращенных 
на питательном растворе с добавлением мик�
роэлементов (pH 6,2–6,4) в камере искусствен�
ного климата при температуре воздуха 22 °С, 
его относительной влажности 60–70 %, осве�
щенности около 10 клк и 14�часовом фотопе�
риоде. По достижении недельного возраста 
проростки подвергали воздействию низкой 
закаливающей температуры (4 °С) в течение 
4 сут, сохраняя прочие условия эксперимента 
неизменными. Часть проростков за сутки 
до закаливания помещали на растворы АБК 
(0,1 мМ) (ICN, США).  

О холодоустойчивости листьев судили по 
температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 50 % 
палисадных клеток листовых высечек после их 
5�мин. промораживания в термоэлектриче�
ском микрохолодильнике ТЖР–02/–20 («Ин�
терм», Россия) [Балагурова и др., 1982]. Жиз�
неспособность клеток оценивали с помощью 
светового микроскопа ЛОМО Микмед�2 
(«ЛОМО», Россия) по коагуляции цитоплазмы 
и деструкции хлоропластов. Каждый опыт по�
вторяли не менее трех раз с 6�кратной биоло�
гической повторностью. 

Для электронно�микроскопического иссле�
дования брали высечки из средней трети пла�
стинки 3–5 листьев и фиксировали их при тем�
пературе 0–4 °С 3%�м глютаровым альдегидом 
на фосфатном буфере (pH 7,2), а затем 2%�м 
раствором OsO4. Обезвоженный в серии спир�
тов и ацетонов материал окрашивали уранил�
ацетатом и заливали в смесь эпоксидных смол. 
Срезы палисадной паренхимы листьев получа�
ли на ультрамикротоме Ultracut («Reihert», Авст�
рия), контрастировали цитратом свинца и про�
сматривали в электронном микроскопе Hitachi 
600 («Hitachi», Япония) при увеличении 1000–
25000. Морфометрический анализ ультраструк�
туры проводился на клетках 1�го субэпидер�
мального слоя мезофилла по стандартным ме�
тодикам [Венжик и др., 2012] на 25–50 хлоро�
пластах в каждом варианте опыта. Коэффици�
ент гранальности рассчитывали как отношение 
длины мембран тилакоидов в гранах к длине 
мембран, контактирующих со стромой. 
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В таблицах и на графиках приведены средние 
арифметические значения и их стандартные 
ошибки. О достоверности отличий судили с по�
мощью критерия Стьюдента. В статье обсужда�
ются только величины, достоверные при р ≤ 0,05.  

Результаты и обсуждение 

Проведенные исследования показали, что 
под влиянием температуры 4 С холодоустойчи�
вость клеток листьев пшеницы возрастает уже в 
течение первых суток закаливания, достигая 
максимального в данных условиях уровня на 4�е 
сут (рис. 1). Экзогенная АБК вызывала дополни�
тельный прирост устойчивости, которая уже че�
рез 24 ч от начала опыта заметно превышала 
максимальный уровень, достигнутый при закали�
вании без гормона в течение 4 сут. Затем до кон�
ца опыта устойчивость проростков, обработан�
ных АБК, сохранялась неизменной (см. рис. 1).   

 

 
 

Рис. 1. Влияние АБК и температуры 4 °С на холодо�
устойчивость клеток листа у проростков пшеницы: 
1 –  4 °С; 2 –  4 °С + АБК (0,1 мМ) 

Ультраструктура хлоропластов у проростков 
пшеницы, выращенных при 22 °С, была типичной 
для этого вида растений: хлоропласты правиль�
ной линзовидной формы содержали мелкозер�
нистую строму, в которой располагались много�
численные граны и хорошо развитая система 
межгранных тилакоидов (рис. 2, а). При закали�
вании (4 °С) проростков без АБК визуально от�
мечено уменьшение размеров гран (рис. 2, б), 
а также укрупнение самих хлоропластов и появ�
ление в них многочисленных инвагинаций 
(рис. 2, в). При совместном влиянии АБК и зака�
ливающей температуры структура хлоропластов 
претерпевала дополнительные изменения: уже 
в течение первых 24 ч опыта наблюдалось за�
метное уплотнение стромы, а в хлоропластах от�
мечено появление выростов (рис. 2, г), которые 
называют стромулами [Gray et al., 2012]. В даль�
нейшем (спустя 4 сут) визуально зафиксировано 
«разбухание» хлоропластов (рис. 2, д), а около 
пластид появлялись скопления митохондрий и 
пероксисом (см. рис. 2, д, е).  

Морфометрический анализ ультраструкту�
ры хлоропластов позволил подтвердить, что 
под влиянием низкой температуры в клетках 
мезофилла пшеницы формируются хлоропла�
сты «светового типа» – крупные, с мелкими 
гранами и низким коэффициентом гранально�
сти, что свидетельствует о преобладании тила�
коидов стромы над тилакоидами гран (табл.). 
У закаленных проростков, обработанных АБК, 
зафиксировано еще большее увеличение раз�
меров пластид за счет площади их стромы 
(спустя 4 сут от начала опыта), а также увели�
чение количества гран и коэффициента гра�
нальности (см. табл.).  

Таким образом, предобработка растений 
пшеницы АБК не только индуцирует дополни�
тельный прирост их устойчивости в процессе 

 

Влияние АБК и температуры 4 °С на ультраструктуру хлоропластов у проростков пшеницы 

Экспозиция, ч 
Площадь среза 

хлоропласта, мкм2 
Площадь среза стромы, 

мкм2 

Число гран 
на 10 мкм2 

среза хлоропласта
(шт) 

Число 
тилакоидов 

в гране 
(шт) 

Коэффициент
гранальности 

22 °С 
0 7,9 ± 0,7 3,8 ± 0,2 37 ± 2 7 ± 0,2 1,3 

24 9,2 ± 0,4 4,2 ± 0,1 34 ± 3 8 ± 0,3 1,2 
96            11,0 ± 0,3 5,0 ± 0,3 35 ± 3 8 ± 0,4 1,2 

4 °С 
0 7,9 ± 0,7 3,8 ± 0,2 37 ± 2 7 ± 0,2 1,3 

24 13,9 ± 0,7a   7,5 ± 0,3a   28 ± 2a   6 ± 0,3a 1,0 
96 12,4 ± 0,3a   7,3 ± 0,3a   26 ± 2a   6 ± 0,3a 1,0 

4 °С + АБК 
0 7,9 ± 0,7 3,8 ± 0,2 37 ± 2 7 ± 0,2 1,3 

24            13,8 ± 0,5   8,9 ± 0,3b 27 ± 4    8 ± 0,4b 1,4 
96 15,9 ± 0,5b   9,2 ± 0,4b   45 ± 2b 6 ± 0,3 2,1 

Примечание. a – отличия от проростков контрольного варианта (22 °С), достоверны при р ≤ 0,05; b – отличия от пророст�
ков, закаливаемых без АБК (4 °С), достоверны при р ≤ 0,05. 
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холодовой адаптации, но и заметно модифици�
рует ультраструктуру хлоропластов, сформи�
рованную в клетках листьев под влиянием низ�
кой температуры. С одной стороны, экзогенная 

АБК вызывает дополнительное увеличение 
размеров хлоропластов, а с другой – нарушает 
процесс формирования пластид по «световому 
типу», обусловливая рост коэффициента гра�

 
 

Рис. 2. Влияние АБК на ультраструктуру хлоропластов в клетках мезофилла закаленных 
(4 °С) проростков пшеницы: а – исходный вариант (22 °С); б,  в – закаливание при 4 °С в те�
чение 24 ч (б) и 96 ч (в); г, д, е – совместное влияние 4 °С + АБК (0,1 мМ) в течение 24 ч (г) 
и 96 ч (д, е); Гр – граны, МТ – межгранные тилакоиды, К – крахмальное зерно, Стр – стро�
мулы (выросты хлоропласта), И – инвагинации, М – митохондрия, П – пероксисома 
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нальности. Существенное укрупнение пластид, 
вызванное гормоном, очевидно связано с отто�
ком воды из цитоплазмы в хлоропласты и нако�
плением в их строме осмолитиков (дегидри�
нов, пролина, сахарозы и др.), синтез которых 
усиливается под влиянием АБК [Медведев, 
Шарова, 2011]. С этим же может быть связано 
уплотнение стромы пластид, визуально выяв�
ляемое уже через 24 ч от начала опыта. Допол�
нительному увеличению поверхности хлоро�
пластов способствуют выросты пластид (стро�
мулы), образование которых усиливается под 
влиянием гормона [Gray et al., 2012]. Согласно 
имеющимся в литературе предположениям, 
стромулы, выполняя транспортную функцию, 
могут обеспечивать более интенсивный обмен 
метаболитами между хлоропластами, другими 
органеллами клетки и цитоплазмой [Gray et al., 
2012]. Об усилении метаболизма свидетельст�
вуют и многочисленные скопления митохонд�
рий и пероксисом около пластид. Что касается 
влияния АБК на тилакоидную систему хлоро�
пластов, подчеркнем, что увеличение коэффи�
циента гранальности в ее присутствии проис�
ходит за счет формирования большего количе�
ства гран, но среднее число тилакоидов в гра�
не при этом остается небольшим. В литературе 
имеются сведения о стабилизирующем дейст�
вии АБК на мембраны, в том числе фотосинте�
тические [Chen, Li, 2002; Saibo et al., 2009; 
Theocharis et al., 2012]. Прежде всего стабили�
зация мембран под влиянием АБК происходит 
за счет усиления активности антиоксидантов, 
препятствующих перекисному окислению ли�
пидов [Chen, Li, 2002; Saibo et al., 2009; 
Theocharis et al., 2012]. Кроме того, АБК регу�
лирует степень десатурации жирных кислот 
и текучесть мембран [Bakht et al., 2006; Catalá, 
Salinas, 2010], что немаловажно в условиях ох�
лаждения. Мы можем также предполагать, что 
АБК способна влиять на процессы гранообра�
зования, усиливая экспрессию генов, регули�
рующих синтез мембранных белков в условиях 
низкотемпературного закаливания.  

Таким образом, в данной работе на приме�
ре озимой пшеницы впервые показано, что эк�
зогенная АБК в условиях холодового закали�
вания вызывает ряд существенных изменений 
в ультраструктурной организации хлоропла�
стов. Следовательно, можно утверждать, что 
прирост устойчивости, индуцируемый АБК, 
связан не только с различными функциональ�
ными (метаболическими) изменениями, но и с 
определенными структурными преобразова�
ниями, в частности, с ультраструктурной ре�
организацией ФСА.  

Работа выполнена при поддержке Мини�
стерства образования и науки РФ, соглашение 
№ 8050. 
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ДИНАМИКА НЕСТРУКТУРНЫХ УГЛЕВОДОВ 
В ОРГАНАХ И ТКАНЯХ ДВУХЛЕТНИХ СЕЯНЦЕВ 
BETULA PENDULA И BETULA PUBESCENCE 
В ПЕРИОД ВЕГЕТАЦИИ 

Н. А. Галибина1, Е. Н. Теребова2, Л. Л. Новицкая1, И. Н. Софронова1 
1 Институт леса Карельского научного центра РАН 
2Петрозаводский государственный университет 

На двухлетних сеянцах Betula pendula Roth и B. pubescence Ehrh показано, что бе�
реза повислая и береза пушистая уже на ранних этапах онтогенеза различаются 
между собой по стратегии распределения метаболитов. У B. pubescence в период 
активного камбиального роста больше метаболитов задерживается в кроне. У бе�
резы повислой обеих форм мощным аттрагирующим центром фотоассимилятов 
являются ткани ствола. Формирование проводящей системы идет на фоне высо�
кого метаболического статуса. У B. pendula var. pendula повышение сахаров в кси�
леме сопровождается формированием толстостенных сосудов с сильно лигнифи�
цированными клеточными стенками. У B. pendula var. carelica интенсивное накоп�
ление сахарозы происходит в тканях флоэмы. Предполагается, что повышение 
у карельской березы сахаров во флоэме в период активного камбиального роста 
может нарушать камбиальную деятельность, приводя в будущем к формированию 
структурных аномалий древесины. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth var. сarelica, B. pendula var. рendula, 
B. pubescence Ehrh, сеянцы, сахароза, моносахара, крахмал. 

N. A. Galibina, E. N. Terebova, L. L. Novitskaya, I. N. Sofronova. 
NONSTRUCTURAL CARBOHYDRATES DYNAMICS IN THE ORGANS AND 
TISSUES OF TWO�YEAR�OLD SEEDLINGS OF BETULA PENDULA AND 
BETULA PUBESCENCE DURING THE GROWING SEASON 

It was shown through the example of two�year�old seedlings of Betula pendula Roth and B. 
pubescence Ehrh that silver birch and downy birch differ from one another in the strategy of 
metabolites distribution already at early ontogenetic stages. In B. pubescence, more 
metabolites are retained in the crown during active cambial growth. Trunk tissues are 
powerful attracting centers for photoassimilates in both silver birch forms. A high metabolic 
status is the background for the formation of the conducting system. An accumulation of 
carbohydrates in B. pendula var pendula results in the formation of thick�walled xylem 
vessels with strong lignified cellular walls. An intensive accumulation of sucrose in B. pendula 
var. carelica takes place in the phloem. Supposedly, an increase in sugar content in the 
phloem of Karelian birch in the period of active cambial growth can disrupt the cambial 
activity, resulting in the formation of structural anomalies of wood.  

K e y  w o r d s: Betula pendula Roth var. carelica, B. pendula var. pendula, 
B. pubescence Ehrh, seedlings, sucrose, monosaccharide, starch. 
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Введение 

Карельская береза (Betula pendula Roth var. 
carelica (Mercklin)) является особой формой 
березы повислой (Betula pendula var. pendula) 
и ценится из�за своей древесины, отличаю�
щейся богатой палитрой оттенков и причудли�
выми узорами. По сравнению с другими дре�
весными породами структурные аномалии тка�
ней ствола у карельской березы выражены 
наиболее ярко, характеризуются большим раз�
нообразием проявления в онтогенезе и высо�
ким уровнем эндогенной изменчивости [Но�
вицкая, 2008], в связи с чем она представляет 
собой интересный объект для исследований. 
Оригинальная текстура древесины карельской 
березы формируется в результате отклонений 
в деятельности камбия, которые связаны с по�
нижением его активности и даже локальным 
отмиранием. При этом происходит интенсив�
ное нарастание коры как за счет активизации 
камбиальных делений в сторону флоэмы, так 
и за счет повторных делений паренхимных кле�
ток флоэмы первого�второго года жизни 
[Барильская, 1978; Novitskaya, Kushnir, 2006; 
Новицкая, 2008]. Поскольку карельская береза 
является формой березы повислой, представ�
ляет интерес сопоставить данные с другим 
представителем рода Betula березой пушистой 
(B. pubescence Ehrh), которая также широко 
распространена на территории Карелии. 

В результате многолетних исследований 
был выявлен ряд физиолого�биохимических 
признаков, предшествующих и сопровождаю�
щих появление узорчатой древесины, на осно�
вании которых высказано предположение, что 
к нарушению деятельности камбия и формиро�
ванию аномальных по строению проводящих 
тканей приводит повышенный уровень сахаро�
зы в проводящей флоэме [Novitskaya, Kushnir, 
2006; Новицкая, 2008; Novitskaya, 2009; Гали�
бина и др., 2012]. Камбий – гетеротрофная 
ткань; расходуя на дыхание и обновление сво�
их структур органические вещества, она нуж�
дается в систематическом их пополнении за 
счет притока ассимилятов. В период активного 
роста, когда ткани ствола становятся мощным 
аттрагирующим центром, основным донором 
метаболитов выступают фотосинтезирующие 
листья. В связи с этим особый интерес пред�
ставляет изучение особенностей донорно�ак�
цепторных отношений органов и тканей расте�
ний в течение вегетационного сезона.  

Формирование узорчатости у березы повис�
лой проявляется в возрасте от 5–6 до 14–15 лет 
[Новицкая, 2008], однако любому морфологиче�
скому проявлению должны предшествовать фи�

зиолого�биохимические перестройки метабо�
лизма, которые, как правило, не проявляются 
визуально. Известно, что общие изменения воз�
никают на основе свойственного данному виду 
растения генетически обусловленного хода 
жизненных процессов в онтогенезе, но они мо�
гут существенно преобразоваться под влияни�
ем внешних условий. Именно на ранних этапах 
онтогенеза ярко проявляется готовность орга�
низма специфически реагировать на то или 
иное индуцирующее воздействие как внутрен�
ней, так и внешней среды. Исходя из этого, ис�
следование проводили на растениях второго го�
да жизни. 

Целью исследования было изучить содер�
жание метаболитов углеводной природы 
в органах и тканях сеянцев двух форм березы 
повислой (обычной и карельской березы) и 
березы пушистой в периоды активного камби�
ального роста и подготовки растения к состоя�
нию покоя. 

Объекты и методы исследования 

Объектами исследования являлись две 
формы березы повислой (Betula pendula Roth): 
обычная береза повислая (B. pendula var. 
pendula) и карельская береза (B. pendula var. 
carelica). Для получения межвидовой сравни�
тельной характеристики использовались рас�
тения березы пушистой (B. pubescence Ehrh). 
Растения были выращены из семян, получен�
ных в результате контролируемого опыления 
деревьев (Финляндия), в одинаковых почвен�
но�климатических условиях на Агробиологиче�
ской станции Карельского научного центра 
РАН в 2 км от Петрозаводска (61° 45' с. ш., 
34° 20' в. д.). Возраст исследуемых растений – 
2 года. На этом этапе онтогенеза у растений 
карельской березы еще не выражены признаки 
узорчатой древесины. Во все даты отбора на 
биохимический анализ брали по 10–15 расте�
ний каждой формы березы повислой и березы 
пушистой. 

Отбор образцов проводили в течение веге�
тационного сезона 2008 года: 

– середина мая – раскрывание почек (актив�
ный ксилемный транспорт метаболитов из па�
ренхимных клеток тканей ствола); 

– конец июня – период камбиального роста 
на фоне интенсивного роста ауксибластов и 
формирования листьев второго поколения; 

– середина июля – период активного камби�
ального роста, формирование вторичной кле�
точной стенки, клетки ксилемы становятся ос�
новной аттрагирующей зоной дерева, ориенти�
рующей на себя отток фотоассимилятов; 
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– середина ноября – период затухания всех 
ростовых процессов, идет подготовка расте�
ний к состоянию покоя, замедление транспорт�
ных потоков. 

Характеристика погодных условий (средне�
суточная температура и количество осадков) 
приведена на рисунке 1. 

 

 
Рис. 1. Динамика среднесуточной температуры и 
суммарного количества осадков в течение мая–но�
ября 2008 года в г. Петрозаводске. Данные с серве�
ра «Погода России» (http://meteo.infospace.ru). Мет�
ками обозначены даты отбора образцов 
 

Для биохимического анализа отбирали ли�
стья (июнь, июль) и почки (май, ноябрь), из 
стволовой части препарировали ткани флоэмы 
(проводящая + непроводящая флоэма) и ткани 
ксилемы текущего года. Препарирование тка�
ней контролировалось под световым микро�
скопом (10х18х10) фирмы «ЛОМО», Россия. 
Фиксацию растительного материала проводи�
ли жидким азотом с последующим лиофиль�
ным высушиванием. 

В листьях, почках и тканях ствола определяли 
содержание моно�, ди� и олигосахаров. Выделе�
ние и экстракцию сахаров проводили по методи�
ке, которая подробно описана ранее [Галибина и 
др., 2012]. Содержание растворимых углеводов 
в экстракте анализировали на ВЭЖХ (высокоэф�
фективной жидкостной хроматографической) 
системе серии «Стайер» («Аквилон», Россия) при 
следующих условиях: колонка Rezex RCM�
Monosccharide («Phenomenex», США), элюент би�
дистиллированная вода, скорость потока элюен�
та – 0,6 мл/мин, детектор – рефрактометр. Кри�
терием идентификации пиков служило время 
удерживания стандартных веществ: сахарозы, 
арабинозы, ксилозы, рамнозы, глюкозы, фрукто�
зы, галактозы («Panreac», Испания). Содержание 
углеводов выражали в мг на г сухой ткани. В ра�
боте приведены данные по суммарному содер�
жанию сахаров в исследуемых тканях, а также по 
содержанию сахарозы – основной транспортной 

формы углеводов у березы [Новицкая, Галибина, 
2011]. Химические анализы проводили при ис�
пользовании оборудования Центра коллективно�
го пользования ИЛ КарНЦ РАН «Аналитическая 
лаборатория». 

В листьях, почках и в тканях флоэмы опре�
деляли содержание крахмала – полисахарида, 
выполняющего запасную функцию [Piispanen, 
Saranpää, 2001; Kaelke, Dawson, 2005; Regieer 
et al., 2010]. Крахмал из органов и тканей из�
влекали хлорной кислотой по методу Пьючера, 
его содержание определяли по количеству об�
разованной в результате кислотного гидролиза 
глюкозы глюкозооксидазным методом. 

На поперечных срезах побегов растений 
березы в конце вегетационного периода гисто�
химически определяли состояние развития 
годичных приростов флоэмы и ксилемы с ис�
пользованием красителя крезилового прочного 
фиолетового (0,05%�й водный раствор) [Анто�
нова и др., 1981].  

Результаты экспериментов представлены 
на диаграммах в виде средней арифметиче�
ской величины и стандартного отклонения.  

Результаты 

Содержание сахаров в листе 
В середине мая в раскрывающихся почках, 

основном акцепторе метаболитов в этот пери�
од, у двух форм березы повислой общее со�
держание сахаров было значительно выше по 
сравнению с березой пушистой (рис. 2) и до� 
стигало ~11 мг/г сухой ткани. Содержание са�
харов было высоким за счет сахарозы, количе�
ство которой в этот период в почках березы по�
вислой достигало 6–8 мг/г. У березы пушистой 
общее количество сахаров составило ~1 мг/г, 
а сахароза практически не определялась. 

В июне–июле погодные условия (среднесу�
точная температура ~15 оС и выше; умеренное 
количество осадков 5–10 мм) (см. рис. 1), веро�
ятно, способствовали интенсивному росту и 
дифференциации тканей ствола у исследуемых 
растений. В листьях в июне суммарное содер�
жание сахаров у обычной и карельской березы 
повислой было одинаковым (~6,5 мг/г), а у бе�
резы пушистой составило 4 мг/г (см. рис. 2). 
К середине июля общее количество сахаров 
у растений B. pendula var. pendula, B. pendula 
var. carelica и B. pubescence увеличивалось до 
13,3; 16 и 17,7 мг/г соответственно. При этом 
если у березы повислой увеличение общего ко�
личества сахаров происходило за счет гексоз до 
11–13 мг/г, то у березы пушистой наряду с уве�
личением гексоз (до 7,1 мг/г) существенно воз�
растало количество сахарозы (до 10,6 мг/г). 
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В период подготовки растения к состоянию 
покоя среднесуточная температура колебалась 
в пределах 0–5 °С (см. рис. 1). В почках у бере�
зы пушистой и у карельской березы происходи�
ло накопление сахаров (до 20,5 и 17,4 мг/г 
у B. pubescence и у var. carelica соответствен�
но). Увеличение содержания сахаров было в ос�
новном за счет возрастания количества гексоз 
до 16,7 мг/г у березы пушистой и 13,4 мг/г 
у карельской березы (см. рис. 2, Б, В). У обыч�
ной березы повислой общее количество саха�
ров, напротив, снижалось и составило всего 
5,3 мг/г (см. рис. 2, А).  

 
Содержание сахаров в стволе  
В мае у B. pendula var. pendula количество 

сахаров во флоэме было примерно в 2 раза вы�
ше, чем у B. pubescence и у var. carelica, за 
счет высокого содержания как гексоз, так и са�
харозы (рис. 3). В ксилеме в этот период сумма 
сахаров не превышала 1 мг/г у всех исследуе�
мых растений (рис. 4).  

Во флоэме дальнейшие изменения в коли�
честве сахаров у обычной березы повислой и 
березы пушистой были схожи (см. рис. 3, А, 
В), общее их содержание постепенно увели�
чивалось с июня по ноябрь с 3–3,5 мг/г до 
10–11 мг/г в основном за счет увеличения 
содержания гексоз. У карельской березы так�

же происходило возрастание сахаров, и их 
количество было больше (см. рис. 3, Б). Так, 
уже в июле суммарное содержание достига�
ло 10,4 мг/г (причем увеличивалось оно как 
за счет гексоз, так и за счет сахарозы), 
а к ноябрю – 13,7 мг/г.  

В тканях ксилемы, основном акцепторе фото�
ассимилятов в период активного роста, динами�
ка была другая. Накопление сахаров, в основном 
за счет увеличения количества гексоз, у обеих 
форм березы повислой приходилось на июль. 
У var. pendula в тканях ксилемы метаболитов на�
капливалось больше – до 9 мг/г, в то время как 
у var. сarelica – 4,5–5 мг/г. В период подготовки 
растений к покою в ксилеме березы повислой 
содержание сахаров было низким – 1,5–2 мг/г 
(см. рис. 4, А, Б). У березы пушистой в период ак�
тивного роста суммарное содержание сахаров 
не превышало 2,6 мг/г. Некоторое увеличение 
сахаров происходило только в ноябре (4,4 мг/г), 
при этом существенно повышалось количество 
сахарозы (2,8 мг/г) (см. рис. 4, В). 

 
Содержание крахмала 
В мае у всех исследуемых растений содержа�

ние крахмала в распускающихся почках было ми�
нимальным и составило 1,4; 1,2 и 3 мг/г для бе�
резы пушистой, карельской и обычной березы 
повислой соответственно (рис. 5). Во флоэме, 
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Рис. 2. Содержание сахарозы, гексоз, сахаров 
(мг/г сухой ткани) в почках (май, ноябрь) и листьях 
(июнь, июль) 2�летних сеянцев березы в течение 
вегетационного сезона. Здесь и на рис. 3, 4:
А – B. pendula var. pendula, Б – B. pendula var. 
carelica, В – B. pubescence. На диаграммах пока�
заны средние значения из 10–15 биологических 
повторностей. Бары – стандартное отклонение 
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напротив, количество крахмала в мае было са�
мым высоким за весь период отбора: ~28 мг/г 
у березы повислой и 17 мг/г у березы пушистой. 

На этапе активного роста содержание крахмала 
в листьях увеличивается. К июню его количество 
у всех исследуемых растений составляет ~4– 

Рис. 3. Содержание сахарозы, гексоз, сахаров 
(мг/г сухой ткани) в тканях флоэмы 2�летних се�
янцев березы в течение вегетационного сезона 

Рис. 4. Содержание сахарозы, гексоз, сахаров 
(мг/г сухой ткани) в тканях ксилемы 2�летних се�
янцев березы в течение вегетационного сезона 
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5 мг/г; к середине июля у B. pendula var. pendula 
и у B. pubescence повышается до 12 и 32 мг/г 
соответственно, а у B. pendula var. carelica сни�
жается почти до нуля. В тканях флоэмы в этот пе�
риод количество крахмала было невысоким и ко�
лебалось в пределах 2–5 мг/г. Во время подго�
товки растений к состоянию покоя (ноябрь) нако�
пления крахмала в почках и в тканях флоэмы 
исследуемых растений не происходило, его ко�
личество было близко к нулю (см. рис. 5).  

 
Состояние развития годичных приростов 
флоэмы и ксилемы  
Анатомические исследования показали, что 

склереиды в средней части толщи коры образу�
ют кольцо, толщина которого у исследуемых рас�
тений значительно различалась. Кора карель�
ской березы характеризовалась множественны�
ми сильно лигнифицированными склереидами, а 
у обычной березы повислой количество склере�

ид было меньше. Кроме того, в одних случаях 
кольцо было непрерывным (B. pendula var. 
carelica и var. pendula), в других – прерывистым 
(B. pubescence). В стволе карельской березы 
больше сосудов, причем в древесине первого 
года жизни. Появление синей окраски у сосудов 
ксилемы карельской березы позволило нам 
судить о большей степени их лигнификации. 
У B. pubescence степень лигнификации клеточных 
оболочек сосудов ксилемы меньше по сравнению 
с тем же показателем у березы повислой (табл.). 

Обсуждение 

Изучение динамики неструктурных сахаров 
в течение весны–осени 2008 года в тканях и 
органах у двухлетних растений березы показа�
ло, что данные изменения находятся в тесной 
связи с температурными годичными циклами, 
и это неоднократно отмечалось в литературе 

 
Некоторые анатомические показатели склереид коры и сосудов ксилемы 2�летних сеянцев березы 
 

Склереиды коры Сосуды ксилемы 
Вид и форма 

опытных 
растений 

Прерывистость 
склереидного 

кольца 

Максимальная 
толщина слоя, 

мкм 

Минимальная 
толщина слоя, 

мкм 

Степень 
лигнификации 

оболочек 

Количество 
на площадь 
50х30 мкм 

Степень 
лигнификации 

оболочек 

B. pendula var. carelica 
Слой 

непрерывный 
10,3 ± 1,2 4,3 ± 0,6 +++ 23 +++ 

B. pendula var. pendula 
Слой 

непрерывный  
   6,8 ± 0,4 2,2 ± 0,2 ++ 17 +++ 

B. pubescence 
Отдельные 
скопления  

   6,1 ± 0,2 1,3 ± 0,3 + 19 + 
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Рис. 5. Содержание крахмала (мг/г сухой ткани)
в почках (май, ноябрь), листьях (июнь, июль) и во 
флоэме 2�летних сеянцев рода Betula в течение 
вегетационного сезона. На диаграммах показаны 
средние значения из 10–15 биологических по�
вторностей. Бары – стандартное отклонение 



114

 

 

[Piispanen, Saranpää, 2001; Groot, Wein, 2004; 
Saramäki, Hytönen, 2004; Pagter et al., 2008; 
Regieer et al., 2010].  

В середине мая изучаемые растения нахо�
дились в фазе распускания почек. Лист бере�
зы становится донором ассимилятов после 
достижения 50 % своего окончательного раз�
мера [Цельникер, Малкина, 1986], тогда и на�
чинается активный флоэмный транспорт асси�
милятов, поэтому в мае у березы проводящая 
флоэма еще бездействует. Однако в это вре�
мя идет интенсивный ксилемный транспорт. 
Вода восходящего ксилемного потока посту�
пает в клетки и ткани всего ствола. В цито�
плазме паренхимных клеток, которыми осо�
бенно богата кора, активируется гидролиз за�
пасных компонентов. Установлено, что в мае 
у всех исследуемых растений в тканях непро�
водящей флоэмы было самое высокое за весь 
сезон содержание крахмала (см. рис. 5). Вес�
ной, при отсутствии фотосинтезирующих ли�
стьев, растение использует углеводный ре�
зерв коры и древесины [Piispanen, Saranpää, 
2001; Groot, Wein, 2004; Saramäki, Hytönen, 
2004; Percival, Barnes, 2007]. Крахмал в этот 
период рассматривается как главный источ�
ник углерода и энергии для развивающихся 
почек и камбия [Галибина, 2003; Wong et al., 
2003]. Гидролиз полимерных компонентов 
в коре приводит к повышению концентрации 
сахарозы. Основная масса сахарозы и полу�
ченные при ее расщеплении гексозы по гра�
диенту концентрации перемещаются по апо�
пласту до ксилемы и с ксилемным потоком по�
ступают к развивающимся листьям, главным 
акцепторам в этот период. Проведенное ис�
следование показало, что у двух форм березы 
повислой как содержание крахмала во фло�
эме, так и количество сахаров, поступающих 
из ствола в виде сахарозы к развивающимся 
почкам, значительно превосходят таковые у 
растений березы пушистой.  

В период активных ростовых процессов 
(июнь, июль) основным донором метаболи�
тов в растении становятся фотосинтезирую�
щие листья, из которых ассимиляты по фло�
эме транспортируются к тканям ствола, где 
тратятся на рост и дифференциацию тканей 
флоэмы и ксилемы, на лигнификацию клеточ�
ных оболочек.  

У карельской березы в этот период в листь�
ях на фоне высокого количества сахаров 
(см. рис. 2, Б) не происходило накопления за�
пасного полимера крахмала (см. рис. 5, Б), 
что может быть связано с интенсивным отто�
ком метаболитов в стволовую часть, в которой 
за счет гексоз существенно повышалось коли�

чество сахаров (см. рис. 3, Б; 4, Б). Соотноше�
ние количества гексоз к сахарозе является 
важным показателем, характеризующим на�
правленность метаболизма. Так, смещение 
этого соотношения в сторону накопления гек�
соз наблюдается в интенсивно растущих тка�
нях [Sturm, Tang, 1999; Iraqi, Tremblay, 2001]. 
Можно предположить, что у карельской бере�
зы в июле метаболизация сахарозы была вы�
ше в тканях флоэмы. Образующиеся гексозы 
являются субстратом для внутриклеточных 
синтезов не только углеводных полимеров, но 
и соединений липидной и фенольной приро�
ды. Окраска крезиловым прочным фиолето�
вым позволила обнаружить в коре карельской 
березы множество сильно лигнифицирован�
ных склереид (см. табл.). В результате иссле�
дований 40�летних растений березы повислой 
было установлено, что в тканях ксилемы ка�
рельской березы, по сравнению с обычной бе�
резой повислой, на фоне высокой активности 
пероксидазы [Галибина и др., 2013] выше же�
сткость структуры клеточной стенки за счет 
увеличения доли компонентов фенольной 
природы, как в составе лигнина, так и в виде 
поперечных диферуловых мостиков [Галиби�
на, Теребова, 2014].  

У обычной березы повислой и березы пуши�
стой в листьях на фоне повышения в июле са�
харов (см. рис. 2, А, В) происходило накопле�
ние крахмала (см. рис. 5, А, В). Первичный 
крахмал, образующийся при фотосинтезе, на�
капливается в хлоропластах в виде слоистых 
зерен различного размера и не может пере�
двигаться из клетки в клетку. Высокое содер�
жание крахмала в листьях в июле может свиде�
тельствовать: (1) об интенсивном фотосинтезе 
листьев; (2) о том, что не все образующиеся 
сахара оттекают в ствол; часть из них, вероят�
но, представляющая избыток, временно депо�
нируется в хлоропластах в виде крахмала. 
В литературе не раз отмечалось, что времен�
ное увеличение количества крахмала может 
быть связано со снижением акцептирующей 
силы тканей [Wong et al., 2003]. У обычной бе�
резы повислой накопление крахмала в листьях 
происходило на фоне высокого содержания 
сахаров в тканях ствола (см. рис. 3, А; 4, А), ос�
новная часть которых в виде моносахаров рав�
номерно распределялась по тканям флоэмы 
и ксилемы, с преобладанием в ксилеме, где 
в этот период идет активный рост и утолщение 
клеточных оболочек. Можно предположить, что 
у B. pendula var. pendula значительная часть ас�
симилятов из листьев оттекает в стволовую 
часть, при этом основная метаболизация саха�
розы идет в тканях ксилемы. 
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У сеянцев березы пушистой в стволе, на�
против, количество углеводов было невысоким 
(см. рис. 3, В; 4, В). Еще одна особенность, 
не наблюдающаяся у растений березы повис�
лой, – это существенное повышение сахарозы 
в листьях (см. рис. 2, В). Смещение соотноше�
ния гексозы / сахароза в сторону увеличения 
количества дисахарида может указывать на 
усиление функции запасания [Wobus, Weber, 
1999]. Возможно, у березы пушистой преобла�
дание в листе метаболизации сахарозы явля�
ется причиной меньшего ее содержания в тка�
нях ствола. Это в свою очередь приводит к 
формированию ксилемы с меньшей степенью 
лигнификации клеточных оболочек (см. табл.).  

Переход растений к состоянию покоя сопро�
вождался повышением сахаров в тканях ствола, 
что, вероятно, связано с созданием зимнего ре�
зерва [Piispanen, Saranpää, 2001; Groot, Wein, 
2004; Saramäki, Hytönen, 2004; Percival, Barnes, 
2007]. Большее увеличение сахаров к началу зи�
мы отмечалось у березы пушистой (см. рис. 3, В; 
4, В). Ареал березы пушистой располагается се�
вернее ареала березы повислой, что способст�
вует формированию у нее особых механизмов 
морозоустойчивости, в частности, способности 
к накоплению веществ, обладающих криопротек�
торными свойствами. Таким образом, интенсив�
ный отток сахаров в ткани ствола у березы пуши�
стой в конце сезона можно рассматривать как 
защитный механизм от образования внутрикле�
точного льда и от обезвоживания в экстремаль�
ных условиях Севера. 

Заключение 

Проведенное нами исследование позволило 
предположить, что береза повислая и береза 
пушистая уже на ранних этапах онтогенеза раз�
личаются между собой по стратегии распреде�
ления метаболитов. У березы пушистой, веро�
ятно, в период активного камбиального роста 
аттрагирующая сила ствола слабее, что в свою 
очередь приводит к накоплению углеводов в ли�
стьях. В результате в стволе формируются ме�
нее лигнифицированные клетки ксилемы по 
сравнению с березой повислой. У березы по�
вислой обеих форм на протяжении всего перио�
да активного камбиального роста мощным ат�
трагирующим центром фотоассимилятов явля�
ется ствол и, вероятно, формирование прово�
дящей системы идет на фоне высокого метабо�
лического статуса. У обычной березы повислой 
равномерное распределение моносахаров по 
тканям ствола сопровождается формированием 
толстостенных сосудов ксилемы с сильно лиг�
нифицированными клеточными стенками. У ка�

рельской березы интенсивное накопление саха�
розы происходит в тканях флоэмы. Предполага�
ется, что повышение у карельской березы саха�
ров во флоэме может нарушать камбиальную 
деятельность, приводя в будущем к формирова�
нию структурных аномалий древесины. 

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке Проекта по Программе фундамен�
тальных исследований Президиума РАН «Жи�
вая природа: современное состояние и про�
блемы развития». 
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РОСТ И ВЫЖИВАЕМОСТЬ МАЛЬКОВ РАДУЖНОЙ ФОРЕЛИ 
В САДКОВОМ ХОЗЯЙСТВЕ КАРЕЛИИ 

И. М. Дзюбук,  Л. П. Рыжков 

Петрозаводский государственный университет 

Приведены результаты выращивания мальков радужной форели, полученных от 
местных производителей из садкового хозяйства Кондопожской губы Онежского 
озера. Показана возможность выращивания мальков как в бассейнах, так и в сад�
ках при высоких величинах выживаемости (до 96 %). Установлена периодичность 
скорости роста мальков, обусловленная условиями среды и закономерностями 
онтогенеза. Рекомендованы границы благоприятных условий выращивания маль�
ков: верхний предел температуры воды – 19,5 ºС (оптимум 14–16 ºС), нижний 
предел содержания кислорода в воде – 6,5 мг/л, диапазон величин рН – 6,8–7,8. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: садковое рыбоводство, форель, мальки, посадочный мате�
риал, рост, выживаемость, Онежское озеро. 

I. M. Dzyubuk, L. P. Ryzhkov . GROWTH AND SURVIVAL OF RAINBOW 
TROUT FINGERLINGS IN A FISH FARM IN KARELIA 

The results of rearing rainbow trout figerlings obtained from local bloodstock from a 
cage farm in Kondopozhskaya Bay of Lake Onega are presented. The feassibility of 
growing fingerlings both in pools and in cages at high survival rates (up to 96 %) is 
demosrated. Cycles in larval growth rates, caused by environmental conditions and 
ontogenetic patterns, were found. The borders of favorable growing conditions for the 
whitebaits are recommended. The upper limit of favorable temperature for the 
fingerlings is 19.5 ºC (optimum at 14–16 ºC), the lower limit of oxygen concentration in 
water is 6.5 mg/l, favorable pH is  6.8–7.8. 

K e y  w o r d s: cage fish breeding, trout, fingerlings, stocking material, growth, survival, 
Lake Onega. 

 
Введение  

Cадковое рыбоводство в естественных во�
доемах Карелии интенсивно развивается. 
В 2013 году производство рыбной продукции 
в садках достигло 23,5 тыс. тонн, что в 8,9 раза 
превышает величину промысла во  внутренних 
водоемах. Развитию садкового рыбоводства 
способствуют благоприятные природные, со�
циальные и экономические  условия. Дальней�

шее развитие этого направления будет опре�
деляться не только экологическими и экономи�
ческими возможностями, а качеством посадоч�
ного материала [Рыжков, Дзюбук, 2013]. В Ка�
релии создаются специализированные хозяй�
ства по производству посадочного материала, 
но все еще значительное его количество при�
обретается у зарубежных поставщиков, что 
создает ряд сложностей не только экономиче�
ского, но и биологического характера. От стои�
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мости посадочного материала и от его здоро�
вья во многом зависит конечный результат по�
лучения качественной рыбной продукции. По�
этому актуальны и требуют решения проблемы 
дополнительного производства и использова�
ния отечественного посадочного материала 
хорошего качества. Для решения этой пробле�
мы резервом может стать посадочный матери�
ал, полученный от производителей, выращен�
ных непосредственно в садковых хозяйствах.   

Для изучения этой проблемы были проведе�
ны специальные исследования по выращива�
нию мальков радужной форели, полученных от 
местных производителей, в различных услови�
ях (бассейн, садок).  

Материалы и методы 

Исследовались мальки радужной форели 
(Parasalmo mykiss irideus), полученные от про�
изводителей, выращенных в садковом хозяйст�
ве, расположенном на Онежском озере (Кон�
допожская губа). Опытные работы выполня�
лись в июне 2011 года. Возраст мальков 
был около 1,5 месяца. Исходная масса тела – 
0,21 г. Мальки выращивались в бассейне 
с проточной водой и в садке, размещенном 
в озере. В бассейн было помещено 125 тыс. 
особей, в садок – 83 тыс. Соответственно плот�
ность посадки была 7484 и 6640 шт./м3.  

 На протяжении исследований активная ре�
акция воды (рН) в бассейне и садке была сход�
ная, величина ее колебалась в пределах 7,2–7,9 
(в среднем 7,5), что соответствует оптимальным 
условиям выращивания. Содержание кислоро�

да было в пределах благоприятных концентра�
ций – 6,7–8,3 мг/л (рис. 1). Температура воды 
колебалась от 14 до 20 °С (рис. 2), то есть изме�
нялась в пределах верхнего диапазона благо�
приятных температур. Известно, что оптималь�
ная температура воды для выращивания маль�
ков форели – 14–16 °С. Она может быть увели�
чена в благоприятном диапазоне до 18 °С. При 
ее подъеме выше 20 °С, то есть за пределы бла�
гоприятной, мальки чувствуют себя угнетенно, 
прекращают питаться и, соответственно, не 
растут. Одновременно сокращается их выжи�
ваемость [Титарев, 1980; Цуладзе, 1990; Рыж�
ков, Кучко, 2008].  

Кормили мальков вручную, 18 раз в сутки. 
Величина суточного рациона определялась по 
таблицам фирмы Rehu Raisio, корм которой и 
использовался в опытах. В зависимости от мас�
сы тела и температуры воды величина суточно�
го рациона за период исследования увеличи�
лась от 18 до 396 г. Размер крупки корма посте�
пенно возрастал от  0,1 до 1,0 мм. Поедаемость 
корма мальками была высокой (90–95 %). 

Для определения темпа роста мальки взве�
шивались и измерялись каждые 4 дня. На осно�
вании полученных результатов рассчитывались 
величины абсолютного прироста и индекс со�
отношения (ИС) [Рыжков, 2009]. Погибшие 
мальки выбирались ежедневно (не реже двух 
раз в день).   

На морфологический анализ было исполь�
зовано 400 мальков. Статистическую обработ�
ку данных проводили с использованием стан�
дартных методов вариационной статистики 
[Ивантер, Коросов, 2003]. 

 

 
 

дата 
 

 
 

Рис. 1. Изменение содержания кислорода в воде форелевого хозяйства (Кондопожская 
губа Онежского озера), 2011 г. 
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Результаты и обсуждение 

Результаты измерения массы тела и разме�
ров мальков, выращиваемых в различных рыбо�
водных емкостях, приведены на рисунке 3. За пе�
риод исследования (15 дней) масса тела мальков 
в бассейне увеличилась от 0,21 до 0,47 г, а их 
размеры возросли от 2,4 до 3,7 см. При выращи�
вании в садке эти изменения были соответствен�
но от 0,21 до 0,44 г и от 2,2 до 3,5 см. В садке 
масса тела мальков возросла на 0,26 г, а длина 
тела – на 1,3 см. Эти же показатели в бассейне – 

0,23 г и 1,3 см. Наблюдаемые незначительные 
различия в приросте массы тела мальков в садке 
и бассейне оказались статистически недосто�
верными. Следовательно, испытанные рыбовод�
ные емкости (садки и бассейны) полностью при�
годны для выращивания мальков форели. Это 
значит, что, несмотря на высокую чувствитель�
ность к условиям среды мальков форели в этот 
ответственный период онтогенеза, их можно вы�
ращивать не только в бассейнах, но и в садках. 

Однако при общем сходстве исследуемых 
параметров, как показывают результаты, на 

 
 

Рис. 2. Изменение температуры воды в форелевом хозяйстве (Кондопожская губа 
Онежского озера), 2011 г. 
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Рис. 3. Изменение массы тела и длины тела мальков форели в бассейне и садке 
(озеро) в форелевом хозяйстве (Кондопожская губа Онежского озера), 2011 г. 
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протяжении всего периода исследования ин�
тенсивность роста мальков оказалась неоди�
наковой. Это хорошо показывает динамика ве�
личины прироста мальков за каждые четыре 
дня выращивания (рис. 4).  

В первые дни выращивания (7–10 июня) от�
мечен минимальный прирост массы и разме�
ров тела. В бассейне и садке их величины ока�
зались одинаковыми (масса – 0,01 г, длина – 
0,2 см). Причем, судя по величине индекса со�
отношения (ИС), продолжалось преобладание 
накопления массы тела над линейным ростом  
(ИС 17,0). В этот период кислородный и темпе�
ратурный режимы содержания были на опти�
мальном уровне (см. рис. 1 и 2).  

В период с 10 по 14 июня прирост массы и 
размеров тела в обеих группах мальков сущест�
венно увеличился. В бассейне прирост массы те�
ла возрос до 0,08 г, размеров – до 0,8 см. В сад�
ках данные показатели равнялись соответствен�
но 0,07 г и 1,0 см.  В этот период началось преоб�
ладание линейного роста (ИС 12,0). Содержание 
кислорода в воде бассейна в это время было ми�
нимальным (6,7 мг/л), в садке – несколько выше 
(7,8 мг/л), а температура воды была максималь�
ной (19,8 °С). Несмотря на то что мальки форели 
в это время выращивались в пограничных усло�
виях благоприятных интервалов, накопленные 
энергетические ресурсы при минимальном рос�
те на предыдущем этапе создали базу для интен�
сификации процессов метаболизма.  

Последующие этапы выращивания мальков 
проходили в оптимальных условиях. Однако ско�
рость их роста также периодически изменялась. 

В период с 14 по 18 июня рост был замед�
лен (см. рис. 4). В бассейне прирост  массы те�
ла мальков составил всего лишь 0,05 г, сокра�
тившись по сравнению  с предыдущим перио�
дом в 1,6 раза. Линейные размеры сократи�
лись в 4 раза и составили 0,2 см. В садке при�
рост массы тела мальков также сократился до 
0,04 г, уменьшившись в 1,75 раза относитель�
но предыдущего периода. Прирост их линей�
ных размеров стал  близок к нулю.  

На заключительном этапе эксперимента 
(с 18 по 22 июня) прирост массы тела  мальков 
в обоих вариантах опыта достиг максимальных 
значений (0,13 г), увеличившись по сравнению 
с предыдущим периодом в 2,6 раза. Возросла 
величина  прироста длины тела от 0 (в предыду�
щий период) до 0,3 см.   

Конечно, изменения темпа роста мальков 
форели в определенной степени  связаны с 
динамикой температурного и газового режи�
мов. Снижение содержания кислорода до 
нижнего предела благоприятной зоны и уве�
личение температуры до ее верхнего предела 
отразились на росте рыб. Однако нельзя ис�
ключать наличия существующей периодично�
сти (этапности) в развитии организмов, чере�
дования интенсивности линейного и весового 
роста.  Ранее было показано, что в онтогенезе 
рыб существуют переходные стадии с очень 
низкой скоростью роста и этапы с высокой 
скоростью роста и что в процессе развития 
рыб происходит чередование скорости линей�
ного и весового роста [Рыжков, 1984, 2009, 
2010].  Эта проблема весьма важна и  заслу�

 
 

 
 

Рис. 4. Прирост массы тела и длины тела мальков радужной форели в бассейне и садке 
(озеро) в форелевом хозяйстве (Кондопожская губа Онежского озера), 2011 г. 
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живает специального исследования, особен�
но периодичности роста рыб, выращиваемых 
в искусственных условиях.  

О значении исследуемых факторов среды 
для состояния мальков можно также судить 
по их выживаемости (рис. 5). В период исследо�
вания выживаемость мальков была высокой. 
В бассейне она равнялась 95,2 %, а в садке даже 
96,2 %. Нормативная выживаемость для молоди 
форели составляет 85 % [Рыжков, Кучко, 2008]. 
Однако во время исследования этот процесс 
осуществлялся неравномерно. Было отмечено 
две вспышки гибели мальков (10 и 13 июня). 
В первом случае их погибло 1,2 %, во втором – 
1,3 %. По времени вспышки совпали с наруше�
нием подачи воды в рыбоводные сооружения 
(см. рис. 1, 2, 5). В результате этого произошло 
увеличение мутности воды, ухудшилась проточ�
ность, вода приобрела темно�зеленый цвет из�
за интенсивного развития  фитопланктона, что 
ухудшило потребление кислорода мальками.  

Заключение  

Результаты проведенного исследования 
доказывают целесообразность получения по�
садочного материала форели от местных про�
изводителей в карельских рыбоводных хозяй�
ствах. Такой посадочный материал хорошо 
адаптирован к местным условиям, не подвер�
гается стрессовым нагрузкам перевозок и 
изолирован от возможности инфекционных 
заболеваний. Выращивать мальков возможно 
как в бассейнах, так и в садках, размещаемых 
в открытом водоеме. Верхний предел благо�

приятной температуры для мальков – 19,5 °С 
(оптимум 14–16 °С), нижний предел содержа�
ния кислорода – 6,5 мг/л, диапазон благопри�
ятных величин рН – 6,8–7,8.  

Литература 

Ивантер Э. В., Коросов А. В. Введение в количе�
ственную биологию. Учебное пособие для студентов 
биол. специальности. Петрозаводск: Петрозавод�
ский гос. ун�т, 2003. 302 с. 

Рыжков Л. П.  Основные морфофизиологические 
закономерности  раннего онтогенеза пресноводных 
рыб // Биологические основы рыбоводства. М.: Нау�
ка, 1984.  С. 6–27. 

Рыжков Л. П., Кучко Т. Ю. Садковое рыбоводство. 
Петрозаводск: ПетрГУ, 2008.  164 с. 

Рыжков Л. П. Экологические аспекты динамики со�
отношения величин массы и размеров тела окуня // 
Биологические ресурсы Белого моря и внутренних 
водоемов Европейского Севера: матер. ХХVIII между�
нар. конф. Петрозаводск, 2009. С. 475–478. 

Рыжков Л. П. Динамика роста плотвы (Rutilus 
rutilus L.) в северных озерах // Современные про�
блемы физиологии и биохимии водных организмов: 
матер. междунар. конф. Петрозаводск: Институт 
биологии КарНЦ РАН, 2010. С. 159–161.  

Рыжков Л. П., Дзюбук И. М. Возможности разви�
тия индустриальной аквакультуры в Карелии // Ин�
тенсивная аквакультура на современном этапе раз�
вития: научно�практич. конф. с междунар. участием. 
(Махачкала, 1–4 окт. 2013 г.). Махачкала: Эко�пресс. 
2013. С.182–186. 

Титарев Е. Ф. Форелеводство. М.: Пищевая про�
мышленность, 1980. 34 с. 

Цуладзе В. Л. Бассейновый метод выращивания 
лососевых рыб: на примере радужной форели. 
М: Агропромиздат, 1990. 156 с. 

 
 

дата 
 

 
 

Рис. 5. Отход мальков в бассейне и садке (озеро) в форелевом хозяйстве (Кондопож�
ская губа Онежского озера), 2011 г. 
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ФОТОПЕРИОДИЧЕСКАЯ И ТЕМПЕРАТУРНАЯ  
ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ ФАСОЛИ (PHASEOLUS VULGARIS L.) 
В УСЛОВИЯХ СЕВЕРО�ЗАПАДА РФ 

М. А. Вишнякова, В. А. Кошкин, Г. П. Егорова, Л. Ю. Новикова, 
И. И. Матвиенко  

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

Проведен скрининг 98 образцов фасоли из коллекции ВИР по фотопериодической чув�
ствительности (ФПЧ) в условиях Ленинградской области. Большая часть образцов за�
держивали цветение на длинном дне по сравнению с коротким в среднем за пять лет 
на 4,5 сут. Определен коэффициент ФПЧ, рассчитываемый по отношению продолжи�
тельности периода «всходы – цветение» на длинном и коротком дне. По значению КФПЧ 
(0,97–2,11) среди исследованных образцов преобладали сорта с почти нейтральной 
реакцией на фотопериод. Показано, что фаза цветения на длинном дне наступает по�
сле накопления определенных сумм эффективных температур (Тэф15). Значительная за�
держка цветения (на 10,5 сут) в годы с меньшими суммами эффективных температур 
по сравнению с более теплыми годами свидетельствует о значительном влиянии тем�
пературного фактора на индукцию цветения фасоли на Северо�Западе РФ.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фасоль, фотопериод, температура воздуха, фотопериоди�
ческая чувствительность, период «всходы – цветение». 

M. A. Vishnyakova, V. A. Koshkin, G. P. Egorova, L. Yu. Novikova, 
I. I. Matvienko. THE PHOTOPERIOD AND TEMPERATURE SENSITIVITY 
OF COMMON BEAN (PHASEOLUS VULGARIS L.) IN THE NORTH�WEST 
OF RUSSIA 

98 samples of common beans from the Vavilov Institute collection have been screened 
for photoperiod sensitivity in the Leningrad region. Most of the samples delayed 
flowering in a long�day, compared to a short�day mode, by an average of 4.5 days in five 
years. The coefficient of photoperiod sensitivity (CPS) was determined. It was 
calculated as the long�day/short�day ratio for the “sprouting to flowering” period. 
According to the CPS value (0.97–2.11), the varieties with almost neutral reaction to 
photoperiod dominated among the chosen samples. It was shown that the phase of 
flowering began after the accumulation of certain sums of effective temperatures (T

ef15). 
A significant delay in flowering (10.5 days) on long days in cooler years, compared to 
warmer ones, was detected. It suggests that the temperature factor is of critical 
importance for the induction of flowering of common beans in the North�West of Russia.  

K e y  w o r d s: common beans, photoperiod, air temperature, photoperiodic sensitivity, 
“days of  sprouting to days of flowering” period. 
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Введение 

Фасоль – растение теплого климата и ко�
роткого дня. В горных ущельях мезо� и южно�
американского центров происхождения куль�
туры до сих пор растут многолетние лианы ви�
да P. vulgaris – предки современных культур�
ных представителей фасоли [Beebe et al., 
1997; Gept, 1998, 2004]. За многие века на�
родной селекции фасоль претерпела целый 
ряд изменений, составивших ее синдром до�
местикации. Признаками, приобретенными 
в процессе доместикации, у фасоли стали: 
изменение характера роста стебля, увеличе�
ние размеров бобов и семян, уменьшение 
периода покоя семян, укороченный период 
вегетации, изменение чувствительности к фо�
топериоду, увеличение уборочного индекса 
и др. [Koinange et al., 1996]. 

Поистине революционные события в селек�
ции фасоли произошли за последнее столе�
тие, когда она получила широкое распростра�
нение за пределами центров происхождения. 
Ее агрономический ареал продвинулся в вы�
сокие северные широты (до 60–65° с. ш.), и 
культура адаптировалась не только к сравни�
тельно ограниченным тепловым ресурсам, но 
и к неблагоприятной для нее длине дня. Поя�
вились новые экотипы фасоли, обладающие 
детерминантным типом роста стебля и кусто�
вым габитусом растения. У этих экотипов зна�
чительно сократились вегетационный период 
и его составляющие, синхронизировались 
цветение и созревание бобов. Значительное 
сокращение периода «всходы – цветение» 
означает более ранний переход растения от 
вегетативной к генеративной стадии – про�
цесс, определяемый фотопериодической чув�
ствительностью (ФПЧ) растения.  

Изучение характера наследования чувст�
вительности к длине дня у фасоли выявило 
в ее генофонде, как и у большинства изучен�
ных в этом отношении растений, три группы 
генотипов: чувствительные, с почти ней�
тральной реакцией (слабочувствительные) 
и с промежуточным типом реагирования 
[Kornegay et al., 1993].  

Для продвижения в более северные широты 
теплолюбивых и короткодневных культур необ�
ходимо создавать слабочувствительные к фо�
топериоду сорта, а также знать воздействие на 
культуру температурного фактора вообще и по 
отношению к фотопериоду в частности.  

Работы по изучению ФПЧ фасоли впервые в 
мире были осуществлены в ВИР в первой трети, 
а затем продолжены в середине XX века. 
В исследование были включены разные виды 

фасоли. Показано влияние длины дня на период 
«всходы – цветение» у короткодневных и длин�
нодневных растений [Дорошенко, Разумов, 
1926]. Выявлена дифференциация генофонда 
по отношению к фотопериоду, его чрезвычай�
ное разнообразие по реакции на длину дня 
и показаны возможные изменения фенотипа 
растений фасоли в неблагоприятных для них 
условиях фотопериода [Иванов, 1961]. Долгое 
время подобные исследования не проводились. 
Между тем выявление слабочувствительных 
к фотопериоду образцов становится все более 
актуальным. Потребности культуры к теплу в ус�
ловиях Северо�Запада РФ также не изучались, 
если не считать работ по холодостойкости про�
ростков фасоли [Алексеева, Буданова, 1985; 
Алексеева, Петрова, 1995]. Практически ничего 
не известно и о совместном воздействии на фа�
соль фотопериода и температурного фактора. 
Поэтому целью данной работы явилась оценка 
фотопериодической и температурной чувстви�
тельности сортов фасоли из коллекции ВИР, 
являющейся репрезентативной выборкой миро�
вого разнообразия культуры и служащей исход�
ным материалом для селекции.   

Материал и методы 

Материалом служили 98 образцов фасоли 
обыкновенной (Phaseolus vulgaris L.) из коллек�
ции ВИР. Исследование проводили в 2008–
2012 гг. Ежегодно анализировали по 19–20 об�
разцов. 

В изучаемую выборку вошли селекционные 
сорта из 28 стран мира, производящих фасоль 
в промышленных масштабах и расположенных 
в интервале 50° ю. ш. – 60° с. ш. и 130° з. д. – 
135° в. д. Происхождение отечественных об�
разцов фасоли отражало ее агрономический 
ареал в Российской Федерации и включало 
сорта селекции Дальнего Востока, Сибири, 
регионов европейской части (табл. 1). Боль�
шинство образцов обладали детерминантным 
типом роста стебля (кустовой морфотип), 
19 образцов – индетерминантным (вьющийся 
и полувьющийся морфотипы). Были представ�
лены разные направления использования куль�
туры: зерновое, овощное и универсальное 
с преобладанием первого как наиболее распро�
страненного. Разнообразие по указанным пара�
метрам соблюдали в каждом наборе образцов, 
подбираемых для ежегодных исследований.  

Опыты проводили в вегетационных и фо�
топериодических павильонах отдела физио�
логии Пушкинских лабораторий ВИР. Сроки 
посева варьировали в пределах одного�двух 
дней: 27–29 мая.  
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Растения выращивали на дерново�подзоли�
стой почве в пластиковых 5�литровых сосудах – 
по пять нормально развитых растений на сосуд. 
Удобрение и полив проводили в оптимальном 
для фасоли режиме. У каждого растения отме�
чали дату начала цветения после появления 
первого цветка, маркировали стебель бумажны�
ми этикетками и вычисляли продолжительность 
периода «всходы – цветение».  

Опыт проводили в условиях естественного 
длинного (17 ч 30 мин – 18 ч 52 мин) и короткого 
(12 ч) фотопериода. Короткий день (КД) созда�
вали, закатывая вагонетки с сосудами в свето�
непроницаемый фотопериодический павильон, 
в котором они находились с 21.00 до 9.00. Длин�
ный день (ДД) обеспечивали, закатывая ваго�
нетки на этот же период времени в стеклянный 
вегетационный павильон. 

Температура воздуха в период вегетации 
растений за годы исследования приведена 
на рис. 1. 

 

 
 
Рис. 1. Средняя суточная температура воздуха пе�
риода «всходы – цветение» образцов фасоли в годы 
исследования 

 
В расчет взяли средние за месяц средне�

суточные температуры воздуха, характери�
стику периодов устойчивого перехода темпе�
ратуры через 10 и 15 °С. Для всех образцов 
были рассчитаны суммы температур за пери�
од «всходы – цветение».  

ФПЧ устанавливали по величине задержки 
цветения на ДД по сравнению с КД (Т1 – Т2) 
и предложенного нами коэффициента ФПЧ 
(Кфпч), вычисляемого по формуле (Кфпч = Т1 / Т2), 
где Т1 и Т2 – продолжительность периода 
«всходы – цветение» (сутки) у растений фасо�
ли, выращенных соответственно в условиях 
длинного естественного и короткого 12�часо�
вого дня [Кошкин и др., 1994]. Образцы фасо�
ли, имеющие Кфпч = 1,00–1,10, классифициро�
вали как слабочувствительные к фотопериоду. 

Этим значениям соответствовали образцы, 
задерживающие цветение на ДД по сравне�
нию с КД в пределах 1–4 сут.  

Статистическую обработку данных осуще�
ствляли в пакете StatSoftStatistica 6.0. По�
скольку распределение исследованных об�
разцов по продолжительности периода «всхо�
ды – цветение» на ДД и КД, КФПЧ и Т1–Т2 имело 
отличный от нормального вид распределения, 
исследовались структурные характеристики 
вариационных рядов: медиана, квартили, ми�
нимальное и максимальное значение. Для 
определения связи между признаками ис�
пользовался коэффициент ранговой корреля�
ции Спирмена. Связь с температурами была 
описана уравнением регрессии. В исследова�
нии принят уровень значимости 5 %.  

Результаты и обсуждение 

Во все годы исследования всходы фасоли 
появлялись у всех образцов одновременно на 
КД и ДД в интервале 3–13 июня. Однако пер�
вые бутоны в условиях КД появлялись у боль�
шей части образцов раньше, чем на ДД. Лишь 
несколько образцов российской селекции и 
один образец из Германии на ДД зацветали 
раньше, чем на КД.  

По продолжительности периода «всходы – 
цветение» образцы распределились неравно�
мерно в условиях как КД, так и ДД: 75 % 
образцов на КД зацветали в интервале 29– 
41 сут, на ДД – 31–45 сут от всходов. При этом 
на КД цветение образцов начиналось более 
синхронизированно: в среднем по опыту период 
«всходы – цветение» длился 22 сут с размахом 
признака 29–48 сут, на ДД в два раза дольше – 
44 дня – в интервале 31–66 сут. Задержка цве�
тения на ДД по сравнению с КД в среднем по 
опыту составила 4,5 сут (рис. 2). 

 

 
 
Рис. 2. Продолжительность периода «всходы – цве�
тение» в среднем за 5 лет изучения 

 
Коэффициент ФПЧ варьировал в диапазо�

не 0,97–2,11. По его значению образцы также 
распределились с правосторонней асиммет�
рией, что свидетельствует о преобладании 
в изученном наборе образцов с почти ней�
тральной реакцией на фотопериод. Значение 
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коэффициента 0,98–1,10 было отмечено у 57 
образцов; 1,11–1,50 – у 38 образцов и выше 
1,51 – у трех образцов из изученного набора 
(рис. 3).   

 

 
 
Рис. 3. Распределение изученных образцов фасоли 
по продолжительности периода «всходы – цвете�
ние» (а – в условиях КД, б – в условиях ДД) 

 
Расчет ранговой корреляции признаков Т1, Т2 

и Т1 / Т2 (по Спирмену) показал среднюю силу 
связи ФПЧ с продолжительностью периода «всхо�
ды – цветение» на ДД (р = 0,45, значим).  

 
Таблица 1. Матрица коэффициентов ранговой 
корреляции Спирмена 

  Т1 Т2 Т1 / Т2 
Т1 1,000 0,777 0,454 
Т2 0,777 1,000 –0,110 

Т1 / Т2 0,454 –0,110 1,000 

 
Значимая связь наблюдалась у образцов ме�

жду Т1 и Т2, что отражает природу образца по 
отношению ко времени наступления цветения 
(рано/поздно) как на ДД, так и на КД.  

В таблице 2 представлено распределение 
образцов по значению коэффициента ФПЧ в 
соответствии с географической принадлежно�
стью. Образцы из высоких северных и южных 
широт имели преимущественно почти ней�
тральную реакцию на фотопериод.  

В нашем опыте оценка сортов проходила в 
разные годы, и погодные условия опыта были 
различны. Поскольку полив сосудов осущест� 
вляли вручную в соответствии с биологическим 
оптимумом для культуры, мы взяли в расчет 
только температурный фактор.  

Наиболее влияющим на продолжительность 
периода «всходы – цветение» фактором оказа�
лась средняя эффективная температура за пе�
риод устойчивого перехода температур через 
15 °С (Тэф15), показывающая, насколько темпе�
ратуры превышали 15 °С, и отражающая на�
пряженность температурного фактора года.  

Зависимость продолжительности периода 
«всходы – цветение» на КД можно представить 
уравнением: 

Т2 = 48,7–3,0Тэф15 r = 0,92 (p = 0,027), 
где r – коэффициент корреляции, р – уровень 
его значимости. 

Несколько меньше, но также положительна 
корреляция с температурой июля – месяца, ко�
гда началось цветение у всех образцов в интер�
вале 3–29 июля на КД и 6 июля – 4 августа на ДД.  

Т2 = 63,9–11,4Тиюль r = 0,87 (p = 0,057) 
 

 
 

 
 

Рис. 4. Зависимость продолжительности периода 

«всходы – цветение» от средней Тэф15 (а – на КД; 
б – на ДД) 

 
То есть период «всходы – цветение» на КД 

укорачивался при наиболее высоких значениях 
эффективных температур. Наиболее высоким 
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этот показатель был в 2010 г., и все изученные 
образцы на КД показали минимальное число 
дней от всходов до цветения – 31,6 (рис. 4, а; 
5, а). В сравнительно прохладном 2009 г. сред�
няя продолжительность периода «всходы – 
цветение» на КД составила 42 сут, то есть 
на 10,4 сут больше (рис. 4, а; 5, а). Аналогичная 
закономерность с меньшим уровнем значимо�
сти (Т1 = 50,33–2,38Тэф15 r = 0,80 (p = 0,105)) вы�
явилась на ДД: в сравнительно теплом 
2010 г. период «всходы – цветение» составил 
36,9 сут., в прохладном 2009 г. – 47,4 сут; 
почти с такой же разницей, что и на КД, – на 
10,5 сут больше (рис. 4, б; 5, б). При этом варь�
ирование продолжительности этого периода 
было гораздо больше на ДД, чем на КД. 

Следует отметить также, что в прохладные го�
ды как на КД, так и на ДД наступление фазы 
«цветение» было более синхронизировано у всех 
изученных образцов.  

Выявилась связь КФПЧ с температурами: Тэф15 
r = 0,76 (p = 0,134), Тиюль r = 0,79 (p = 0,109). 
Это значит, что чем выше была температура, тем 
при более раннем по сравнению с прохладными 
годами наступлении периода «всходы – цвете�
ние» он дольше затягивался на ДД, то есть за�
держка Т1 – Т2 в теплые годы была больше. Соот�
ветственно, это приводило к увеличению КФПЧ. 

Для наступления фазы «цветение» растени�
ям на КД потребовалось 627 °С, в то время как 
на ДД – 723 °С, то есть в среднем на 96 °С 
больше. Для образцов, не чувствительных к 
фотопериоду (КФПЧ = 0,9–1,1), эта сумма была 
значительно ниже – 652 °С, с диапазоном варь�
ирования 544–893 °С. 

Реакция на фотопериод – одно из основных 
биологических качеств растений, определяю�
щих разные аспекты его жизни, и прежде все�
го, переход из вегетативной к генеративной 
стадии развития. Этот переход определяется 

Таблица 2. Значение коэффициента ФПЧ у образцов фасоли разного географического происхождения 

№ Происхождение Число образцов Среднее Медиана Минимум Максимум 
1 Ленинградская обл. 1 1,00 1 1,00 1,00 
2 Монголия 1 1,01 1,01 1,01 1,01 
3 Венгрия 1 1,01 1,01 1,01 1,01 
4 Краснодарский край 4 1,06 1,03 0,97 1,23 
5 Болгария 1 1,03 1,03 1,03 1,03 
6 Ставропольский край 1 1,04 1,04 1,04 1,04 
7 Англия 4 1,05 1,04 1,03 1,10 
8 Астраханская обл. 1 1,05 1,05 1,05 1,05 
9 Мексика 4 1,06 1,05 1,02 1,12 

10 Орловская обл. 3 1,07 1,05 0,99 1,17 
11 Венесуэла 1 1,05 1,05 1,05 1,05 
12 Италия 1 1,05 1,05 1,05 1,05 
13 Германия 3 1,08 1,05 0,98 1,20 
14 Австралия 3 1,11 1,06 0,99 1,29 
15 Швеция 2 1,07 1,07 1,05 1,08 
16 Иркутская обл. 1 1,07 1,07 1,07 1,07 
17 Бразилия 5 1,11 1,07 1,04 1,27 
18 Китай 3 1,07 1,08 1,06 1,09 
19 Турция 1 1,08 1,08 1,08 1,08 
20 Московская обл. 6 1,16 1,08 0,98 1,67 
21 Польша 2 1,08 1,08 1,03 1,13 
22 Украина 1 1,08 1,08 1,08 1,08 
23 Омская область 1 1,08 1,08 1,08 1,08 
24 Дальний Восток 1 1,08 1,08 1,08 1,08 
25 Саратовская область 1 1,11 1,11 1,11 1,11 
26 Нидерланды 3 1,09 1,12 1,03 1,13 
27 Алтай 1 1,12 1,12 1,12 1,12 
28 Норвегия 3 1,22 1,12 1,02 1,52 
29 Бутан 2 1,13 1,13 1,07 1,20 
30 Франция 7 1,29 1,14 1,07 2,11 
31 США 10 1,12 1,14 1,01 1,22 
32 Литва 1 1,15 1,15 1,15 1,15 
33 Азербайджан 1 1,17 1,17 1,17 1,17 
34 Канада 5 1,17 1,19 1,06 1,27 
35 Чили 4 1,22 1,19 1,05 1,43 
36 Непал 1 1,20 1,20 1,20 1,20 
37 Япония 1 1,20 1,20 1,20 1,20 
38 Танзания 5 1,19 1,26 1,00 1,40 
39 Грузия 1 1,49 1,49 1,49 1,49 
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началом фенофазы «цветение». Реакция фасо�
ли на фотопериод имеет сложную генетиче�
скую природу, определяющую комплекс фи�
зиологических и биохимических процессов, 
лежащих в основе этого явления. Генетический 
контроль фотопериодической чувствительно�
сти у фасоли контролируется двумя генами: 
PPD и Hr. D. H. Wallace с коллегами [1993] на�
шли, что рецессивный ген ppd определяет не�
чувствительность растения к длине дня, пред�
положив, что это тот же ранее найденный ген 
neu [Rudorf, 1958]. Ген Hr усиливает  эффект 
гена фотопериода [Kornegay et al., 1993], по�
этому его символ предлагали заменить на Enh 
(enchancer) [Whitе, Kornegay, 1994]. Выявлены 
множественный аллелизм и эпистатические 
эффекты этих генов [Kornegay et al., 1993]. 

Изучив реакцию 98 образцов фасоли на 
фотопериод в условиях Северо�Запада РФ, 
мы выявили, что на коротком дне цветение 
образцов наступает раньше и период «всхо�
ды – цветение» менее растянут по времени, 
чем на ДД. Выявленная слабая связь между 
ФПЧ образцов и продолжительностью этого 
периода на ДД (0,454) свидетельствует о на�
личии реакции генотипов на длину дня – 
задержке экспрессии генов, определяющих 
индукцию цветения. 

Выявлено, что большая часть образцов 
изученной выборки обладали слабой ФПЧ и 
всего три образца имели сильную степень 
проявления данного признака. Этот факт от�
ражает адаптацию фасоли к длинному дню. 
В литературе не однажды встречались утвер�
ждения о том, что фасоль можно считать рас�
тением со средней ФПЧ. В частности, одни из 
первых исследователей фотопериода у фасо�
ли H. Allard и W. Zaumeyer [1944] пришли к за�
ключению, что «виды P. vulgaris и P. lunatus об�
ладают нейтральной реакцией на длину дня, 
однако в генофонде имеются образцы, не за�
цветающие на длинном дне». 

В одном из исследований нескольких тысяч 
сортов фасоли показано, что образцы из высо�
ких широт, как северных, так и южных, обладают 
меньшей ФПЧ [Massaya, White, 1991]. В нашем 
исследовании ранжирование КФПЧ в зависимости 
от происхождения образцов практически соот�
ветствовало этому положению. Все образцы, 
обладавшие минимальной ФПЧ (КФПЧ = 1,00–
1,058), происходили из регионов, расположен�
ных выше 45° с. ш. (см. табл. 1). Это, по�видимо�
му, следствие селекции данных образцов в ус�
ловиях длинного дня. Однако в ранг слабочувст�
вительных попали и сорта из Мексики и Венесу�
элы – стран, расположенных в тропической 

 
 

Рис. 5. Продолжительность периода «всходы – цветение» по годам изучения 
(а – на КД, б – на ДД)  
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зоне. Все образцы из США попали в группу 
среднечувствительных, обладающих КФПЧ, близ�
ким к значению, характерному для образцов 
со слабой ФПЧ.  

 

 
 

 
 

Рис. 6. Зависимость КФПЧ от температуры воздуха 
(а – от суммы Тэф15; б – от суммы активных темпе�
ратур июля) 

 
Обсуждая зависимость ФПЧ от географиче�

ского происхождения образца, необходимо учи�
тывать несколько обстоятельств. Во�первых, в 
нашем опыте нужно учесть статистическую по�
грешность, поскольку представленность образ�
цов из разных стран и с разных географических 
широт была различной. Во�вторых, одна из тен�
денций современной селекции фасоли – созда�
ние скороспелых сортов даже в странах с теплым 
климатом и коротким днем. Скороспелость по�
зволяет сортам созреть до засухи, которая ти�
пична для южных стран в период налива семян и 
созревания и пагубно отражается на продуктив�
ности. Поэтому интрогрессия в современные 
сорта аллелей слабой чувствительности к фото�
периоду актуальна и в странах, расположенных в 
низких южных и северных широтах. И, в�третьих, 

наряду с географическим происхождением сор�
та необходимо учитывать его экологическую 
приуроченность. Так, горные условия, которые 
характерны для упомянутых нами Мексики и Ве�
несуэлы, характеризуются пониженными темпе�
ратурами. Известно, что при пониженных темпе�
ратурах длиннодневные растения могут успешно 
произрастать в условиях более короткого дня. 
Этим объясняется преобладание длиннодневных 
видов в горных областях близ экватора. Есть 
предположение, что горные системы меридио�
нального направления могут служить своеобраз�
ными «мостами», по которым возможна мигра�
ция длиннодневных форм из северных районов в 
более южные [Горышина, 1979]. 

Для фасоли, как и для многих других видов 
растений, известна зависимость фотопериоди�
ческой чувствительности от температуры возду�
ха [Сoyne, 1966, 1970, 1978; Murfet, 1977; 
Wallace, Enriquez, 1980]. Показано, что при раз�
личных сочетаниях длины фотопериода и тем�
пературы воздуха ФПЧ растений меняется. Бы�
ли попытки понять характер наследования при�
знака ФПЧ в сочетании с температурой, и най�
дены гены�модификаторы [Massaya, 1978. Цит. 
по Bassett, 1996]. Позднее идентифицировали 
ген Tip (temperature insensentivity of photoperiod 
resрonce) [White et al., 1996]. Однако все иссле�
дователи признают сложность этого многофак�
торного феномена – начала цветения растений, 
зависящего от генотипа и его реакции на длину 
дня и сопутствующую ей температуру, которая 
может быть выше или ниже оптимума. В частно�
сти, показано, что с повышением температуры 
воздуха от 15  до 23–24 °С период «всходы – 
цветение» на ДД у фасоли укорачивался как 
у слабочувствительных, так и у чувствительных 
генотипов. С превышением температурой опти�
мума для начала цветения этот период затяги�
вался у сильночувствительных генотипов 
[Wallace, Enriquez, 1980; Wallace et al., 1991].  

Наиболее важной для нас закономерностью 
следует считать тот факт, что в экваториальных 
широтах в условиях КД и пониженных темпера�
тур разные генотипы зацветали в обычные для 
них сроки, в то время как на ДД и высоких 
температурах они сильно (до 100 дней) задер�
живали цветение [White et al., 1996]. Аналогич�
ные данные получены в работе P. N. Massaya 
и J. W. White [1991], показавших, что с повыше�
нием температур на ДД сильночувствительные 
генотипы задерживают цветение в прямой за�
висимости от длины дня и температуры. Это 
свидетельствует о том, что переход растений 
в репродуктивную фазу в данных условиях опы�
та модулируется субоптимальной температу�
рой, но больше зависит от фотопериода.  
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В нашем опыте мы наблюдали обратную за�
висимость. В годы с большей суммой активных 
температур индукция цветения происходила 
раньше как на КД, так и на ДД. Так, в самые те�
плые 2010 и 2011 годы цветение на ДД начина�
лось в среднем через 36–37 сут после всходов, 
в самый холодный 2009 г. – через 47 сут. Теп�
лообеспечение – один из важнейших факторов 
роста и развития растений. Из агроклиматоло�
гии известно, что с продвижением к северу 
растения короткого дня требуют большей сум�
мы температур для развития [Мищенко, 2009]. 
В более теплые годы на неблагоприятном для 
культуры ДД начало цветения осуществлялось 
при определенном фотопериоде и определен�
ной накопленной сумме эффективных темпе�
ратур. В более холодные годы на том же фото�
периоде растения не зацветали, поскольку не 
была накоплена необходимая им сумма эф�
фективных температур. Следовательно, за�
держка инициации цветения в нашем опыте 
почти на 11 сут в сравнительно холодный год 
свидетельствует о том, что температурный 
фактор играет в данном случае более важную 
роль для слабочувствительных форм, чем фо�
топериод. Аналогичное заключение было сде�
лано ранее и для продолжительности всего ве�
гетационного периода фасоли. При выращива�
нии скороспелого сорта Щедрая в градиенте 
широт от Санкт�Петербурга (Ленинграда) до 
Майкопа обнаружили прямую зависимость 
продолжительности его вегетации от темпера�
туры воздуха, несмотря на различную длину 
дня [Иванов, 1961].  

Мы выявили, что в годы с более высокими 
температурами разность между периодом «всхо�
ды – цветение» на ДД и КД (Т1 – Т2) была боль�
шей, чем в прохладные годы. Это определяет из�
менение ФПЧ. В сравнительно теплые 2010–
2012 годы КФПЧ у изученных образцов был выше – 
1,16–1,18, чем в годы с меньшими суммами ак�
тивных температур: 2008 и 2009 – 1,05 и 1,11.  

Образцы со слабой ФПЧ в нашем опыте тре�
бовали и меньшей суммы температур для индук�
ции цветения – в среднем на 71 °С. Аналогичные 
данные получены в работе J. W. White и 
J. Kornegay [1994], показавших, что с увеличени�
ем температуры ФПЧ фасоли увеличивается, 
а с понижением температуры уменьшается. Этот 
феномен объясняют физиолого�биохимически�
ми механизмами, индуцирующими цветение 
у фасоли. Показано, что в бутонах на ДД накап�
ливается большое количество абсцизовой ки�
слоты, оказывающей ингибирующее действие на 
инициацию цветения. Этот процесс подвержен 
влиянию как фотопериода, так и температуры 
воздуха [Bentley et al., 1975; Morgan, 1977].  

Можно предположить, что в сравнительно 
теплые 2010–2012 годы среднесуточные тем�
пературы июля 20,9–23,2 °С и, соответствен�
но, сумма накопленных эффективных темпе�
ратур воздуха оптимальны для индукции цве�
тения фасоли. И именно в оптимальном для 
нее температурном режиме, являющемся 
нормой реакции, культуре необходим благо�
приятный для нее фотопериод, каковому бо�
лее соответствует КД. Поэтому в теплые годы 
растения фасоли более требовательны к дли�
не дня, чем в годы с более низкими темпера�
турами воздуха.    

Следует заметить, что наши выводы о влия�
нии погодных условий на продолжительность 
периода «всходы – цветение», полученные за 
пять лет исследований, мы считаем предвари�
тельными и требующими более длительного 
срока изучения. 

В настоящем исследовании не выявлено 
непосредственной связи слабой ФПЧ с ран�
ним цветением, которое очень часто являет�
ся индикатором скороспелости образцов. 
Для фасоли, в частности, показано, что этот 
период объясняет 80 % варьирования про�
дуктивности биомассы растений, в то время 
как весь период «всходы – созревание» – 
только 25 % [Scully, Wallace, 1990]. Кроме то�
го, большую часть материала в нашем иссле�
довании составили кустовые формы, у кото�
рых период «цветение – созревание» почти 
равен периоду «всходы – цветение» [Иванов, 
1961], и поэтому по его продолжительности 
можно судить о продолжительности всего ве�
гетационного периода. 

Выводы 

1. Изученная выборка из коллекции фасоли 
ВИР выявила дифференциацию генофонда по 
отношению к фотопериоду на слабо�, средне� 
и сильночувствительные образцы с преоблада�
нием первых. 

2. На длинном, неблагоприятном для фасо�
ли дне только единичные образцы переходят к 
цветению в те же сроки, что на коротком. Это 
преимущественно образцы, созданные в ре�
гионах с ДД. Большинство образцов затягива�
ет цветение на ДД по сравнению с КД. 

3. Переход растений фасоли в репродуктив�
ную фазу в условиях Северо�Запада РФ зави�
сит и от фотопериода, и от температуры возду�
ха. Температурный фактор, наиболее влияю�
щий на продолжительность периода «всходы – 
созревание», – средняя эффективная темпера�
тура воздуха за период устойчивого перехода 
температур через 15 °С (Тэф15). Для начала цве�
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тения на КД потребовалось 627 °С, в то время 
как на ДД – 723 °С, то есть на 96 °С больше, 
чем на КД. Для образцов, не чувствительных к 
фотопериоду (КФПЧ = 0,9–1,1), эта сумма была 
значительно ниже – 652 °С.   

4.  Значительная задержка цветения в годы 
с меньшими суммами эффективных темпера�
тур по сравнению с более теплыми годами сви�
детельствует о решающем значении для ин�
дукции цветения температурного фактора.  

Литература 

Алексеева Е. Н., Буданова В. И. Определение хо�
лодоустойчивости фасоли способом проращивания 
семян при пониженной температуре // Метод. ука�
зания. Л.: ВИР, 1985. 14 с.   

Алексеева Е. Н., Петрова М. В. Холодостой�
кость фасоли на ранних этапах развития // Тр. по 
прикл. ботанике, генетике и селекции. 1997. 
Т. 152. С. 108–111. 

Горышина Т. К. Экология растений.  М.: Высш. 
школа, 1979. 368 с. 

Дорошенко А. В., Разумов В. И. Фотопериодизм 
некоторых культурных форм в связи с их географи�
ческим происхождением // Труды  по прикладной 
ботанике, генетике и селекции. 1929. Т. 22, вып. 1.  
С. 219–276. 

Иванов Н. Р. Фасоль. Л.; М.: Гос. изд�во с.�х. 
лит�ры. 1961. 280 с. 

Кошкин В. А., Кошкина А. А., Матвиенко И. И., 
Прядехина А. К. Использование исходных форм яро�
вой пшеницы со слабой фотопериодической чувст�
вительностью для создания скороспелых продуктив�
ных линий // Доклады РАСХН. 1994. № 2. С. 8–10. 

Мищенко З. А. Агрометеорология: учебник. Киев: 
КНТ. 2009. 512 с.  

Allard H. A., Zaumeyer W. J. Responces of beans 
(Phaseolus) and other legumes to lenth of day // U. S. 
Dep. Agric. Tech. Bull. 1944. Vol. 867. P. 1–14. 

Bassett M. J. List of genes – Phaseolus vulgaris L. // 
Annual  Report of the Bean Improvement Cooperative. 
1996. Vol. 39. P. 1–19.  

Beebe S., Toro O., Gonzalez A., Chacуn M., 
Debouck D. Wild�weed�crop complexes of common 
bean  (Phaseolus vulgaris L., Fabaceae) in the Andes of 
Peru and Colombia, and their implications for 
conservation and breeding // Genet. Res. Crop E. Vol. 
1997. Vol. 44. P. 73–91 

Bentley B., Morgan C. B., Morgan D. G., Saad F. A. 
Plant growth substances and effects of photoperiod on 
flower bud development in Phaseolus vulgaris // Nature 
Lond. 1975. М. 256. Р. 121–122. 

Coyne D. P. The genetics of photoperiodism and the 
effect of temperature on the photoperiodic response for 
time of flowering in beans // J. Amer. Soc. Hort. Sci. 
1966. Vol. 89. P. 350–360. 

Coyne D. P. Genetic control of a photoperiod�
temperature response for time of flowering in beans 
(Phaseolus vulgaris L.)  // Crop Sci. 1970. Vol. 10, N 3. 
Р. 246–248. 

Coyne D. P. Genetics of flowering in dry beans 
(Phaseolus vulgaris L.). J. Amer. Soc. Hort. Sci. 1978. 
Vol. 103, N 5. P. 606–608. 

Gepts P. Origin and evolution of common bean: Past 
events and recent trends. Hort. Science. 1998. Vol. 33. 
P. 1124–1130. 

Gepts P. Crop Domestication as a Long�term Selection 
Experiment // Plant Breeding Reviews. 2004. Vol. 24. 
Part 2. P. 1–44. 

Koinange E. M. K., Singh S. P., Gepts P. Genetic cont�
rol of the domestication syndrome in common bean // 
Crop Science. 1996. Vol. 36. P. 1037–1045.  

Kornegay J.., White J. W., Dominguez J. R., Tejado G., 
Cajiao C. Inheritance of photoperiod response in Andean 
and Mesoamerican common bean. Crop Science. 1993. 
Vol. 33. P. 977–984. 

Massaya P. Genetic and environmental control of 
flowering in Phaseolus vulgaris L. //  Ph. D. Thesis. 
Cornell Uni. Vol. 1978.  

Massaya P. N., White J. W. Adaptation to 
photoperiod and temperature // Common Bean: 
research for crop improvement. / Eds. A. van 
Schoonhoven, O. Voysest. Wallingford: UK. 1991. 
P. 445–500. 

Morgan D. G. Plant growth substances and flower 
development. Pesticide Science. 1977. Vol. 8. P. 230–
235. 

Murfet I. C. Environmental interaction and the 
genetics of flowering // Annu. ReVol. Plant Physiol. 
1977. Vol. 28. P. 253–278. 

Norton J. B. Inheritance of habit in the common 
bean // Am. Nat. 1915. Vol. 49. P. 547–561.  

Rudorf  W. Genetics of Phaseolus aborigineus 
Burkart // Proc. X Intern. Cong. Genet. 1958. Vol. 2. 
P. 243. 

Scully B. T., Wallace D. H. Variation in and 
Relationship of Biomass, Growth Rate, Harvest 
Index and Phenology to Yield of Common Bean // 
J. Amer. Soc. Hort. Sci. 1990. Vol. 115, N 2. 
P. 218–225.  

Wallace D. H., Enriquez G. A. Daylength and 
temperature effects on days to flowering of early and 
late maturing beans (Phaseolus vulgaris L.) // J. Amer. 
Soc. Hort. Sci. 1980. Vol. 105. P. 583–591. 

Wallace D. H., Gniffke  P. A., Masaya P. N.,  Zobel R. W. 
Photoperiod, temperature, and genotype interaction 
effects on days and nodes required for flowering of 
bean // J. Amer. Soc. Hort. Sci. 1991. Vol. 116, N 3. 
P. 534–543.  

Wallace D. H., Yourstone K. S., Masaya P. N., Ubel R. W. 
Photoperiod control over partitioning between 
reproductive and vegetative growth // Theor. Appl. 
Genet. 1993. Vol. 86. P. 6–16. 

White J. W., Kornegay J. Response of common bean 
to photoperiod and temperature – a micro review // 
Annual Report of the Bean Improvement Cooperative. 
Bean Improvement Cooperative. 1994. Vol. 37. 
P. 44–45. 

White J. W.,  Kornegay J., Cajiao C. Inheritance of 
temperature sensitivity of the photoperiod response in 
common bean (Phaseolus vulgaris L.) // Euphytica. 
1996. Vol. 91. Issue 1. P. 5–8. 

 



132

 

 

СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ: 

Вишнякова Маргарита Афанасьевна 
зав. отделом, д. б. н. 
Всероссийский научно�исследовательский институт 
растениеводства им. Н. И. Вавилова РАСХН 
ул. Большая Морская, 42, Санкт�Петербург,  
Россия, 190000 
эл. почта: m.vishnyakova@vir.nw.ru 
тел.: (812) 3144732 
 

 Vishnyakova, Margarita  
N. I. Vavilov Research Institute of Plant Industry, 
42 Bolshaya Morskaya St., 190000 St. Petersburg, 
Russia 
e�mail: m.vishnyakova@vir.nw.ru 
tel.: (812) 3144732 
 

Кошкин Владимир Александрович 
ведущий научный сотрудник, д. б. н. 
Всероссийский научно�исследовательский институт 
растениеводства им. Н. И. Вавилова РАСХН 
Московское шоссе, 11, Пушкин, 
Россия, 196601 
эл. почта: koshkin�va@mail.ru 
тел.: (812) 4518256 
 

 Koshkin, Vladimir  
N. I. Vavilov Research Institute of Plant Industry, 
11 Moskovskoe highway, 196601 Puskin, 
Russia  
e�mail: koshkin�va@mail.ru 
tel.: (812) 4518256 
 

Егорова Галина Павловна 
научный сотрудник 
Всероссийский научно�исследовательский институт 
растениеводства им. Н. И. Вавилова РАСХН 
ул. Большая Морская, 42, Санкт�Петербург,  
Россия, 190000 
эл. почта: g.egorova@vir.nw.ru 
тел.: (812) 3144732 
 

 Egorova, Galina  
N. I. Vavilov Research Institute of Plant Industry,  
42 Bolshaya Morskaya St., 190000 St. Petersburg, 
Russia 
e�mail: g.egorova@vir.nw.ru 
tel.: (812) 3144732 
 

Новикова Любовь Юрьевна 
зав. отделом, к. т. н. 
Всероссийский научно�исследовательский институт 
растениеводства им. Н. И. Вавилова РАСХН 
ул. Большая Морская, 42, Санкт�Петербург,  
Россия, 190000 
эл. почта: l.novikova@vir.nw.ru 
тел.: (812) 3144727 
 

 Novikova, Lyubov 
N. I. Vavilov Research Institute of Plant Industry,  
42 Bolshaya Morskaya St., 190000 St. Petersburg, 
Russia 
e�mail: l.novikova@vir.nw.ru 
tel.: (812) 3144727 
 

Матвиенко Инна Ивановна 
научный сотрудник 
Всероссийский научно�исследовательский институт 
растениеводства им. Н. И. Вавилова РАСХН 
Московское шоссе, 11, Пушкин,  
Россия, 196601 
тел.: (812) 4518256 

 Matvienko, Inna  
N. I. Vavilov Research Institute of Plant Industry,  
11 Moskovskoe highway, 196601 Puskin, Russia 
tel.: (812) 4518256 
 



133

 

 

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 5. 2014. С. 133–139 

УДК 581.1 

РЕАКЦИЯ РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ (TRITICUM AESTIVUM L.) 
НА РАЗДЕЛЬНОЕ И СОВМЕСТНОЕ ДЕЙСТВИЕ НИЗКОЙ 
ТЕМПЕРАТУРЫ И КАДМИЯ 

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

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучена реакция растений пшеницы на действие пониженных температур, 
сульфата кадмия и на их совместное действие. Установлено, что чем ниже дей�
ствующая на растения температура (4–12 °С) и выше концентрация сульфата 
кадмия (100–2000 мкМ), тем более выражено их негативное влияние на росто�
вые процессы. Совместное действие температуры 4 °С и сульфата кадмия 
(100 мкМ) в начальный период действия (1–3 сут) не приводит к усилению тор�
можения роста побега по сравнению с действием только низкой температуры, 
тогда как при более продолжительном действии происходит частичное сумми�
рование их негативных эффектов. При этом как раздельное, так и совместное 
действие двух факторов не вызывает полной остановки роста побега и значи�
тельных изменений выхода электролитов из клеток листа, что свидетельствует 
об активации механизмов адаптации растений к действию указанных неблаго�
приятных факторов.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: низкая температура, кадмий, рост, проницаемость 
мембран. 

N. S. Repkina, V. V. Talanova, A. F. Titov, I. V. Bukareva. WHEAT 
RESPONSE TO SEPARATE AND COMBINED IMPACT OF LOW 
TEMPERATURE AND CADMIUM 

In the present study, the response of wheat to the effect of low temperature, cadmium 
sulphate and their combined effect was investigated. The results showed that the lower 
the temperature wheat is exposed to (4–12 °С) and the higher the concentration of 
cadmium sulphate (100–2000 μМ), the more negative their effect on growth processes 
is. In the first period (1–3 days) a combined influence of low temperature (4 °С) and 
cadmium sulphate (100 μМ) did not lead to a greater inhibition of the seedling growth in 
comparison with the low temperature impact alone, whereas a longer combined 
influence of low temperature and cadmium sulphate caused partial summation of their 
negative effects. Neither separate nor combined effects of the two environmental 
factors led to a full stop of the seedlings growth or to significant changes in electrolуte 
leakage from leaf cells. Together, the above results clearly indicate an activation of 
adaptation to the influence of the studied stress factors.  

K e y  w o r d s: low temperature, cadmium, growth, permeability of cell 
membranes. 
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Введение 

В природных условиях одним из главных 
факторов внешней среды, лимитирующих рост, 
развитие и продуктивность растений, является 
температура и ее флуктуации [Дроздов и др., 
1984; Коровин, 1984; Xin, Browse, 2000; Sung 
et al., 2003; Войников, 2013]. В целом диапазон 
температур, пригодных для жизни растений 
суши, достаточно широк (около 60 °С), однако 
адаптационный потенциал многих видов весьма 
ограничен, а некоторые из них практически не 
могут приспосабливаться к неблагоприятным 
температурам [Лархер, 1978]. В последние де�
сятилетия в связи с активным развитием про�
мышленности и автотранспорта к отрицатель�
ным факторам добавляется воздействие на 
растения различных загрязнителей, в частности 
тяжелых металлов, среди которых одним из 
наиболее токсичных является кадмий [Титов 
и др., 2007]. Этот элемент негативно влияет на 
все основные физиологические и биохимиче�
ские процессы растений [Титов и др., 2007; 
Башмаков, Лукаткин, 2009; Gallego et al., 2012]. 
Кроме того, кадмий и его соединения, попадая 
в окружающую среду и поглощаясь растениями, 
по цепи питания могут поступать в организм жи�
вотных и человека, оказывая токсическое дей�
ствие [Казнина, Титов, 2013]. 

Необходимо отметить, что обычно исследо�
ватели изучают реакцию растений на действие 
одного конкретного неблагоприятного факто�
ра, а работы, посвященные изучению комбини�
рованного (совместного или последовательно�
го) действия факторов разной природы, пока 
единичны [Гармаш, Головко, 2009; Hu et al., 
2010; Iqbal, Ashraf, 2010; Grigorova et al., 2011]. 
В природных же условиях неблагоприятные 
факторы зачастую действуют на растения од�
новременно, а ответная реакция на совмест�
ное действие факторов может заметно отли�
чаться от реакции на действие одного из них.  

Учитывая вышеизложенное, цель данного ис�
следования заключалась в изучении реакции 
растений пшеницы на раздельное и совместное 
действие низкой температуры и ионов кадмия. 

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 использо�
вали проростки озимой пшеницы (Triticum 
aestivum L.) сорта Московская 39. Растения вы�
ращивали в рулонах фильтровальной бумаги на 

питательном растворе (рН 6,2–6,4) с добавлени�
ем микроэлементов в климатических камерах 
при температуре воздуха 22 °С, его относитель�
ной влажности 60–70 %, освещенности около 
10 клк и 14�часовом фотопериоде. По достиже�
нии недельного возраста проростки пшеницы в 
течение 7 сут подвергали действию низких зака�
ливающих температур (4, 8,  12 °С) или кадмия в 
форме сульфата (100–2000 мкМ), сохраняя про�
чие условия неизменными. В специальном опыте 
проростки пшеницы подвергали воздействию 
температуры 4 °С, сульфата кадмия в концентра�
ции 100 мкМ, а также их совместному действию. 

Биометрические показатели (высота расте�
ний и длина 1�го листа) анализировали обще�
принятым методом. 

Проницаемость мембран клеток определя�
ли кондуктометрически по выходу электроли�
тов из высечек листьев пшеницы с использова�
нием кондуктометра («HANNA», Италия) [Гри�
шенкова, Лукаткин, 2005]. 

Результаты 

Изучение динамики биометрических показа�
телей растений пшеницы при действии темпера�
тур 4, 8 и 12 °С показало, что чем ниже темпера�
тура, тем в большей степени замедляются рос�
товые процессы (табл. 1). Так, при температуре 
4 °С уже в начальный период ее действия (1 сут) 
происходило практически полное прекращение 
роста побега пшеницы, и несмотря на то, что че�
рез 2–3 сут начиналось частичное его восстанов�
ление, даже к концу эксперимента (на 7�е сут) 
высота побега превышала исходный уровень 
всего на 20 % (в контроле – на 70 %). При темпе�
ратурах 8 и 12 °С также наблюдалось торможе�
ние роста побега, хотя и в меньшей степени, чем 
при 4 °С (прирост за 7 сут составил 25 и 35 % со�
ответственно).  

Аналогичный эффект температур 4, 8 и 12 °С 
отмечен и в отношении роста 1�го листа пшени�
цы (см. табл. 1).  

Таким образом, чем ниже действующая на 
растения температура, тем более выражено ее 
негативное влияние на ростовые процессы. 
Вместе с тем, полученные результаты показали, 
что хотя температуры 4, 8 и 12 °С и вызывают 
торможение роста пшеницы, полной его оста�
новки не происходит. Это говорит о способности 
растений пшеницы поддерживать на определен�
ном уровне основные процессы жизнедеятель�
ности в условиях пониженных температур. 
Наблюдаемое при этом торможение роста мож�
но рассматривать как защитно�приспособитель�
ную реакцию растений, поскольку известно, что 
у них в условиях действия пониженных темпера�
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тур происходит перестройка метаболизма и 
энергетического обмена в сторону усиления 
синтеза резервных, энергоемких и протектор�
ных соединений, например, углеводов, необхо�
димых растению для увеличения устойчивости 
к холоду [Чиркова, 2002; Трунова, 2007; Климов, 
2009; Wenifield et al., 2010]. Очевидно, одним 
из результатов такого рода изменений, наряду 
с увеличением холодоустойчивости, является 
преобладание донорной функции (фотосинтеза) 
над акцепторной (рост)  [Трунова, 2007; Климов 
и др., 2008]. 

 
Таблица 1. Влияние пониженных температур на рост 
растений пшеницы 

Вариант Экспо� 
зиция, 

сут 
контроль 12 °С 8 °С 4 °С 

Высота растений, см 
исходный 
уровень 

17,5 ± 0,1 18,3 ± 0,2 17,8 ± 0,3 15,5 ± 0,3

1 19,8 ± 0,2 19,8 ± 0,2 18,4 ± 0,3 15,9 ± 0,3
2 22,2 ± 0,1 21,2 ± 0,2 19,2 ± 0,3 16,3 ± 0,3
3 23,3 ± 0,1 22,5 ± 0,2 19,9 ± 0,3 16,8 ± 0,3
6 27,9 ± 0,3 24,3 ± 0,2 21,6 ± 0,3 17,8 ± 0,3
7 30,0 ± 0,3 24,7 ± 0,2 22,2 ± 0,3 18,5 ± 0,3

Длина 1�го листа, см 
исходный 
уровень 

13,6 ± 0,2 14,9 ± 0,2 14,0 ± 0,3 12,0 ± 0,3

1 16,1 ± 0,2 16,1 ± 0,2 14,7 ± 0,3 12,3 ± 0,3
2 18,7 ± 0,1 17,5 ± 0,2 15,4 ± 0,3 12,8 ± 0,3
3 19,7 ± 0,1 18,8 ± 0,2 16,1 ± 0,3 13,2 ± 0,3
6 20,0 ± 0,1 20,5 ± 0,2 17,8 ± 0,3 14,3 ± 0,3
7 20,1 ± 0,1 20,6 ± 0,2 18,3 ± 0,3 14,8 ± 0,3

 

Как известно, торможение роста представля�
ет собой общее проявление ответной реакции 
растений на действие многих стресс�факторов, 
включая тяжелые металлы [Гуральчук, 1994; 
Vassilev, Iordanov, 1997; Чиркова, 2002; Титов 
и др., 2007 и др.]. Причем существует достаточно 
хорошо выраженная дозовая зависимость между 
концентрацией тяжелого металла и продолжи�
тельностью его воздействия, с одной стороны, 
и степенью ингибирования роста – с другой 
[Алексеева�Попова, 1991; Титов и др., 1995]. 

Нами проведено изучение действия сульфа�
та кадмия в диапазоне концентраций от 100 до 
2000 мкМ на ростовые показатели растений 
пшеницы. Установлено, что под влиянием ио�
нов кадмия прирост побега растений за 7 сут 
уменьшался, составляя в зависимости от его 
концентрации 32 % и менее (табл. 2), в то вре�
мя как в контрольном варианте он достигал, 
как уже отмечалось, примерно 70 %. Аналогич�
ное действие кадмий оказывал и на размеры  
1�го листа. В частности, если в контроле длина 
1�го листа увеличилась за 7 сут на 50 %, то при 
действии сульфата кадмия в концентрациях 
100, 200, 500, 700, 1000 и 2000 мкМ – на 45, 40, 
26, 25, 16 и 12 % соответственно (см. табл. 2). 
Отметим, что торможение роста растений 
пшеницы проявлялось уже через 1 сут от нача�
ла действия кадмия, и с увеличением экспози�
ции этот процесс усиливался (см. табл. 2). 

Из полученных результатов следует, что 
сульфат кадмия в концентрациях 100–700 мкМ 
тормозит рост пшеницы, но не подавляет его 
полностью, т. е. повреждения растений в дан�
ном случае не происходит. В отличие от этого 
под влиянием сульфата кадмия в концентраци�
ях 1000 и 2000 мкМ отмечено резкое торможе�
ние и даже полная остановка роста, что может 
свидетельствовать о повреждающем эффекте 
указанных концентраций на растения.  

Эти данные хорошо согласуются с резуль�
татами изучения проницаемости мембран 
клеток листа пшеницы. В частности, сульфат 
кадмия в концентрациях 1000 и 2000 мкМ в те�
чение 7 сут вызывал значительное увеличение 
выхода электролитов из тканей листа, указы�
вающее на нарушение проницаемости мем�
бран и повреждение растений, в то время как 
концентрации сульфата кадмия 100–500 мкМ 
не вызывали существенных изменений в про�
ницаемости мембран (рис. 1).  

В дальнейшем нами было изучено влияние 
совместного действия низкой температуры 

 
Таблица 2. Влияние сульфата кадмия на рост растений пшеницы  

Концентрация сульфата кадмия, мкМ 
Экспозиция, сут 

контроль 100 200 500 700 1000 2000 
Высота растений, см 

исходный уровень 16,6 ± 0,2 16,4 ± 0,3 16,5 ± 0,3 16,5 ± 0,1 15,4 ± 0,4 16,3 ± 0,2 15,7 ± 0,2 
1 19,5 ± 0,2 18,3 ± 0,7 18,4 ± 0,3 17,4 ± 0,4 16,7 ± 0,4 16,6 ± 0,1 16,1 ± 0,2 
2 22,0 ± 0,2 20,7 ± 0,4 19,9 ± 0,3 18,3 ± 0,4 17,6 ± 0,3 17,5 ± 0,3 16,6 ± 0,3 
3 22,9 ± 0,1 21,5 ± 0,5 20,7 ± 0,3 18,9 ± 0,4 18,2 ± 0,3 18,2 ± 0,3 17,0 ± 0,3 
6 26,5 ± 0,2 22,0 ± 0,3 21,6 ± 0,2 19,3 ± 0,2 18,6 ± 0,3 18,6 ± 0,3 17,8 ± 0,3 
7 28,3 ± 0,2 22,2 ± 0,3 21,8 ± 0,1 19,5 ± 0,2 18,7 ± 0,3 18,6 ± 0,3 17,8 ± 0,3 

Длина 1�го листа, см 
исходный уровень 13,4 ± 0,2 12,9 ± 0,3 12,9 ± 0,2 12,7 ± 0,3 12,2 ± 0,4 13,0 ± 0,3 13,0 ± 0,3 

1 15,9 ±0,2 15,2 ± 0,3 14,9 ± 0,2 14,0 ± 0,3 13,3 ± 0,4 13,4 ± 0,1 13,3 ± 0,3 
2 18,0 ± 0,2 17,0 ± 0,3 16,3 ± 0,3 14,9 ± 0,3 14,3 ± 0,4 14,0 ± 0,1 13,6 ± 0,2 
3 18,7 ± 0,2 17,8 ± 0,4 17,1 ± 0,3 15,5 ± 0,3 14,8 ± 0,3 14,7 ± 0,1 14,1 ± 0,9 
6 19,3 ± 0,3 18,5 ± 0,3 17,9 ± 0,1 15,9 ± 0,2 15,3 ± 0,3 15,1 ± 0,9 14,5 ± 0,8 
7 20,1 ± 0,2 18,7 ± 0,3 18,1 ± 0,1 16,0 ± 0,2 15,3 ± 0,3 15,1 ± 0,9 14,5 ± 0,8 
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и кадмия на растения пшеницы. В опытах ис�
пользованы температура 4 °С и сульфат кадмия 
в концентрации 100 мкМ, при которых наблюда�
лось заметное замедление роста, но его оста�
новка и повреждение растений не происходили. 

 

 
 

Рис. 1. Зависимость выхода электролитов из листь�
ев пшеницы от концентрации сульфата кадмия. Про�
должительность действия сульфата кадмия – 7 сут  

 
Опыты показали, что непродолжительное 

(1–3 сут) совместное действие этих факторов 
не приводит к усилению торможения роста по�
бега по сравнению с действием только низкой 
температуры. В отличие от этого более про�
должительное совместное действие темпера�
туры 4 °С и кадмия вызывало большее замед�
ление роста, чем их раздельное действие. Так, 
за 7 сут высота растений увеличилась в этом 
случае лишь на 12 % по сравнению с исходным 
уровнем (табл. 3), что свидетельствует о час�
тичном суммировании негативных эффектов 
этих факторов на ростовые процессы. Но так 
же, как при их раздельном воздействии, пол�
ной остановки роста не происходило.  
 

Таблица 3. Раздельное и совместное влияние темпе�
ратуры 4 °С и сульфата кадмия (100 мкМ) на высоту 
растений пшеницы  

Показатель Экспозиция, 
сут контроль 4 °С Cd 4 °С + Cd

Высота растений, см 
исходный 
уровень 

16,0 ± 0,1 15,5 ± 0,3 16,7 ± 0,2 17,0 ± 0,2

1 19,1 ± 0,1 15,9 ± 0,3 18,5 ± 0,2 17,4 ± 0,2
2 21,8 ± 0,1 16,3 ± 0,3 19,8 ± 0,2 17,7 ± 0,2
3 23,6 ± 0,1 16,8 ± 03 20,9 ± 0,2 17,9 ± 0,2
6 28,7 ± 0,3 17,8 ± 0,3 22,0 ± 0,2 18,5 ± 0,2
7 31,0 ± 0,4 18,5 ± 0,3 22,1 ± 0,2 19,0 ± 0,2

Высота растений, % к исходному уровню 
исходный 
уровень 

100 100 100 100 

1 119* 102 111 102 
2 136* 105* 119* 104* 
3 148* 108* 126* 106* 
6 180* 115* 132* 109* 
7 194* 119* 133* 112* 

Примечание. * – отличия от исходного уровня достоверно�
сти р ≤ 0,05. 

В дальнейшем нами была проанализирова�
на динамика выхода электролитов из клеток 
листа растений пшеницы. Установлено, что 
температура 4 °С не вызывает существенных 
изменений в выходе электролитов из листьев 
на протяжении всего эксперимента (1–7 сут) 
(рис. 2). Действие сульфата кадмия (100 мкМ) 
приводило к увеличению выхода электролитов 
из листьев пшеницы через 1 сут от его начала, 
но затем (2–3�е сут) он снижался и на 6–7�е сут 
возвращался к исходному уровню. При совме�
стном действии температуры 4 °С и кадмия 
в течение 1–3 сут также отмечено некоторое 
увеличение выхода электролитов, но к концу 
эксперимента его значения не отличались от 
исходного уровня (см. рис. 2). Отметим, что 
обнаруженное в наших опытах повышение про�
ницаемости мембран в начальный период дей�
ствия кадмия и низкой температуры считается 
одной из первых неспецифических реакций 
растений в ответ на действие неблагоприятных 
абиотических факторов [Чиркова, 2002]. 

 

 
 

Рис. 2. Динамика выхода электролитов из листьев 
проростков пшеницы при действии низкой темпера�
туры 4 °С (1), сульфата кадмия (100 мкМ) (2) и при их 
совместном действии (3)  

 
Таким образом, незначительные изменения 

в выходе электролитов при действии низкой 
температуры (4 °С) и кадмия в концентрации 
100 мкМ свидетельствуют, что в этом случае не 
происходит нарушения проницаемости мем�
бран клеток листьев пшеницы, а следователь�
но, и их повреждения. 

На основании полученных данных можно за�
ключить, что растения пшеницы способны ус�
пешно адаптироваться как к раздельному, так и к 
совместному действию пониженной температу�
ры и кадмия в зависимости от его концентрации 
воздействия. В пользу этого свидетельствуют 
также результаты проведенного нами ранее изу�
чения динамики холодоустойчивости проростков 
пшеницы [Таланова и др., 2013]. В частности, 
было показано, что уже в начальный период (ми�
нуты, часы) действия температуры 4 °С холодо�
устойчивость проростков пшеницы возрастала и 
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продолжала в дальнейшем увеличиваться, до� 
стигая максимума на 6–7�е сут. Под влиянием 
кадмия и его совместного действия с температу�
рой  4 °С также происходило быстрое, хотя и 
меньшее по величине повышение устойчивости.  

В целом результаты проведенного исследо�
вания характеризуют реакцию растений пше�
ницы  на действие пониженных температур и 
кадмия. Причем низкая температура действует 
в данном случае на все растение (на корни и 
надземную часть), а ионы кадмия первоначаль�
но поступают в корневую систему и только по 
истечении некоторого времени могут попасть в 
побег. Поскольку пшеница относится к расте�
ниям�исключателям, т. е. к видам, у которых 
большая часть тяжелых металлов удерживает�
ся в корневой системе (предотвращая тем са�
мым их поступление в надземную часть), то 
при поступлении кадмия в корни в начальный 
период его действия активируются защитные 
механизмы, направленные на предотвращение 
его поступления в побег. Тем не менее уже че�
рез 1 сут от начала действия сульфата кадмия 
(100 мкМ) на корни пшеницы наблюдается его 
поступление и накопление в листьях, а с увели�
чением продолжительности воздействия (2– 
7�е сут) его содержание продолжает там на�
растать [Репкина и др., 2012]. Следует отме�
тить, что на скорость поступления кадмия 
в растения оказывает влияние низкая темпера�
тура [Прасад, 2003]. Изменение поглощения и 
транспорта кадмия по растению под влиянием 
температуры может, в свою очередь, способ�
ствовать повышению устойчивости растений 
к его действию [Pourghasemian et al., 2013]. 

Известно, что воздействие на растения 
абиотических факторов разной природы в за�
висимости от его интенсивности и продолжи�
тельности приводит или к нарушению многих 
физиолого�биохимических процессов, или к 
общей перестройке метаболизма, направлен�
ной на поддержание жизнедеятельности орга�
низма в изменившихся условиях [Чиркова, 
2002]. Отрицательное действие тяжелых ме�
таллов на рост растений обусловлено их влия�
нием на деление и растяжение клеток, с одной 
стороны, и нарушением метаболизма, с другой 
стороны [Ваулина и др., 1978; Бессонова, 
1991; Кошкин, 2010]. В частности, при этом 
происходит ингибирование фотосинтеза [Кош�
кин, 2010], дыхания [Башмаков, Лукаткин, 
2009], нарушение гормонального баланса [Ти�
тов, Таланова, 2009] и минерального питания 
[Титов и др., 2007]. Совокупность этих измене�
ний приводит к замедлению ростовых процес�
сов и снижению накопления биомассы [Сере�
гин, Иванов, 2001; Molnarava, Fargasova, 2012]. 

В то же время торможение роста является не�
обходимым условием повышения устойчиво�
сти растений к низкой температуре [Туманов, 
1979; Трунова, 2007; Войников, 2013].  

Таким образом, судя по характеру изменения 
роста, который выступает интегральным показа�
телем, отражающим реакцию растений на изме�
нение условий среды, низкая температура 4 °С 
и сульфат кадмия в концентрации 100 мкМ не 
оказывают повреждающего действия на расте�
ния пшеницы. Более того, даже их совместное 
действие не приводит к полному торможению 
роста и повреждению проростков пшеницы. 
Подобного рода данные могут рассматриваться 
как проявление у растений пшеницы неспецифи�
ческих ответных реакций и феномена кросс�
адаптации, когда воздействие одного неблаго�
приятного фактора способствует повышению ус�
тойчивости к другому фактору. Как показывают 
многочисленные исследования, спектр неспеци�
фических адаптивных реакций растений очень 
широк, включает изменения, происходящие на 
разных уровнях организации (от молекулярного 
до организменного), и во многом благодаря им 
растения успешно приспосабливаются и выжи�
вают в условиях раздельного и совместного дей�
ствия тех или иных неблагоприятных факторов. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 14�04�31676 мол_а). 
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СОВРЕМЕННЫЕ ОСОБЕННОСТИ МОРФОЛОГИИ И РОСТА 
ЧЕШУИ  МАЛОТЫЧИНКОВОГО СИГА COREGONUS LAVARETUS 
LAVARETUS (COREGONIDAE)  ОЗЕРА ИМАНДРА В УСЛОВИЯХ 
ИНТЕНСИВНОГО ТЕХНОГЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ 

Е. М. Зубова, Н. А. Кашулин 

Институт проблем промышленной экологии Севера Кольского научного центра РАН 

Исследованы морфология и размерно�возрастные особенности чешуи малотычинко�
вого сига Сoregonus lavaretus lavaretus трех участков оз. Имандра, находящихся 
в различных условиях антропогенной нагрузки. Показана неравномерность относи�
тельной скорости роста переднего, бокового и заднего секторов чешуи в течение жиз�
ни при постоянстве ее формы. Для обратных расчислений длины рекомендовано 
использовать передний диагональный радиус чешуи с применением формулы Р. Ли. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сиг Coregonus lavaretus, озеро Имандра, морфология че�
шуи, обратные расчисления. 

E. M. Zubova, N. A. Kashulin. MODERN FEATURES OF THE MORPHOLOGY 
AND GROWTH OF SCALES IN SPARSELY RAKERED WHITEFISH 
COREGONUS LAVARETUS LAVARETUS (COREGONIDAE) IN LAKE IMANDRA 
UNDER INTENSIVE INDUSTRIAL POLLUTION 

The morphology and size�age features of scales in sparsely rakered whitefish 
Coregonus lavaretus lavaretus from three localities in Lake Imandra differing in human 
pressure have been studied. The growth rate of anterior, lateral and posterior parts of 
scales during the life of the fish was uneven, whereas the scale shape was constant. It is 
recommended to use the anterior diagonal radius of a scale using R. Lee formula for 
back calculations of fish body length. 

K e y  w o r d s: whitefish Coregonus lavaretus, Lake Imandra, scale morphology, back 
calculations. 

 
Введение 

Изучение изменения рыбной части сообще�
ства оз. Имандра, испытывающего многофак�
торное антропогенное влияние, проводятся уже 
более 70 лет [Крогиус, 1931; Галкин и др., 1966; 
Беляева и др. 1972; Решетников, 1980; Моисе�
енко, 1983, 2000, 2002; Моисеенко, Яковлев, 
1990; Антропогенные модификации..., 2002; 

Лукин и др., 2006; Решетников и др., 2011]. 
Основной интерес в исследованиях привлекал 
доминирующий комплекс озера – сиговые ры�
бы, в частности сиг Coregonus lavaretus, реко�
мендованный как тест�объект ихтиологического 
мониторинга [Моисеенко, 1991]. Большое вни�
мание уделялось изменению ростовых характе�
ристик рыб, динамика которых во многом опре�
деляется антропогенно�обусловленными изме�
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нениями среды их обитания. Эти исследования 
касались не только наблюдаемых размерно�ве�
совых параметров, но и расчисленной длины, 
что позволяло реконструировать особенности 
ростовых характеристик изучаемых рыб за пе�
риод их жизни [Крогиус, 1931; Владимирская, 
1956; Решетников, 1966; Беляева и др., 1972; 
Моисеенко, 2002; Зубова, 2013; Зубова, Кашу�
лин, 2013]. Для сиговых рыб умеренной и суб�
арктической зоны северного полушария наибо�
лее часто используемой структурой для обрат�
ных расчислений является чешуя [Van Oosten, 
1923; Решетников, 1966, 1980; Черешнев, Ско�
пец, 1992; Смирнов, Смирнова�Залуми, 1993]. 
Особенности закладки годового кольца на че�
шуе у сигов бассейна оз. Имандра начала 60�х 
годов прошлого века были подробно описаны 
Ю. С. Решетниковым [1966, 1980], но морфоло�
гические особенности чешуи не приводились. 
В этих работах Ю. С. Решетников также приводит 
методические особенности обратных расчисле�
ний длины сигов оз. Имандра. Данная процедура 
имеет ряд особенностей: выбор регистрирую�
щей структуры, объективно отражающей начало 
и конец периода роста [Дгебуадзе, 1979]; выбор 
оптимального участка или сектора данной струк�
туры, что достигается подробным изучением 
ее морфологии и размерно�возрастной измен�
чивости [Брюзгин, 1969].  

Чешуя как регистрирующая структура может 
отражать не только особенности роста рыб, но 
и особенности условий их обитания. Интенсив�
ное загрязнение Имандры во второй половине 
20 века вызывало нарушения развития и строе�
ния внутренних органов и структур костного 
и кожного скелета рыб [Моисеенко, 1983, 1991; 
Кашулин и др., 1999; Моисеенко, Лукин, 1999], 
в том числе и чешуи. Начало нынешнего века 
характеризуется снижением токсичной нагруз�
ки на водоем, но интенсификацией его эвтро�
фирования [Кашулин и др., 2012]. Эти процес�
сы затрудняют использование регистрирую�
щих структур для определения возраста и ис�
следований темпов роста, что обусловливает 
необходимость уточнения морфологии чешуи 
и методик ее использования в размерно�воз�
растных расчислениях [Smolyar, Bromage, 
2004]. Отсутствие единых методических подхо�
дов в обратных расчислениях ростовых харак�
теристик рыб Кольского Севера затрудняет ин�
терпретацию полученных результатов.  

Для решения перечисленных выше про�
блем в 2011–13 гг. нами были исследованы 
преднерестовые скопления сига трех плесов 
озера Имандра: Большой, Йокостровской и 
Бабинской, испытывающих разноуровневую 
техногенную нагрузку. 

Цель данной работы: исследование совре�
менных особенностей строения чешуи сигов, 
обитающих в различных условиях, и уточнение 
методики обратных расчислений длины. 

 
Район исследования и характеристика 
антропогенных воздействий 

 
Озеро Имандра – один из крупнейших запо�

лярных водоемов (площадь 880 км2), испытываю�
щий многофакторное антропогенное влияние. 
Имандра состоит из трех в значительной мере 
самостоятельных участков (плесов) – Большой 
(далее БоИ), Йокостровской (далее ЙИ) и Бабин�
ской (далее БаИ) Имандры, соединяющихся ме�
жду собой узкими проливами, в которых обитают 
относительно изолированные внутрипопуляци�
онные группировки сига (рис. 1). 

Северная часть озера – БоИ – подвергается 
влиянию сточных вод медно�никелевого и гор�
норудного производства (комбинат «Северони�
кель» и Оленегорский ГОК), а также сточных вод 
апатит�нефелинового производства (ОАО «Апа�
тит»). БаИ располагается в юго�западной части 
оз. Имандра, наиболее удален от индустриаль�
ных центров и не испытывает прямого химиче�
ского загрязнения, но начиная с 1973 г. в губу 
Молочная плеса сбрасываются подогретые во�
ды Кольской АЭС. ЙИ занимает промежуточное 
положение. В южной части данного плеса фор�
мируется сток из озера (см. рис. 1) [Антропо�
генные модификации..., 2002]. 

Материалы и методы 

Все ихтиологические материалы были соб�
раны в летне�осенний период в рамках ком�
плексных исследований плесов БоИ и север�
ной части ЙИ в 2012–2013 гг., БаИ в 2011 г. 
(см. рис. 1). Рыбу отлавливали ставными жа�
берными донными сетями из нейлонового 
монофиламента стандартной длиной 25 м, вы�
сотой 1,5 м и с размером ячеи 10, 12,5, 16, 22, 
25, 30, 35, 38 и 45 мм, что обеспечивало вылов 
рыбы длиной от 5 см и более. Обработка мате�
риала проводилась по стандартной методике 
[Правдин, 1966]. Для выделения внутривидо�
вых форм у исследуемых сигов производился 
подсчет количества тычинок на первой жабер�
ной дуге [Правдин, 1966; Решетников, 1980; 
Siwertsson et al., 2008]. Выборка составила: 
БоИ – 46 экземпляров сига, ЙИ – 462 экземп�
ляра, БаИ –140 экземпляров.  

Чешуя для исследования всегда бралась с 
середины тела, под передней частью спинного 
плавника. Просчитывался процент рыб с раз�
рушенным центром чешуи. Для определения 
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возраста под бинокуляром просматривалось 
4–6 чешуй от каждого сига [Галкин, 1958; Чугу�
нова, 1959; Чернова, Дгебуадзе, 2008]. Из каж�
дой пробы выбиралась чешуя с наиболее ясной 
структурой, и с помощью окуляр�микрометра 
проводились измерения ее продольного, попе�
речного диаметров и радиусов: переднего 
(базального) и переднего диагонального. Бо�
ковой и задний (каудальный) радиусы не изме�
рялись – их находили путем деления значения 
поперечного диаметра на 2 и вычитания из 
значения продольного диаметра значения пе�
реднего радиуса соответственно (рис. 2). Оп�
ределялись: J – относительный размер чешуи, 
равный продольному диаметру (ab) в процен�
тах от длины тела (АС); В – отношение про�
дольного диаметра (ab) к поперечному (cd), ха�
рактеризует форму (ширину) чешуи; br – пе�
редний радиус (bo), выраженный в процентах 

от продольного диаметра чешуи (ab), показы�
вает положение ядра чешуи (см. рис. 2) [Гал�
кин, 1958; Чернова, Дгебуадзе, 2008]. Для опи�
сания  возрастных изменений секторов чешуи 
сигов (переднего, бокового и заднего) исполь�
зовали их значения в процентах от длины тела 
(АС) [Чугунова, 1959]. У 20 экземпляров сига из 
ЙИ подсчитывалось количество склеритов на 
переднем, боковом и заднем радиусах чешуи. 
Просчитывался процент рыб с разрушенным 
центром чешуи. За основу расчисления длины 
(АС) была взята формула Розы Ли [Чугунова, 
1959; Брюзгин, 1969]: 

Li = Lс(Si / Sc) + a(1 – Si / Sc),  
где Lc – длина рыбы в момент поимки, 
Li – длина рыбы в возрасте i лет, Sc – радиус 
чешуи данной рыбы в момент ее поимки, 
Si – радиус чешуи этой особи в возрасте i лет, 
а – постоянная величина.  

 

Рис. 1.  Карта�схема сбора материала в оз. Имандра, 2011–2013 гг. 
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Рис. 2. Схема структуры чешуи трехгодовалого (че�
тырехлетнего) сига Coregonus lavaretus плеса Йоко�
стровская Имандра, 2012 г. [по Галкину, 1958, с из�
менениями]: о – центр, ab – продольный диаметр, 
cd – поперечный диаметр, bo – передний (базаль�
ный) радиус, eo и e1o – передние диагональные ра�
диусы, со и do – боковые радиусы,  fo и f1о– задние 
диагональные радиусы, оа – задний (каудальный) 
радиус, еое1 – передний сектор, ecf и ecf1 – боковые 
сектора, fof1– задний сектор, r – склериты,  l1, l2 
 l3 – годовые зоны роста [по Смирнову, Смирновой�
Залуми, 1993], + – незаконченный прирост 

Результаты и обсуждение 

Наиболее интенсивное загрязнение оз. 
Имандра происходило во второй половине 
20 века [Моисеенко, Яковлев, 1990; Антропо�
генные модификации..., 2002]. Как говорилось 
выше, в настоящее время в озере наблюдается 
снижение уровня токсичности водной среды, 
но интенсификация процессов эвтрофикации. 
Общая минерализация, содержание основных 
ионов, а также биогенных элементов и тяжелых 
металлов резко увеличивается относительно 
БаИ в сторону БоИ (табл. 1). Показатели ЙИ но�
сят промежуточный характер. Соотношение 
уровней нагрузки биогенных элементов и тяже�
лых металлов определяет биологическую про�
дуктивность плесов, проявляющуюся в про�
странственной динамике значений биомассы 
фито� и зоопланктона (табл. 2). Однако показа�
тели биомассы бентоса высокими были в ЙИ. 

Сиги из БаИ были представлены одной фор�
мой – малотычинковой (количество тычинок 22,4 
± 0,2). В уловах из ЙИ и БоИ встречались две фор�
мы сига – малотычинковая (23,3 ± 0,1 и 24,0 ± 0,4 
тычинок соответственно) и среднетычинковая 
(37,3 ± 2,1 и 38,8 ± 0,6 тычинок). Последняя форма 

составляла примерно 0,9 и 30,0 % от уловов соот�
ветственно. Присутствие среднетычинковых си�
гов в уловах определяется высокой трофностью 
этих плесов. В дальнейшем в работе приводятся 
данные только по малотычинковому сигу. 

 
Таблица 1. Основные гидрохимические показатели 
воды в различных плесах оз. Имандра, 2011–2013 гг. 

Гидрохимический 
показатель 

Бабинская 
Имандра 

Йокост� 
ровская 

Имандра 

Большая
Имандра

О2, % 77,3 88,9 92,4 
О2, мг/л 7,39 8,98 9,37 
рН 7,33 7,42 7,78 
Общая минерализа�
ция, мг/л 

39,9 70,8 91,3 

PO4

3�, мкгP/л 1 2 10 
P общ, мкгP/л 6 19 55 
NH4

+, мкгN/л 10 6 15 
NO3

�, мкгN/л 18 1 166 
N общ, мкгN/л 147 183 396 
Сумма средних 
показателей тяжелых
металлов в воде, 
мкг/л (Al, Fe, Cu, Ni, 
Zn, Mn, Sr, Pb, Cd) 

99,2 182,5 413,4 

 
Таблица 2. Основные гидробиологические показате�
ли в различных плесах оз. Имандра, 2011–2013 гг. 

Гидробиологиче�
ский показатель

Бабинская 
Имандра 

Йокостровская 
Имандра 

Большая 
Имандра  

Биомасса фито�
планктона, г/м3 

0,46 1,57 2,98 

Содержание хло�
рофилла a, мг/м3 1,41 3,68 6,12 

Численность 
зоопланктона,  
экз./м3 

265,5 880,2 1301,3 

Биомасса зоо�
планктона, г/м3 

0,5 2,6 6,9 

Численность 
бентоса, экз./м2 

224 3900 7500 

Биомасса 
бентоса, г/м3 

1,2 44,1 36,3 

 
По возрастным группам сиги были представ�

лены: в БаИ семью возрастными группами от 
1+ до 7+ лет; в ЙИ десятью – от 0+ до 9+ лет; 
в БоИ – от 3+ до 7+ лет. Во всех плесах преобла�
дали малотычинковые сиги в возрасте 3+, 4+ и 
5+ лет. По длине и массе сиги были представле�
ны: из БаИ длиной 150–436 (в среднем 266,3 ± 
4,8) мм и массой 29–1350 (249,3 ± 16,2) г; в ЙИ – 
длиной 113–464 (273,9 ± 2,1) мм и массой 15–
1660 (261,9 ± 7,5) г; в БоИ – длиной 212–374 
(310,7 ± 6,3) мм и массой 109–940 (437,7 ± 30,3) г. 

 
Морфологические особенности чешуи 
Во всех исследуемых плесах оз. Имандра в 

пробах встречалась чешуя с разрушенной цен�
тральной областью (рис. 3, а), непригодная для 
определения возраста и обратных расчисле�
ний длины рыб. Ряд исследователей полагают, 
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что подобные изменения свойственны регене�
рирующей чешуе, заменяющей утраченные в 
результате травм или болезней нормальные 
склериты на нерегулярные гранулярные обра�
зования [Muir, Haas, 2003]. В условно�фоновых 
районах плеса БаИ такая аномалия в строении 
чешуи наблюдалась у 60 % исследованных 
рыб, при этом чешуй с аномалиями было от 
5 до 75 % от количества в пробе. С возрастом 
частота встречаемости рыб с регенерирующей 
чешуей возрастала и в возрасте 7+ составляла 
100 %. Схожая картина наблюдалась и у сигов 
БоИ. Условия обитания сигов в ЙИ носят про�
межуточный характер (см. табл. 1, 2), но часто�
та встречаемости регенерирующей чешуи 
здесь наиболее высока – она встречалась у 
90 % сигов, чешуй с аномалиями было от 5 до 
90 % от количества в пробе; часто встречалась 
деформированная чешуя. 

В ЙИ у 20 % выловленных сигов наблюда�
лось ерошение чешуи (рис. 3, б), чего не отме�
чалось у рыб БаИ и БоИ. Ерошение чешуи явля�
ется основным симптомом при таких бактери�
альных заболеваниях рыб, как аэромоноз, ле�
пидортоз и т. д. [Чернова, Дгебуадзе, 2008], и 
свидетельствует о неблагоприятном бактерио�
логическом режиме воды исследуемого плеса 

и ослабленном иммунитете рыб. Отсутствие 
ерошения чешуи у сигов в БоИ можно объяс�
нить подавлением роста и размножения мик�
роорганизмов токсической средой, которую 
создают высокие концентрации тяжелых ме�
таллов в воде данного плеса (см. табл. 1). 

Строение нормально структурированной че�
шуи у малотычинковых сигов разных плесов не 
различалось. Чешуя исследуемых рыб типич�
ная циклоидная, центральный склерит имеет 
овальную форму, чаще незамкнут, область 
центра содержит включения, которые напоми�
нают участки разрушенного склерита (рис. 4, а, 
б, в). Склериты имеются на всей поверхности 
чешуи – они образуют чередующиеся комплек�
сы из «концентрических» и следующих за ними 
«выклинивающихся» («срезанных») склеритов, 
которые формируют годовые зоны роста (см. 
рис. 4, а, б, в). Выклинивание склеритов начи�
нается на границе бокового и заднего секторов 
чешуи и заканчивается на переднем секторе, 
поэтому здесь их большее число (табл. 3), что 
указывает на закладку и более интенсивный их 
рост в базальной части с вершины чешуи. В пе�
реднем секторе наблюдается удвоение скле�
ритов (см. рис. 4, а, б, в; 5, а), склериты здесь 
слабоволнистые. Вдоль боковых секторов че�

         
                                         а                                                                                                   б 
 

Рис. 3. Чешуя с разрушенной центральной областью малотычинкового сига C. lavaretus lavaretus плеса Бабин�
ская Имандра (а) в возрасте 2+ (АС = 232,0 мм), 2011–2012 гг. (увеличение: а – ок. 10 ×,  об. 1,0 ×). Ерошение
чешуи на теле малотычинкового сига плеса Йокостровская Имандра (б) (фотография П. М. Терентьева, 2012 г.) 

 
Таблица 3. Число склеритов на переднем, переднем диагональном и заднем радиусах чешуи у малотычин�
кового сига C. lavaretus lavaretus, обитающего в плесе Йокостровская Имандра, 2012–2013 гг. 

Возраст, лет 
Радиус чешуи 

1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 

Передний 14,9 ± 0,6 11,4 ± 1,0 12,6 ± 1,5 11,1 ± 0,9 14,3 ± 2,2 10,7 ± 2,9 
Передний 
диагональный 

13,5 ± 0,6 10,9 ± 1,0 12,0 ± 1,3 10,4 ± 1,0 13,8 ± 2,2 10,7 ± 2,9 

Задний    9,7 ± 0,4    6,0 ± 0,6    5,4 ± 0,7    4,7 ± 1,0    4,2 ± 0,5    3,0 ± 0,0 
Число экземпляров 20 16 12 9 6 3 

Примечание. Здесь и в табл. 4, 5 представлено среднее значение и его погрешность. 
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шуи в результате утери склеритов расстояние 
между ними незначительно больше; гораздо 
большие расстояния наблюдаются между 
склеритами на заднем секторе (см. рис. 4, а, б, 
в), что объясняется дополнительной потерей 
некоторых склеритов на границе бокового и 
заднего секторов чешуи, они как бы «обрыва�
ются» (см. рис. 4, а, б, в; 5, б).  

Размерно�возрастные изменения 
морфологии чешуи 
Размерно�возрастных различий в морфоло�

гии чешуи у малотычинковых сигов из разных 
плесов не выявлено. Относительный размер че�
шуи у исследуемых рыб достоверно увеличива�
ется с возрастом, при этом центр чешуи сдвига�
ется к заднему (каудальному) краю (p > 0,95) 

                                  

                                   а                                                             б                                                                   в 
 

Рис. 4. Морфологические особенности чешуи малотычинкового сига C. lavaretus lavaretus плеса Бабинская Иман�
дра (а) в возрасте 3+ (АС =  268,0 мм), 2011 г., плеса Йокостровская Имандра (б) в возрасте 3+ (АС = 265,0 мм), 
2012 г., и плеса Большая Имандра в возрасте 3+ (АС =  293,0 мм), 2013 г.: ОЦ – область центра, ПС – передний 
сектор, БС – боковой сектор, ЗС – задний сектор. Увеличение: ок. 10 ×, об. 5 × 

 

 
                                                     а                                                                                      б 
Рис. 5. Удвоение склеритов на переднем секторе чешуи (а) и «обрывание» склеритов на границе бокового
и заднего секторов чешуи (б) малотычинкового сига C. lavaretus lavaretus плеса Йокостровская Имандра
в возрасте 3+ (АС = 265,0 мм), 2012 г. Увеличение: ок. 10 ×, об. 20 × 
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(табл. 4). Эти изменения происходят из�за раз�
личного роста переднего и заднего секторов 
чешуи сига в разном возрасте. Так, передний 
сектор чешуи, включающий передний и перед�
ний диагональный радиусы, относительно длины 
тела (АС) с возрастом увеличивается; задний 
сектор, включающий, в нашем случае, измере�
ния заднего радиуса, – уменьшается (p > 0,95) 
(табл. 5); боковой сектор чешуи сига, включаю�
щий боковой радиус, с возрастом увеличивается 
относительно длины тела (p > 0,95) (см. табл. 5). 
Описанные закономерности иногда не просле�
живаются у сигов старшевозрастных групп 
ЙИ (8+ и 9+) и БоИ (6+ и 7+), что, возможно, свя�
зано с небольшим количеством особей в пред�
ставленных возрастных группировках.  

 

 
 

Рис. 6. Расположение чешуи в чешуйном кармане ма�
лотычинкового сига C. lavaretus lavaretus плеса Йоко�
стровская Имандра в возрасте 6+ (АС = 464,0 мм), 
2012 г. 1 – задний (каудальный) сектор чешуи, 2 – че�
шуйный карман, 3 – чешуйные карманы прилегающих 
чешуй. Увеличение: ок. 10 ×,  об. 1 × 

В результате роста рыбы увеличивается 
поверхность, которую надо покрыть чешуей, 
что обусловливает увеличение переднего сек�
тора чешуи, располагающегося внутри чешуй�
ного кармана. В нашем случае это можно 
отнести и к боковому сектору, расположенно�
му внутри чешуйного кармана (рис. 6). Рост 
разных частей чешуи может зависеть и от сте�
пени развития эпидермиса вне чешуйного 
кармана [Чернова, Дгебуадзе, 2008]. 

Несмотря на изменения роста секторов че�
шуи, форма чешуи (В) сигов остается постоян�
ной на протяжении всей жизни рыб, то есть 
пропорции продольного диаметра чешуи к по�
перечному диаметру с возрастом практически 
не меняются (см. табл. 4). 

 
Уточнение методики обратных 
расчислений длины 
В основе обратных расчислений длины ле�

жит утверждение о наличии связи между дли�
ной тела и размерами чешуи. У сигов Иманд�
ры зависимость между длиной тела (АС) и 
различными радиусами чешуи (передним, 
передним диагональным, боковым и задним) 
лучше описывается уравнением степенной 
функции (табл. 6). У сигов всех возрастов 
число годовых колец одно и то же по разным 
радиусам чешуи. Для обратных расчислений 
мы выбирали передний диагональный ради�
ус, так как по нему регрессия длины лучше 
описывается уравнением степенной функции 
(см. табл. 6). Анализ структуры чешуи также 
показал, что по этому радиусу возможно бо�
лее четкое фиксирование годовых зон у ис�
следуемых рыб.  

Таблица 4. Относительный размер чешуи (J), %, форма чешуи (В) и относительное положение ядра чешуи (br), %, 
малотычинкового сига C. lavaretus lavaretus, обитающего в различных плесах оз. Имандра, 2011–2013 гг. 

Возраст, лет Показатель 
морфологии 

чешуи 0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 

Бабинская Имандра 
J � 1,55 1,54 ± 0,04 1,58 ± 0,04 1,70 ± 0,03 1,72 ± 0,04 1,76 ± 0,06 1,82 ± 0,06 � � 
B � 0,95 0,98 ± 0,02 0,99 ± 0,02    1,0 ± 0,02 1,02 ± 0,02 1,03 ± 0,02    1,0 ± 0,02 � � 
br � 45,1  47,5 ± 1,6   49,2 ± 1,2  54,4 ± 0,7 54,7 ± 0,8 57,4 ± 1,0  59,0 ± 1,8 � � 

Число 
экземпляров 

� 1 19 26 39 28 18 9 � � 

Йокостровская Имандра 
J 1,56 ± 0,03 1,39 ± 0,04 1,49 ± 0,05 1,62 ± 0,02 1,63 ± 0,01 1,69 ± 0,02 1,74 ± 0,03 1,75 ± 0,07  1,84 ± 0,14 1,71 
B 1,06 ± 0,06 0,95 ± 0,01 0,97 ± 0,02 0,97 ± 0,01 0,99 ± 0,02 0,99 ± 0,01 0,98 ± 0,01 0,97 ± 0,03 0,99 ± 0,15 0,97 
br  38,9 ± 0,0  43,4 ± 0,8  47,0 ± 0,9   51,8 ± 0,4  52,5 ± 0,3  53,6 ± 0,3  56,0 ± 0,6  58,2 ± 1,2  58,8 ± 5,9 53,2 

Число 
экземпляров 

2 18 22 107 156 100 39 11 2 1 

Большая Имандра 
J � � 1,56 ± 0,06 1,60 ± 0,05 1,67 ± 0,05 1,82 ± 0,09 1,60 ± 0,10 1,77 ± 0,07 � � 
B � � 1,02 ± 0,02 0,99 ± 0,03 0,99 ± 0,05 0,95 ± 0,05 0,96 ± 0,02 0,95 ± 0,06 � � 
br � �  47,4 ± 0,6   50,1 ± 2,0  52,4 ± 1,0  55,4 ± 1,9 55,0 ± 1,6  57,5 ± 0,2 � � 

Число 
экземпляров 

� � 4 4 12 7 7 2 � � 
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Таблица 6. Коэффициенты детерминации, определяю�
щие степенную зависимость между длиной тела (АС), 
мм, и размерами чешуи по различным радиусам мало�
тычинкового сига C. lavaretus lavaretus, обитающего 
в различных плесах оз. Имандра, 2011–2013 гг. 

Радиусы 
R2 при 

линейной 
зависимости

R2 при 
степенной 

зависимости 

Число 
экземпля�

ров 
Бабинская Имандра 

Передний 0,75 0,77 140 
Передний 
диагональный 

0,75 
0,78 

140 

Боковой 0,71 0,75 140 
Задний 0,75 0,77 140 

Йокостровская Имандра 
Передний 0,73 0,76 456 
Передний 
диагональный 

0,74 
0,77 

456 

Боковой 0,69 0,73  456 
Задний 0,70 0,73 456 

Большая Имандра 
Передний 0,55 0,63 33 
Передний 
диагональный 

0,68 
0,74 

33 

Боковой 0,63 0,64 33 
Задний 0,62 0,65 33 

 
Линия регрессии длины по переднему диаго�

нальному радиусу чешуи у всех исследуемых 
группировок сига не проходит через начало ко�
ординат, поэтому для обратных расчислений 
длины рыб предпочтительнее использовать фор�
мулу Р. Ли [Брюзгин, 1969; Мина, 1981]. Для об�
ратных расчислений длины сигов из оз. Имандра 

мы логарифмировали уравнение степенной 
функции L = a × Rb, получали – lnL = lna + b × lnR 
и расчисляли по Ли, но вместо абсолютных зна�
чений переменных брали их логарифмы: lnLi = 
lna + lnRi / lnR × (lnL– lna). 

Заключение 

Эвтрофикация и неблагоприятный бакте�
риологический режим вод Йокостровской 
Имандры приводит к снижению иммунитета у 
рыб и выраженным воспалительным заболе�
ваниям их кожных покровов, что проявляется 
в ерошении чешуи и, возможно, является 
причиной высокого процента рыб с регене�
рирующей чешуей. Отсутствие такой карти�
ны у сигов из наиболее антропогенно�транс�
формированного плеса Большой Имандры, 
вероятно, вызвано токсичностью водной 
среды, обусловленной высокими концентра�
циями тяжелых металлов, подавляющих рост 
и размножение условно�патогенных микро�
организмов. 

Морфология и размерно�возрастные изме�
нения нормально структурированной чешуи у 
малотычинковых сигов из разных плесов не 
различались. Различные сектора данной мине�
рализованной структуры в течение жизни у ис�
следуемых рыб относительно длины тела (АС) 
растут неодинаково: передний и боковой сек�

Таблица 5. Изменение величины переднего, переднего диагонального, бокового и заднего радиусов чешуи 
относительно длины тела с возрастом (АС), %,  малотычинкового сига C. lavaretus lavaretus, обитающего
в различных плесах оз. Имандра, 2011–2013 гг. 

Возраст, лет Радиус 
чешуи 0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 

Бабинская Имандра 
Передний � 0,70 0,74 ± 0,04 0,78 ± 0,03 0,92 ± 0,02 0,93 ± 0,03 1,02 ± 0,05 1,07 ± 0,06 � � 
Передний 
диагональ�
ный 

� 0,85 0,86 ± 0,03 0,87 ± 0,03 1,00 ± 0,02 1,01 ± 0,04 1,09 ± 0,05 1,15 ± 0,08 � � 

Боковой � 0,85 0,79 ± 0,02 0,81 ± 0,04 0,85 ± 0,02 0,85 ± 0,02 0,86 ± 0,03 0,91 ± 0,02 � � 
Задний  0,85 0,81 ± 0,02 0,80 ± 0,02 0,77 ± 0,01 0,76 ± 0,01 0,74 ± 0,02 0,74 ± 0,02 � � 
Число эк�
земпляров 

� 1 19 26 39 28 18 9 � � 

Йокостровская Имандра 
Передний 0,61 ± 0,01 0,61 ± 0,03 0,71 ± 0,03 0,84 ± 0,02 0,86 ± 0,02 0,91 ± 0,02 0,98 ± 0,02 1,02 ± 0,06 1,07 ± 0,21 0,91
Передний 
диагональ�
ный 

0,69 ± 0,01 0,77 ± 0,02 0,83 ± 0,03 0,93 ± 0,01 0,94 ± 0,01 1,00 ± 0,01 1,07 ± 0,02 1,13 ± 0,04 1,14 ± 0,16 1,02

Боковой 0,74 ± 0,02 0,73 ± 0,02 0,78 ± 0,02 0,83 ± 0,01 0,83 ± 0,01 0,85 ± 0,01 0,89 ± 0,02 0,90 ± 0,04 0,99 ± 0,06 0,89
Задний 0,95 ± 0,02 0,78 ± 0,02 0,78 ± 0,02  0,78 ± 0,01 0,77 ± 0,01 0,76 ± 0,01 0,76 ± 0,01 0,72 ± 0,02 0,77 ± 0,06 0,80
Число эк�
земпляров 

2 18 22 107 156 100 39 11 2 1 

Большая Имандра 
Передний � � 0,74 ± 0,04 0,86 ± 0,06 0,88 ± 0,04 1,02 ± 0,09 0,89 ± 0,08 1,02 ± 0,04 � � 
Передний 
диагональ�
ный 

� � 0,83 ± 0,03 0,96 ± 0,04 1,02 ± 0,04 1,16 ± 0,06 0,98 ± 0,05 1,16 ± 0,08 � � 

Боковой � � 0,77 ± 0,03 0,84 ± 0,02 0,87 ± 0,04 0,99 ± 0,03 0,83 ± 0,03 0,98 ± 0,10 � � 
Задний � � 0,82 ± 0,03 0,79 ± 0,03 0,79 ± 0,02 0,81 ± 0,03 0,72 ± 0,03 0,75 ± 0,03 � � 
Число эк�
земпляров 

� � 4 4 12 7 7 2 � � 
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тора чешуи увеличиваются с возрастом, зад�
ний сектор – уменьшается; форма чешуи оста�
ется постоянной.  

Для обратных расчислений длины (АС) ма�
лотычинковых сигов из всех участков оз. Иман�
дра рекомендуется снимать размеры годовых 
колец с переднего диагонального радиуса че�
шуи. Предпочтительно использовать для об�
ратных расчислений длины рыб формулу Р. Ли 
[Брюзгин, 1969; Мина, 1981]. 
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УРОВЕНЬ ГЛУТАТИОНА И АКТИВНОСТЬ ГЛУТАТИОН 
S�ТРАНСФЕРАЗЫ В ТКАНЯХ МИДИИ MYTILUS EDULIS L. 
ПРИ ИЗМЕНЕНИИ ТЕМПЕРАТУРЫ СРЕДЫ 

И. В. Суховская, Е. В. Борвинская, И. Н. Бахмет, Н. Н. Немова, 
Л. П. Смирнов 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучено влияние изменения температуры на содержание восстановленного глута�
тиона (GSH) и активность глутатион S�трансферазы (GST) в жабрах и гепатопан�
креасе сублиторальных мидий Mytilus edulis L. из Белого моря. В ходе экспери�
мента мидий подвергали воздействию повышенной температуры (+8 °С) в течение 
24 часов, с последующим возвратом в исходные лабораторные условия (0…+2 °С) 
в течение 72 часов. Показано, что как повышение, так и последующее понижение 
температуры влияет на содержание восстановленного глутатиона и активность 
глутатион S�трансферазы. При этом тренд изменений совпадает в жабрах и гепа�
топанкреасе моллюсков, тогда как уровень изученных показателей, а также сила 
и скорость ответной реакции тканеспецифичны. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: температурные адаптации, восстановленный глутатион, 
глутатион S�трансфераза, мидия обыкновенная. 

I. V. Sukhovskaya, E. V. Borvinskaya, I. N. Bakhmet, N. N. Nemova, 
L. P. Smirnov. THE LEVEL OF GLUTATHIONE AND THE ACTIVITY OF 
GLUTATHIONE S�TRANSFERASE IN MUSSELS MYTILUS EDULIS L. 
UNDER TEMPERATURE VARIATIONS 

The effect of temperature alterations on the content of reduced glutathione (GSH) and 
glutathione S�transferases (GST) activity in the gills and hepatopancreas of sublittoral 
mussels Mytilus edulis L. from the White Sea was studied. During the experiment the 
mussels were subjected to an increased temperature (+8 °C) for 24 hours with the 
following 72�hour recovery to the initial conditions (0…+2 °C). It is shown that both the 
increase, and the subsequent fall of the temperature altered the reduced glutathione 
content and the activity of glutathione S�transferase. The studied biomarkers in gills and 
digestive glands changed in a similar manner, whereas the level, force and time of the 
response were tissue�specific. 

K e y  w o r d s: temperature adaptation, glutathione, glutathione S�transferase, Mytilus edulis. 

 
Введение 

Все аэробные организмы являются субъек�
тами определенного уровня физиологического 

окислительного стресса, возникающего в ре�
зультате редокс�процессов в клетках. Резуль�
татом всех видов внешних воздействий, приво�
дящих к стрессу, в том числе и индуцированно�
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му температурными вариациями, является 
рост уровня свободных радикалов в клетках, 
включая активные формы кислорода (АФК). 
Кислород стимулирует развитие окислитель�
ного стресса, превышающего диапазон физио�
логических значений, и ответную реакцию 
системы антиоксидантной защиты, важными 
компонентами которой являются трипептид 
глутатион (GSH) и фермент фазы II биотранс�
формации ксенобиотиков – глутатион S�транс�
фераза (GST) [Hayes, Strange 1995; Lesser, 
2006]. Биологическая роль GSH заключается 
в следующем: указанное соединение непо�
средственно или как субстрат GST связывается 
с различными органическими радикалами и 
АФК, что приводит к их обезвреживанию и спо�
собствует их выведению из организма. Этим 
обусловлена важная роль данных компонентов 
метаболизма в формировании резистентности 
организма к самым различным химическим 
и физическим воздействиям, в том числе к из�
менению температурного режима [Meister, 
Anderson, 1983; Meister, 1994; Gonzalez, 1995].  

В процессе эволюции организмы освоили 
довольно широкий (в масштабах земных усло�
вий) термический диапазон, который достига�
ет 100°. Однако температурные границы вы�
живания у конкретного вида, в особенности 
у эктотермных животных, намного ýже и не 
превышают 20–30 °C [Hochachka, Somero, 
2002; Смирнов, Богдан, 2007]. Поэтому среди 
множества приспособительных свойств, при�
сущих живым системам, главным, несомнен�
но, является способность адаптироваться 
к изменениям термического режима – к кри�
тическому фактору выживания всех эктотерм�
ных организмов. Для водных пойкилотермов 
быстрое изменение температуры воды явля�
ется серьезной нагрузкой на их физиологиче�
ское состояние. Если постепенное изменение 
температуры может быть компенсировано на 
физиологическом и биохимическом уровне, 
то быстрое изменение нарушает гомеостаз 
и вызывает стресс [Kaur et al., 2011].  

Некоторые эктотермы, например мидии 
(Mytilus edulis L.) из популяций, сосредоточен�
ных в приливно�отливной зоне Белого моря 
(животным свойствен малоподвижный образ 
жизни, что делает их удобными модельными 
объектами для разного рода  исследований), 
адаптированы к постоянным и достаточно 
серьезным колебаниям термического режима, 
которые могут достигать 35 °С в течение корот�
кого промежутка времени. Моллюски сублито�
ральных популяций обитают в условиях отно�
сительно стабильной температуры и поэтому 
имеют более узкий диапазон термотолерант�

ности [Anestis et al., 2008]. Возникает вопрос: 
смогут ли мидии сублиторальных популяций 
выжить, если их перенести в условия темпера�
турного шока, и какие биохимические механиз�
мы могут быть задействованы у них при реали�
зации ответных реакций.  

 В задачу настоящего исследования входи�
ло изучение влияния теплового шока на содер�
жание восстановленного глутатиона (GSH) 
и активность глутатион�S�трансферазы (GST) 
в тканях сублиторальных мидий Mytilus edulis L. 
Белого моря.  

Материалы и методы 

Объект исследования 
Сбор мидий проводили с обрастаний искус�

ственных субстратов экспериментальной ма�
рикультуры в бухте Круглая (губа Чупа Канда�
лакшского залива, на базе Беломорской био�
логической станции «Картеш» ЗИН РАН) с глу�
бины 1,5–2,0 м в марте 2013 г. Перед началом 
эксперимента животных в течение семи суток 
акклимировали в аквариумах с аэрируемой во�
дой при постоянной температуре (0…+2 °С) и 
смене воды  с соленостью 25 ‰ (контрольная 
точка), что считается достаточным для форми�
рования физиологического гомеостаза [Бах�
мет, 2009]. В ходе 96�часового эксперимента 
по влиянию последовательно сменяющих друг 
друга видов термошока и являющегося частич�
ной имитацией температурного воздействия 
на мидий, обитающих на литорали, моллюсков 
сначала подвергли воздействию повышенной 
температуры (+8 °С) в течение 24 часов (тепло�
вой шок). Через сутки животные были возвра�
щены в исходные условия (0…+2 °С) (холодо�
вой шок). Отбор проб проводили через 1 и 24 
часа после воздействия теплового шока, затем 
через 1, 24 и 72 часа после холодового шока. 

 
Приготовление образца ткани   
Исследовали жабры и гепатопанкреас ми�

дий. Образцы тканей замораживали в жидком 
азоте, хранили при –80 °С до использования. 
Навеску ткани 0,1–0,2 г гомогенизировали 
в гомогенизаторе Поттера�Эльвейэма с 1–2 мл 
0,05 М трис�HCl буфера и 5мМ этилендиамин�
тетрауксусной кислоты (ЭДТА) (рН 7,4). Цен�
трифугировали при 105 000 g в течение 1 ч при 
4 °С на центрифуге Beckman Coulter 80L. 

 
Определение концентрации 
растворимого белка в ткани  
Полученный после центрифугирования гомо�

генат разбавляли в 100 раз и измеряли в образ�
це концентрацию белка методом прямого спек�
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трометрического определения по величине по�
глощения раствора гомогената при 205 нм 
[Noble, Bailey, 2009; Суховская и др., 2010]. 

  
Определение концентрации GSH 
 Растворимые белки гомогената осаждали с 

помощью 5%�й трихлоруксусной кислоты 
(ТХУ). Образовавшийся осадок отделяли цен�
трифугированием при 2500 g в течение 15 мин. 
Концентрацию восстановленного глутатиона в 
полученном супернатанте определяли, исполь�
зуя модифицированные методики Сohn, Lyle 
[1966] и Hissin, Hilf [1976]. 

Полученный супернатант нейтрализовали 
до рН 8,5, добавляли 0,4 М трис�НСl буфер 
(рН 8,5), содержащий  5мМ ЭДТА, и вносили 
0,01%�й раствор орто�фталевого альдегида 
(ОРТ) (Sigma�Aldrich, Австрия)  на метаноле, 
приготовленный непосредственно перед ис�
пользованием. После перемешивания инкуби�
ровали при комнатной температуре в течение 
15 мин и проводили измерения на спектро� 
флуориметре СМ 2203 (Беларусь) при Em – 
420 нм, Ex – 350 нм.  

Концентрацию глутатиона определяли с по�
мощью калибровочного графика, построенного 
по результатам измерений серии растворов 
GSН (Sigma�Aldrich) с концентрацией от 0,5 до 
20 мкг/мл на 0,4 М трис�НСl буфере (рН 8,5) 
5мМ ЭДТА. Для нивелировки различий с усло�
виями эксперимента в калибровочные раство�
ры добавляли ТХУ и щелочь.  

Относительную концентрацию глутатиона 
выражали в мкг GSH на мг белка в ткани.  

 
Определение активности GST 
Активность GST определяли по скорости свя�

зывания восстановленного глутатиона с суб�
стратом 1�хлор�2,4�динитробензолом (CDNB) 
[Habig et al., 1974].  В кварцевую кювету (длина 
оптического пути 1 см) вносили 0,9 мл реакци�
онной смеси, содержавшей 1 мМ CDNB и 1 мМ 
GSH в 0,125 М фосфатном буфере (рН 6,5). Ре�
акцию начинали добавлением 0,1 мл раствора 
гомогената и в непрерывном режиме фиксиро�
вали нарастание оптической плотности раство�
ра в течение пяти минут при 20 °С при постоян�
ном перемешивании на спектрофлуориметре 
СМ 2203 (Белоруссия). Относительную актив�
ность фермента в тканях рыб выражали в еди�
ницах активности фермента в пересчете на мг 
белка в ткани (ед. акт./мг белка), где 1 единица 
активности равна количеству nМ продукта реак�
ции, образовавшихся за минуту. 

Математический анализ полученных резуль�
татов производили с помощью непараметриче�
ских критериев: Манна–Уитни и рангового ко�

эффициента корреляции Спирмена. Порог до�
верительной вероятности при оценке досто�
верности различий принят равным 0,95.  

Результаты и обсуждение 

Проведенные исследования показали, что в 
жабрах акклимированных моллюсков (началь�
ная точка отсчета) содержалось  в 14 раз боль�
ше GSH, чем в гепатопанкреасе (рис. 1). Эта 
разница в процессе эксперимента возрастала 
до 100�кратной величины. Данный факт можно 
объяснить тем, что в жабрах, как органе, непо�
средственно связанном с дыханием и наибо�
лее чувствительном к воздействиям разного 
рода [Ivanina et al., 2008; Trevisan et al., 2012; 
McCarthy et al., 2013], выше, чем в гепатопан�
креасе уровень окислительного стресса и, со�
ответственно, интенсивность образования 
АФК, для нейтрализации которых требуются 
значительные концентрации GSH. 

Аналогичная закономерность показана и 
для активности GST, которая в жабрах в 6 раз 
превышала таковую в гепатопанкреасе, а мак�
симальные различия, выявленные в ходе экс�
перимента, достигали 16�кратных значений 
(рис. 2). Такое распределение активности фер�
мента по органам у этого вида мидий, а также 
у черноморской мидии (M. galoprovincialis) по�
казано и другими исследователями [Sheehan, 
Power, 1999; Bebianno et al., 2007]. Стоит отме�
тить, что для подавляющего большинства ви�
дов животных максимальное содержание глу�
татион S�трансфераз обнаруживается в тканях, 
выполняющих функцию печени как основного 
органа биотрансформации ксенобиотиков. Ве�
роятно, у фильтрующих организмов, таких как 
двустворчатые моллюски, жабры, кроме дыха�
тельных функций, играют также, наряду с гепа�
топанкреасом, существенную роль в защите 
животного от повреждающего действия разно�
образных стресс�факторов. 

Через 1 час после начала воздействия тепло�
вого шока уровень GSH в жабрах возрос почти 
в два раза, что может являться компенсаторной 
реакцией на рост уровня АФК в результате 
стресса, вызванного резким изменением темпе�
ратуры воды (см. рис. 1). Через 24 часа у мидий 
начался процесс акклимации к новой температу�
ре, уровень окислительного стресса соответст�
венно снизился, поэтому содержание GSH в жаб�
рах вернулось к контрольным значениям.  

Через час после возвращения животных 
к исходной температуре (0 °C), то есть когда 
мидий фактически ввели в состояние холодо�
вого шока, уровень GSH несколько снизился, 
а через 24 часа его содержание увеличилось 
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в 4 раза относительно контрольных значений. 
Через 72 часа концентрация GSH вернулась 
к контрольным значениям.  

В гепатопанкреасе в течение первых 25 ча�
сов эксперимента (см. рис. 1) наблюдалось не�

значительное снижение концентрации GSH, 
вне зависимости от типа термошока, через 
48 часов она увеличилась в 2 раза по сравне�
нию с контролем и продолжала расти, достиг�
нув максимальных значений на третьи сутки. 

 

 
 

 
 

Рис. 2. Активность GST в жабрах и гепатопанкреасе мидий при термошоке 

* – различия статистически значимы по сравнению с контрольной точкой (р ≤ 0,05) 

 
 

 
 

Рис. 1. Изменение уровня GSH в жабрах и гепатопанкреасе мидий при термошоке 
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Активность GST в жабрах мидий (см. рис. 2) 
через час после начала теплового воздействия 
уменьшилась по сравнению с контролем, сни�
жение продолжилось и через 24 часа. После 
стимуляции у моллюсков холодового шока па�
дение активности фермента прекратилось, но 
через час  активность GST снова начала сни�
жаться и достигла минимальных значений к 
концу эксперимента. 

В гепатопанкреасе общий тренд изменений 
активности был сходен с таковым в жабрах, 
тем не менее имелись некоторые отличия. Так, 
уровень активности фермента при тепловом 
шоке через час несколько снизился, а через 
сутки вернулся на исходный уровень. После 
возвращения мидий в условия исходного тем�
пературного режима началось падение актив�
ности фермента, которое продолжилось до 
конца эксперимента, но было менее выражен�
ным, чем в жабрах.  

При анализе полученных результатов необхо�
димо иметь в виду, что для этого модельного 
эксперимента были использованы моллюски из 
сублиторальных популяций, адаптированные к 
среде с достаточно стабильным температурным 
режимом, то есть, по существу, – это стенотерм�
ные организмы с узким диапазоном термотоле�
рантности. У таких мидий резкое изменение ус�
ловий обитания на 6–8 °С должно вызывать бо�
лее сильный стресс по сравнению эвритермны�
ми особями из литоральных популяций.  

Глутатион и глутатион S�трансфераза являют�
ся составной частью системы антиоксидантной 
защиты и биотрансформации ксенобиотиков, 
тем не менее их метаболические пути пересека�
ются в основном при детоксикации ферментом, 
использующим GSH как субстрат, нуклеофильных 
многоатомных соединений в фазе II, например, 
высоко цитотоксичного 4�гидрокси�2�ноненаля, 
продукта перекисного окисления липидов. Глута�
тион, как самостоятельная единица клеточной 
защиты, непосредственно участвует в перехвате 
разнообразных активных радикалов, в том числе 
АФК, поэтому тренд изменений исследованных 
показателей, несмотря на некоторые общие чер�
ты, имеет различия. 

Показано, что у разных организмов реакция 
на температурный стресс на уровне количест�
венных изменений GSH может различаться. Так, 
при холодовом стрессе концентрация GSH в бак�
териях E. сoli снижается [Smirnova et al., 2001], а у 
крыс, эндотермных животных, напротив, растет 
[Dede et al., 2002; Yuksel et al., 2008]. При физиче�
ской нагрузке в различных температурных режи�
мах (+5 и +21 °С) у спортсменов, работающих в 
более холодных условиях, отмечено увеличение 
уровня GSH в эритроцитах [Hong et al., 2008]. Из�

вестно также, что GSH принимает участие в реак�
циях устойчивости растений к холодовому стрес�
су [Ohno и др., 1991; Kocsy et al., 2001]. Пред�
ставляется вероятным, что вариабельность уров�
ня глутатиона в тканях при колебаниях темпера�
туры окружающей среды может быть связана 
с изменением интенсивности окислительно�вос�
становительных процессов и, соответственно, 
с количеством АФК.  

У исследованных мидий концентрация глута�
тиона в жабрах выше, чем в гепатопанкреасе, и 
по этому показателю ответная реакция на тер�
мошок была выражена сильнее. Интересно от�
метить, что как при тепловом, так и при холодо�
вом воздействии уровень глутатиона в жабрах 
сначала возрастал, а потом возвращался к ис�
ходному значению в течение 24 и 48 часов соот�
ветственно. По�видимому, у мидий и, вероятно, 
у других двустворчатых моллюсков жаберный 
аппарат выполняет роль авангардного барьер�
ного органа, осуществляющего активную био�
химическую защиту в условиях активации окис�
лительного стресса при воздействиях разного 
рода, и, следовательно, эволюционно приспо�
соблен к более быстрой адаптации к изменив�
шимся условиям среды обитания по сравнению 
с гепатопанкреасом. Тем не менее в условиях 
проведенного эксперимента более продолжи�
тельное разворачивание во времени ответной 
реакции в гепатопанкреасе стоит рассматри�
вать как положительный и необходимый момент 
для организма, поскольку в этом органе проис�
ходит обезвреживание АФК, поступающих и из 
других органов, в том числе жабр.  

Следует отметить, что все эти рассуждения 
касаются только изменений концентрации глу�
татиона, проявление активности GST имеет не�
сколько иной характер. Воздействие на мидий 
последовательной резкой смены температуры 
привело к непрерывному снижению активности 
фермента в тканях, которое к концу экспери�
мента было в 2,5 (гепатопанкреас) – 6,6 (жаб�
ры) раза ниже, чем в контроле. Следствием 
термошока, по нашему мнению, могут быть на�
рушения в функционировании системы био�
трансформации (фаза II), что может привести к 
развитию серьезных патологий в тканях и даже 
к гибели особи в результате накопления токси�
ческих продуктов, обычно нейтрализуемых GST 
при участии глутатиона [Fitzpatrick et al., 1995], 
из�за низкой активности этого фермента.  Глу�
татион S�трансферазы косвенно участвуют в 
ликвидации последствий термошока и связан�
ного с ним окислительного стресса через де�
токсикацию  соединений, возникших в резуль�
тате реакции с АФК, и не принимают прямого 
участия в адаптации беспозвоночных гидро�
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бионтов к изменению температуры окружаю�
щей среды, как показано на черноморской ми�
дии Mytilus galloprovincialis [Roméo et al., 2003; 
Bebianno et al., 2007] и некоторых видах рачков 
[Menezes et al., 2006]. Кроме того, у мидий об�
наружена сезонная вариабельность активности 
этого фермента, ведущий вклад в которую вно�
сит доступность пищи и насыщение воды ки�
слородом, а не температура среды [Power, 
Sheehan, 1996; Sheehan, Power, 1999; Filho 
et al., 2001; Leinio, Lehtonen, 2005].   

Полученные результаты свидетельствуют о 
том, что резкая смена температуры вызывает 
у мидий определенные изменения в антиокси�
дантной системе на уровне GSH и GST. Количе�
ственные характеристики и вариабельность 
показателей имеют тканеспецифичную основу. 
Уровень GSH увеличивался, указывая на адап�
тивный характер изменений, тогда как актив�
ность GST постепенно снижалась в обоих орга�
нах, что, на наш взгляд, отражает патологиче�
ское действие резкой смены температуры на 
систему биотрансформации, которая теряет 
способность к адекватной детоксикации эндо�
генных перекисей, продуктов реакции соеди�
нений с АФК.  Очевидно, что для сублитораль�
ных мидий, обитающих в среде с достаточно 
стабильным термическим режимом водной 
среды, колебание температуры в рамках про�
веденного эксперимента, без сомнения, выхо�
дит за границы термотолерантности и является 
очень сильным стрессом, который может при�
вести животных к гибели, причем вероятность 
этого события весьма высока. 

Работа выполнена при поддержке гранта 
Президента РФ НШ–1410.2014.4, Программы 
фундаментальных исследований Президиума 
РАН на 2012–2014 гг. «Живая природа», проек�
та ФЦП «Научные и научно�педагогические 
кадры инновационной России на 2009–2013 гг. 
(согл. № 8050). 
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КОНЦЕНТРАЦИЯ ЛИПИДНЫХ КОМПОНЕНТОВ В МЫШЦАХ 
РАДУЖНОЙ ФОРЕЛИ PARASALMO MYKISS (WALBAUM, 1972) 
В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ПЕРИОДА ХРАНЕНИЯ БИОЛОГИЧЕСКОГО 
МАТЕРИАЛА ПЕРЕД ЕГО ФИКСАЦИЕЙ 

М. А. Назарова1, О. Б. Васильева2, П. О. Рипатти2, Н. Н. Немова2 

1 Вологодский государственный университет 
2 Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Фиксирование мышц радужной форели для их последующего липидного анализа 
осуществляли после декапитации рыб в течение 12 часов через определенные 
промежутки времени. Концентрация большинства изученных компонентов не из�
менилась, за исключением жирнокислотного состава мышц радужной форели. 
Показано снижение содержания высоконенасыщенных длинноцепочечных жирных 
кислот. Наибольшие изменения в уровне изученных показателей установлены по�
сле 3 часов хранения биологического материала.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: липиды, жирные кислоты, хранение биологического мате�
риала, радужная форель. 

M. A. Nazarova, O. B. Vasilyeva, P. O. Ripatti, N. N. Nemova. THE 
CONCENTRATION OF LIPID COMPONENTS IN THE MUSCLES OF 
RAINBOW TROUT PARASALMO MYKISS (WALBAUM, 1972) DEPENDING 
ON THE PRE�FIXATION PERIOD  

Fixation of rainbow trout muscles for further lipid analysis was performed after 
decapitation of the fish within 12 hours at pre�defined time intervals. The concentration 
of most of the studied components has not changed, except for the fatty acid 
composition in the muscles of rainbow trout. A reduction in the content of highly 
unsaturated long�chain fatty acids is shown. The greatest changes in the studied 
parameters were detected after 3 hours of storage of the biological material. 

K e y  w o r d s: lipids, fatty acids, storage of biological material, rainbow trout. 

 
Введение 

Успешное применение методов липидного 
анализа в эколого�биохимических исследова�
ниях обусловлено широким информационным 
диапазоном липидных показателей, который 
дает возможность их использования для оцен�
ки адаптивных возможностей организма в 

варьирующих условиях внешней среды [Авро�
ва, 1998; Немова, Высоцкая, 2004; Биота..., 
2012]. Сбор биологического материала в по�
левых условиях для последующего биохими�
ческого анализа имеет ряд сложностей, свя�
занных прежде всего с достаточно длитель�
ным периодом времени, который затрачива�
ется на предварительную пробоподготовку. 
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При хранении тканей и органов, полученных 
после декапитации животных, до момента их 
фиксирования в органическом растворителе 
в них активируются процессы пероксидации 
и лизирования липидов, что влияет на конеч�
ный результат исследования [Timm�Heinrich 
et al., 2013]. Одним из способов минимизиро�
вания сроков первичной обработки биологи�
ческого материала является его предвари�
тельная заморозка в жидком азоте с после�
дующей фиксацией в органическом раствори�
теле в условиях лаборатории [Christie, 1993]. 
Однако воздействие низких температур и по�
следующее размораживание материала мо�
жет снизить достоверность получаемых ре�
зультатов, поскольку жирнокислотный состав 
тканей животных крайне чувствителен к изме�
нению температур [Костецкий и др., 2008; 
Timm�Heinrich et al., 2013]. Учитывая вышеска�
занное, был проведен эксперимент с целью 
установления связи между уровнем липидных 
компонентов в мышцах радужной форели и 
временем, прошедшим с момента декапита�
ции рыб до фиксации материала. 

Материалы и методы 

В качестве объекта исследования использо�
вали радужную форель Рarasalmo mykiss 
(Walbaum, 1792), культивированную в фореле�
вом хозяйстве, расположенном в северной 
части Ладожского озера. Выборка рыб (23 осо�
би) была однородна по биологическим и мор�
фометрическим характеристикам. Исследова�
ние проводилось на неполовозрелых самках 
в возрасте 1+.  

В ходе работы у радужной форели отделяли 
белые скелетные мышцы, расположенные воз�
ле спинного плавника, и помещали их на хлад� 
агент. Часть ткани массой 0,4–0,5 г фиксирова�
ли в 5 мл смеси Фолча (хлороформ : метанол 
(2:1 по объему)) [Folch et al., 1957] в течение 
5 минут после декапитации рыб. Оставшуюся 
часть филе форели помещали на хладагент и 
оставляли в холодильнике на 12 часов при тем�
пературе +5 °С. Через 1, 3, 6 и 12 часов после 
начала эксперимента проводили фиксацию об�
разцов мышц форели аналогичным образом. 
Работа выполнена с соблюдением междуна�
родных принципов Хельсинкской декларации 
о гуманном отношении к животным, принципов 
гуманности, изложенных в директиве Европей�
ского Сообщества (86/609/ЕС).  

Зафиксированные образцы мышц форели до 
анализа хранились при температуре +5 °С в те�
чение 30 дней. Определяли содержание общих 
липидов; триацилглицеринов; холестерина; 

эфиров холестерина; фосфолипидов; фосфати�
дилхолина; фосфатидилэтаноламина; фосфати�
дилинозитола; фосфатидилсерина; лизофосфа�
тидилхолина; сфингомиелина; жирных кислот 
общих липидов: насыщенных, мононенасыщен�
ных и полиненасыщенных жирных кислот.  

Выделение общих липидов из зафиксиро�
ванного материала проводили по методу Фол�
ча [Folch et al., 1957]. Общие липиды разделя�
ли методом тонкослойной хроматографии вос�
ходящим способом в системе растворителей: 
петролейный эфир : диэтиловый эфир : уксус�
ная кислота (в соотношении 90:10:1 по объему) 
при комнатной температуре. Концентрацию 
липидов определяли стандартными спектро�
фотометрическими методами [Walsh et al., 
1965; Engelbrecht et al., 1974; Сидоров и др., 
1981]. Анализ отдельных фракций фосфолипи�
дов был проведен с помощью высокоэффек�
тивной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) 
в изократическом режиме на жидкостном хро�
матографе «Стайер» («Аквилон», Россия) 
[Arduini et al., 1996].  

Для анализа жирных кислот общие липиды 
подвергались прямому метилированию [Цыга�
нов, 1971]. Полученные метиловые эфиры 
ЖК разделяли на хроматографе «Кристалл 
5000» («Хромотек», Россия). Идентификация 
и количественный анализ метиловых эфиров 
жирных кислот проводился путем расчета эк�
вивалента длины цепи и сравнением его с таб�
личными данными [Jamieson, 1975], а также 
с использованием стандартных растворов ме�
тиловых эфиров жирных кислот («Supelco») при 
помощи компьютерной программы по обра�
ботке хроматограмм «Хроматэк Аналитик». 
Статистическую обработку данных проводили 
общепринятыми статистическими методами 
[Елисеева, 2007; Коросов, Горбач, 2010].  

Лабораторные исследования выполнены с 
использованием приборной базы центра кол�
лективного пользования научным оборудова�
нием ИБ КарНЦ РАН. 

Результаты и обсуждения 

В результате проведенного анализа липид�
ного состава мышц радужной форели установ�
лено, что концентрация общих липидов (ОЛ) в 
течение всего периода эксперимента была 
примерно одинакова (табл. 1). Содержание 
данных компонентов составляло 16,8–17,5 % 
от сухой массы и соответствовало уровню ОЛ, 
установленному для рыб данного возраста и 
культивированных в аналогичных условиях, что 
было показано в ранее проведенных исследо�
ваниях [Назарова и др., 2010, 2011]. Согласно 
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литературным источникам, содержание общих 
липидов в мышцах рыб при хранении на льду 
не изменяется в течение более чем двух не�
дель [Choubert, Baccaunaud, 2006; Widjaja et al., 
2009]. Концентрация запасных липидов (триа�
цилглицеринов и эфиров холестерина) в про�
цессе хранения биологического материала бы�
ла одинаковая (р ≤ 0,05) (см. табл. 1), что имеет 
практическое значение при реализации радуж�
ной форели, поскольку от уровня данных ли�
пидных компонентов в филе зависит калорий�
ность продукта. Содержание структурных ком�
понентов – холестерина (ХС) и фосфолипидов 
(ФЛ) – влияет не только на органолептические 
свойства продукции форелеводов, но и на сте�
пень ее полезности [Tocher et al., 2008]. Дан�
ные соединения служат основными компонен�
тами биомембран клеток, а также выполняют 
регуляторную, сигнальную, энергетическую и 
другие функции [Крепс, 1981; Tocher et al., 
2008]. В ходе эксперимента обнаружена тен�
денция к снижению содержания ХС и ФЛ при 
хранении биологического материала, однако 
значимых различий не установлено. Среди ин�
дивидуальных фосфолипидов концентрация 
фосфатидилэтаноламина, фосфатидилинози�
тола и сфингомиелина в течение всего перио�
да исследования была одинакова. Содержание 
других индивидуальных фосфолипидов в мыш�
цах в процессе исследования менялось в раз�
ной степени. Установлено уменьшение концен�
трации фосфатидилхолина (ФХ) с течением 
времени. Снижение содержания фосфатидил�
серина (ФС), по сравнению с ФХ, было менее 
выражено; достоверные различия в его уровне 
показаны через 3 часа после декапитации рыб. 
При дальнейшем хранении биологического ма�
териала изменение уровня ФС было более зна�
чительным. Одновременно со снижением со�
держания ФХ и ФС увеличивалась концентра�
ция лизофосфатидилхолина и неидентифици�

рованных фосфолипидов, к которым относятся 
лизированные продукты минорных фосфоли�
пидов, в том числе и лизофосфатидилсерин 
(см. табл. 1). 

Наибольшим изменениям при хранении 
биологического материала подвергся жирно�
кислотный состав общих липидов. Абсолютное 
содержание изученных жирных кислот снижа�
лось в течение всего периода исследования, 
при этом концентрация общих липидов остава�
лась прежней (см. табл. 1, 2). Уменьшение ко�
личества исследованных жирных кислот, веро�
ятно, связано с их частичным окислением и на�
коплением жирных кислот с более короткой 
углеродной цепью. Таким образом, увеличива�
лась концентрация не идентифицированных 
в данной работе жирных кислот, к которым от�
носятся кислоты, содержащие в своем составе 
менее четырнадцати углеродных атомов. 
Однако интенсивность снижения уровня жир�
ных кислот была различна и зависела от их 
структуры. Показано уменьшение процентного 
содержания ряда жирных кислот, в основном 
относящихся к семейству ω3 полиненасыщен�
ных жирных кислот (см. табл. 2). Наиболее зна�
чительное снижение установлено в содержа�
нии жирных кислот с большим количеством 
двойных связей, таких как докозагексаеновая 
22:6ω3, докозапентаеновая 22:5ω3, эйкозапен�
таеновая 20:5ω3 кислоты. Известно, что имен�
но наличие ненасыщенных связей у жирных ки�
слот способствует пероксидации липидов и 
образованию реакционно�активных радикалов 
[Ленинджер, 1985; Ким, 2002]. Концентрация 
насыщенных жирных кислот и ненасыщенных 
жирных кислот с меньшим количеством двой�
ных связей (моноеновых) снижалась менее ин�
тенсивно, поэтому их доля от суммы жирных 
кислот не изменялась или незначительно воз�
растала в течение всего периода исследования 
(см. табл. 2).  

Таблица 1.Содержание общих липидов, фосфолипидов (в % сухой массы) в мышцах радужной форели 

 Периоды фиксирования материала после декапитации рыб 
  5 минут 1 час 3 часа 6 часов 12 часов 
Общие липиды 17,44 17,27 17,16 16,99 16,93 
Фосфолипиды 5,63 5,57 5,46 5,40 5,41 
Триацилглицерины 6,58 6,49 6,44 6,47 6,44 
Эфиры холестерина 3,33 3,35 3,32 3,27 3,28 
Холестерин 1,87 1,86 1,84 1,83 1,81 
Фосфатидилинозитол 0,34 0,33 0,31 0,30 0,30 
Фосфатидилсерин 0,11 0,11 0,11 0,09a,b 0,07a,b 

Фосфатидилэтаноламин 1,41 1,40 1,40 1,41 1,40 
Фосфатидилхолин 3,65 3,61 3,54 3,51b 3,49b 

Лизофосфатидилхолин 0,055 0,057 0,059 0,072b 0,076b 

Сфингомиелин 0,050 0,049 0,050 0,048 0,049 
Неидентифицированные фосфолипиды 0,011 0,011 0,011 0,013a,b 0,016a,b 

Примечание. а – различия достоверны при сравнении данных с предыдущей точкой, при р ≤ 0,05; b – различия достовер�
ны при сравнении данных с результатами, полученными при фиксации материала в течение 5 минут после декапитации 
рыб, при р ≤ 0,05. 
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Таким образом, фиксацию биологического 
материала в полевых условиях проведения ра�
бот необходимо осуществлять за минимально 
короткий период времени после декапитации 
рыб, с целью получения наиболее достоверных 
результатов. Если период хранения тканей 
и органов до фиксирования проб составляет 
более трех часов, то при интерпретации ре�
зультатов содержания жирных кислот в тканях 
рыб следует использовать их относительные 
единицы. Уровень других липидных показате�
лей менялся незначительно. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ, проект 13�04�90714�мол�рф�

нр, и программы Президента РФ для господ�
держки ведущих научных школ РФ НШ – 
1642.2012.4. 
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Таблица 2. Содержание жирных кислот общих липидов (в % от суммы жирных кислот и в мг/г липида) в мыш�
цах радужной форели 

 Периоды фиксирования материала после декапитации рыб 
 5 минут 1 час 3 часа 6 часов 12 часов 

14:00 
3,01* 
21,46 

2,95 
13,95a 

2,98 
11,80a,b 

2,90 
11,54b 

2,90 
11,29b 

16:00 
14,77 

105,19 
15,05 
79,28a 

14,02 
64,21a,b 

14,41 
63,14b 

14,20 
59,48a,b 

Сумма насыщенных ЖК 
22,47 

160,08 
22,76 

119,84a 
21,99 

100,74b 
22,31 

96,17a,b 
22,28 

93,32a,b 

16:1ω7 
4,61 

32,86 
3,93a 

20,72a 
4,10b 

18,80b 
4,09b 

18,32b 
4,27b 

17,88b 

18:1ω9  
23,94 

170,54 
25,51 

134,35a 
28,44a,b 

130,26b 
28,71b 

128,61b 
29,03b 

121,57b 

18:1ω7 
3,25 

23,16 
2,99 

15,74a 
2,10a,b 

9,62a,b 
2,21b 

9,12a,b 
2,09b 

8,73a,b 

20:1ω9 
3,43 

24,46 
3,20 

16,88a 
2,97b 

13,62a,b 
3,13 

13,58b 
3,22 

13,50b 

22:1ω11 
2,96 

21,12 
2,59 

13,63a 
2,47 

11,31a,b 
2,52 

10,97b 
2,46 

10,32b 

Сумма моноеновых ЖК 
40,71 

289,99 
40,80 

214,86a 
42,56b 

194,93a,b 
43,01b 

188,72a,b 
43,55b 

182,40b 

16:3ω6 
0,20 
1,46 

0,22 
1,21a 

0,26b 

1,16b 
0,25 
1,11b 

0,25 
1,04b 

18:2ω6  
6,91 

49,26 
6,95 

36,58a 
7,00 

32,08a,b 
7,11 

31,54b 
7,18 

30,08b 

20:4ω6 
0,55 
3,93 

0,59 
3,08a 

0,55 
2,52a,b 

0,55 
2,43b 

0,57 
2,37b 

ω6 ПНЖК  
9,03 

64,30 
9,15 

48,18a 
9,22 

42,23a,b 
9,34 

41,23b 
9,53b 

39,90b 

ω9 ПНЖК  
0,23 
1,66 

0,24 
1,46 

0,26 
1,28b 

0,26 

1,18b 
0,27 
1,13b 

ω4 ПНЖК  
0,53 
5,08 

0,79a 

4,97 
1,11a,b 

4,88 
1,07b 

4,66 
0,98b 

4,12b 

18:3ω3 
2,10 

14,93 
2,01 

10,60a 
1,90 

8,71a,b 
1,83b 

8,54b 
1,90 
8,22b 

20:5ω3 
4,63 

32,99 
4,48 

23,61a 
4,46 

20,42a,b 
4,34 

18,97b 
4,15b 

17,37a,b 

22:5ω3 
1,36 
9,66 

1,33 
7,33a 

1,30 
6,98b 

1,28b 

6,52b 
1,27b 

5,32a,b 

22:6ω3 
17,16 

122,26 
16,95 
89,24a 

15,46a,b 

70,80a,b 
14,99b 

65,13a,b 
14,47b 

60,60a,b 

ω3 ПНЖК  
27,03 

192,54 
26,32 

138,59a 
24,86a,b 

113,89a,b 
24,00b 

100,24b 
23,38b 

97,90b 

Сумма ПНЖК 
36,82 

262,28 
36,46 

192,01a 
35,45 

162,39a,b 
34,92b 

153,67a,b 
34,16b 

143,06a,b 

Примечание. * – в числителе приведены данные в % от суммы жирных кислот, в знаменателе – в мг/г липида; а – различия 
достоверны при сравнении данных с предыдущей точкой, при р ≤ 0,05; b – различия достоверны при сравнении данных с 
результатами, полученными при фиксации материала в течение 5 минут после декапитации рыб, при р ≤ 0,05. 
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РЕАКЦИЯ УСТЬИЧНОГО АППАРАТА РАСТЕНИЙ 
КАРТОФЕЛЯ НА ДЕЙСТВИЕ КРАТКОВРЕМЕННЫХ 
ЕЖЕСУТОЧНЫХ СНИЖЕНИЙ ТЕМПЕРАТУРЫ 
И ЗАРАЖЕНИЕ ФИТОПАРАЗИТИЧЕСКОЙ НЕМАТОДОЙ 

В. В. Лаврова, Е. Н. Икконен, Е. М. Матвеева, М. И. Сысоева 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучено влияние предобработки кратковременными ежесуточными снижениями 
температуры (ДРОП) на устьичную проводимость листьев растений картофеля, 
зараженных фитопаразитической нематодой. Зараженные растения характеризу�
ются низкой устьичной проводимостью и транспирацией листьев. Предобработка 
растений картофеля кратковременными ежесуточными снижениями температуры 
способствует поддержанию работы устьичного аппарата в условиях заражения 
фитопаразитической нематодой, что свидетельствует о снижении негативных по�
следствий нематодной инвазии на растительный организм. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Solanum tuberosum L., картофельная цистообразующая не�
матода, кратковременные ежесуточные снижения температуры, устьичная прово�
димость. 

V. V. Lavrova, E. N. Ikkonen, E. M. Matveeva, M. I. Sysoeva. THE 
RESPONSE OF THE STOMATAL APPARATUS OF POTATO PLANTS TO 
DAILY SHORT�TERM TEMPERATURE DROPS AND NEMATODE 
INFESTATION 

The effects of daily short�term temperature drops (DROP) on the stomatal conductance 
in the leaves of nematode�infected potato plants have been studied. Nematode�
infected plants are characterized by low stomatal conductance and transpiration of 
leaves. Pretreatment of potato plants by daily short�term temperature drops helped 
maintain the performance of the stomatal apparatus during nematode invasion, 
indicating an alleviation of the negative effects of nematode infection on the plants. 

K e y  w o r d s: Solanum tuberosum L., potato cyst nematode, short�term temperature 
drop, stomatal conductance. 

 
Введение 

Картофельная цистообразующая нематода 
(КЦН) является облигатным седентарным эндо�
паразитом корневой системы картофеля, кото�
рый для прохождения жизненного цикла форми�
рует в растительной ткани специализированные 

места питания (синцитий), сильно изменяя мета�
болизм растения�хозяина. КЦН принадлежит к 
числу наиболее серьезных и экономически важ�
ных вредителей и внесен в международный спи�
сок карантинных организмов. В настоящее вре�
мя в Российской Федерации распространен 
только один вид КЦН – Globodera rostochiensis 
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Woll. [Subbotin et al., 2000]. Паразитирование не�
матоды в корнях оказывает негативное влияние 
на многие физиологические процессы растений 
[Соловьева и др., 1989].  

Устьичный аппарат занимает важное место 
в регуляции водного баланса и газообмена рас�
тений. Известно, что при заражении грибными 
и вирусными инфекциями устьица закрываются, 
и это ведет к нарушению водного режима, а со�
ответственно, к снижению жизнедеятельности 
и продуктивности растений [Соловьева и др., 
1989]. Важная роль в регуляции движения усть�
иц и транспирации принадлежит температуре. 
Ранее проведенные исследования показали, 
что кратковременные ежесуточные снижения 
температуры (ДРОП, от англ. drop – «падение»), 
широко распространенные в природе, повыша�
ют устойчивость растений картофеля к немато�
де [Сысоева и др., 2011]. Особое внимание уде�
лено изучению фотосинтетического аппарата 
(ФСА) растений. К настоящему времени изуче�
но действие кратковременных ежесуточных 
снижений температуры на функциональное со�
стояние ФСА [Сысоева и др., 2010] и содержа�
ние фотосинтетических пигментов в условиях 
заражения [Сысоева и др., 2013]. Однако не ис�
следовано влияние ДРОП на функционирование 
устьичного аппарата растений картофеля при 
заражении нематодой, что и явилось целью на�
стоящей работы.  

Материалы и методы 

Мини�клубни картофеля (Solanum 
tuberosum L., с. Невский – восприимчивый к 
КЦН), полученные в ГНУ «Карельская ГСХОС 
Россельхозакадемии», проращивали стандарт�
ным способом на свету в течение 3 недель, 
высаживали в пластиковые сосуды с песком 
при поливе питательным раствором с добавле�
нием микроэлементов (рН 5,5–5,6) и выращи�
вали в камере искусственного климата при 
температуре 23 °С, фотопериоде (день/ночь) 
16/8 ч и освещенности 10 клк. По достижении 
фазы трех листьев часть растений оставляли 
при 23 °С (контрольные растения), а остальные 
подвергали в течение 6 суток ежесуточным 
снижениям температуры (с 23 до 5 °С) на 2 ч 
в конце ночного периода (ДРОП�обработанные 
растения). Сразу после завершения темпера�
турных обработок (0�е сутки) проводили изме�
рение устьичной проводимости, транспирации 
листьев, содержания СО2 в межклеточном про�
странстве на 3�м полностью развернувшемся 
листе наиболее развитого побега растений ка�
ждого варианта (контрольные растения, ДРОП�
обработанные растения). 

На следующий день все растения заражали 
нематодой (Globodera rostochiensis Woll. патотип 
Ro1, доза – 10 цист/растение) и далее выращива�
ли в оптимальных условиях (температура 23 °С, 
фотопериод (день/ночь) 16/8 ч, освещенность 
10 клк). Устьичную проводимость, транспирацию 
листьев и содержание СО2 в межклеточном про�
странстве измеряли в период, когда нематода 
оказывает существенное влияние на физиологи�
ческие процессы растений (20�е сутки после за�
ражения; контрольные растения + заражение, 
ДРОП�обработанные растения + заражение). Все 
измерения проводили на 3�м полностью развер�
нувшемся листе наиболее развитого побега. 

Устьичную проводимость, транспирацию ли�
стьев и содержание СО2 в межклеточном про�
странстве измеряли при помощи портативной 
фотосинтетической системы НСМ�1000 (Walz, 
Германия) при освещенности 1000 мкмоль/(м2·с) 
фотосинтетически активной радиации, влажно�
сти воздуха 60–70 %, содержании СО2 в воздухе 
400 ppm, температуре 21 °С. 

В таблицах приведены средние арифметиче�
ские значения из двух независимых опытов 
по пяти повторностям и их стандартные ошибки. 
Достоверность различий между средними 
оценивали с помощью критерия Стьюдента 
(при p ≤ 0,05) с использованием дисперсионного 
анализа в пакете программ Statistica (v.8.0.550.0, 
StatSoft, Inc). Исследование проведено с исполь�
зованием оборудования ЦКП ИБ КарНЦ РАН. 

Результаты и обсуждение 

В ходе проведенного исследования для 
растений картофеля установлены следующие 
параметры функционирования устьичного ап�
парата: устьичная проводимость – 122 ммоль 
Н2О/м2·с, транспирация листьев – 2,0 ммоль 
Н2О/м2·с, содержание СО2 в межклеточном 
пространстве – 261 ppm (табл. 1). Обработка 
растений кратковременными ежесуточными 
снижениями температуры вызвала повыше�
ние устьичной проводимости и транспирации 
листьев на 54 и 60 % соответственно 
(см. табл. 1). Подобная закономерность была 
отмечена для растений огурца [Икконен и др., 
2012] и, вероятно, обусловлена перераспре�
делением содержания абсцизовой кислоты 
в растении при низкотемпературном воздей�
ствии [Kudoyarova et al., 2011].  

Исследование функционирования устьичного 
аппарата зараженных растений проводилось на 
эндодермальном этапе развития паразита, ко�
гда проникшие в корни растений инвазионные 
личинки нематоды из состояния личинки 2�го 
возраста (J2) проходят развитие до состояния 
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личинки 4�го возраста (J4). Это период активно�
го питания нематоды за счет метаболитов и 
энергии хозяина, в течение которого паразит 
оказывает наибольшее влияние на физиологи�
ческие процессы растения [Матвеева и др., 
2007]. Зараженные нематодой растения харак�
теризовались довольно низкой устьичной про�
водимостью и транспирацией (табл. 2), что 
согласуется с результатами исследований, 
полученных ранее для паразитарных систем 
«картофель – Globodera pallida» и «соевые бобы – 
Heterodera glycines»  [Fatemy et al., 1985; Schans, 
Arntzen, 1991; Asmus, Ferraz, 2002]. Такая реак�
ция устьичного аппарата может быть вызвана 
особенностями развития паразита на данном 
этапе и его влиянием на растительный организм. 
Формирование в тканях корня гипертрофиро�
ванного многоклеточного комплекса (синцития) 
приводит к анатомическим изменениям корней 
и сопровождается нарушением их поглотитель�
ной функции, нарушением водного режима 
растений [Fatemy et al., 1985; Соловьева и др., 
1989]. Частичное закрытие устьиц и связанное 
с ним падение устьичной проводимости, воз�
можно, стало одной из причин снижения уровня 
СО2 в межклеточном пространстве (см. табл. 2). 
На основании полученных данных можно пред�
положить негативное влияние заражения на 
интенсивность фотосинтеза как интегрального 
показателя жизнеспособности и продуктивно�
сти растений, что подтверждается данными по 
снижению качественных и количественных 
характеристик урожая картофеля в условиях за�
ражения почвы нематодой [Лаврова, 2012].  

 
Таблица 1. Устьичная проводимость (gs), транспира�
ция (Tr), содержание СО2 в межклеточном простран�
стве (Ci) листьев контрольных и ДРОП�обработанных 
растений картофеля после температурных обработок 
(0�e сутки) 

Параметры 
gs,  

ммоль Н2О / 
(м2·с) 

Tr,  
ммоль Н2О / 

(м2·с) 

Ci,  
ppm 

контрольные 
растения 

122,0 ± 16 2,0 ± 0,3 261,0 ± 11

ДРОП�обработан�
ные растения 

188,0 ± 25 3,2 ± 0,5 261,0 ± 19

 
Таблица 2. Устьичная проводимость (gs), транспи�
рация (Tr), содержание СО2 в межклеточном про�
странстве (Ci) листьев контрольных и ДРОП�обрабо�
танных растений картофеля при заражении немато�
дой (20�е сутки) 

Параметры 
gs,  

ммоль Н2О / 
(м2·с) 

Tr,  
ммоль Н2О / 

(м2·с) 

Ci,  
ppm 

контрольные 
растения + заражение 

45,0 ± 10 1,2 ± 0,2 90,0 ± 11

ДРОП�обработанные 
растения + заражение 

68,0 ± 11 1,7 ± 0,2 193,0 ± 12

Предобработка растений кратковременны�
ми ежесуточными снижениями температуры 
способствовала поддержанию устьичной про�
водимости и транспирации листьев при зара�
жении растений нематодой (см. табл. 2). Мож�
но предположить, что ДРОП�предобработка 
позволяет сбалансировать приток воды и ее 
испарение, позволяя устьицам оставаться от�
крытыми и обеспечивать оптимальный газооб�
мен  и  фотосинтез растений. Ранее проведен�
ные исследования показали эффективность та�
кой низкотемпературной предобработки для 
повышения продуктивности растений в услови�
ях заражения и снижения популяции паразита 
[Лаврова и др., 2014], что связано с повышени�
ем устойчивости растений и было подтвержде�
но данными по экспрессии гена Н1, ответст�
венного за реакцию сверхчувствительности 
[Сысоева и др., 2011].  

Таким образом, предобработка растений 
картофеля кратковременными ежесуточными 
снижениями температуры способствует под�
держанию работы устьичного аппарата в усло�
виях заражения фитопаразитической немато�
дой, что свидетельствует о снижении негатив�
ных последствий нематодной инвазии на рас�
тительный организм. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке Программы фундаментальных иссле�
дований ОБН РАН «Биоресурсы 2012–2014» 
(№ г. р. 01201262103) и РФФИ (№ 14�04�
00840a). 
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ВЛИЯНИЕ ТЕХНОГЕННЫХ ВОД КОСТОМУКШСКОГО 
ГОРНО�ОБОГАТИТЕЛЬНОГО КОМБИНАТА НА АКТИВНОСТЬ 
ЛИЗОСОМАЛЬНЫХ ФЕРМЕНТОВ ПЛОТВЫ 

Е. А. Вдовиченко, Р. У. Высоцкая 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследована активность лизосомальных ферментов (β�глюкозидазы, β�галакто�
зидазы, ДНКазы, РНКазы, кислой фосфатазы) в органах плотвы Rutilus rutilus L. 
из чистого озера (оз. Каменное) и двух водоемов озерно�речной системы Кенти – 
Кенто, принимающей техногенные воды горно�обогатительного комбината 
(ОАО «Карельский окатыш»). У рыб из верхнего озера (оз. Костомукшского, преоб�
разованного в хвостохранилище комбината) и нижнего (оз. Койвас, отличающего�
ся кратностью разбавления техногенных вод) выявлены существенные сдвиги 
в активности ферментов. Показано, что активность кислой фосфатазы и нуклеаз 
в печени и жабрах у рыб из хвостохранилища выше, чем у особей из оз. Койвас, 
что служит косвенным показателем усиления биосинтетических процессов и мо�
билизации защитных сил организма. Отмечено адаптивное повышение уровня ак�
тивности β�глюкозидазы, свидетельствующее о вовлечении содержащих глюкозу 
компонентов в процессы анаэробного обеспечения организма рыб энергией в ус�
ловиях минерального загрязнения водоемов. Обсуждается зависимость ответных 
биохимических реакций рыб от состава и интенсивности загрязнения вод отхода�
ми железорудного производства. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лизосомальные гликозидазы, лизосомальные нуклеазы, 
кислая фосфатаза, биохимическая адаптация, минеральное загрязнение, плотва.  

E. A. Vdovichenko, R. U. Vysotskaya. THE EFFECT OF WASTEWATER 
FROM THE KOSTOMUKSHA IRON�ORE MINING AND CONCENTRATION 
MILL ON LYSOSOMAL ENZYME ACTIVITY IN ROACH 

The activity of lysosomal enzymes (β�glucosidase, β�galactosidase, DNAse, RNAse, 
acid phosphatase) in the organs of roach Rutilus rutilus L., inhabiting a pure lake 
(Lake Kamennoe) and two reservoirs of the lake�river system Kenti – Kento, 
receiving ore mining and processing wastewater (from "Karelskiy Okatysh" mill), 
was investigated. Significant changes in the enzymatic activity between fish from 
the upstream lake (Kostomukshskoe, converted into a tailings dump) and the 
downstream lake (Koivas, with the wastewater far more diluted) were revealed. It 
was shown that the activity of acid phosphatase and nucleases in the liver and gills 
of roach inhabiting the tailings dump was higher than the activity of these enzymes 
in fish from Lake Koivas, which can be an indirect indicator of biosynthetic 
processes intensification and mobilization of defense mechanisms in organisms. 
The adaptive increase in β�glucosidase activity was marked. It indicates the 
involvement of glucose�containing components in the anaerobic processes of 
energy supply to an organism  under the influence of mineral pollution. The 
dependence of biochemical responses in fish on the composition and intensity of 
water pollution by ore mining and processing  wastewater is discussed. 
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K e y  w o r d s: lysosomal glycosidases, lysosomal nucleases, acid phosphatase, 
biochemical adaptation, mineral pollution, roach. 

 
Введение 

Поверхностные воды суши наиболее под�
вержены загрязнению, поскольку являются 
конечными накопителями различных загряз�
няющих компонентов, поступающих с реч�
ным стоком и переносимых воздушным пу�
тем в региональном и глобальном масштабах 
[Моисеенко, 2009]. Для своевременного вы�
явления и прогноза развития негативных 
процессов, определяющих качество вод, 
разработки мер по предотвращению этих 
процессов проводится мониторинг водных 
объектов. Значительной трансформации 
подвергаются водные экосистемы, располо�
женные в регионах с развитой горнодобы�
вающей и перерабатывающей промышлен�
ностью [Кашулин и др., 1999]. На севере 
Карелии таким объектом, испытывающим 
значительную антропогенную нагрузку, явля�
ется озерно�речная система Кенти–Кенто. 
Основной источник воздействия на нее – 
техногенные воды Костомукшского горно�
обогатительного комбината (ГОК) по добыче 
и обогащению железорудного сырья [Лозо�
вик и др., 2003]. Верхнее озеро системы 
(оз. Костомукшское) преобразовано в хво�
стохранилище и используется для хранения 
отходов производства (хвостов) и для обо�
ротного водоснабжения предприятия. Воды 
хвостохранилища отличаются высокой мине�
рализацией с преобладанием ионов калия, 
сульфатов и гидрокарбонатов, щелочным 
значением рН и наличием мелкодисперсной 
взвеси размолотой горной породы (табл.). 
Профильтровавшиеся через дамбу, отде�
ляющую хвостохранилище от десяти нижеле�
жащих озер системы, и попадающие в ре�
зультате ежегодных попусков по отводным 
каналам техногенные воды комбината оказы�
вают влияние на всю экосистему р. Кенти. По 
результатам гидрохимических исследова�
ний, в нижних озерах соотношение основных 
ионов в воде такое же, как и в вышерасполо�
женных, но их концентрации существенно 
отличаются. Так, в оз. Койвас кратность раз�
бавления техногенных вод равна 3, в Ломо�
зере – 5, а в оз. Среднее Куйто, куда впадает 
р. Кенти, – 40 [Состояние..., 2007]. Ионный 
состав воды в оз. Среднее Куйто практиче�
ски соответствует природному с повышен�
ной долей калия и сульфатов.  

Гидрохимическая характеристика водоемов [Состоя�
ние..., 2007] 

 Каменное Койвас хвостохранилище
Общая минера�
лизация, мг/л 

11,3 351,0 757,0 

рН 5,8–6,9 7,0–7,5 8,0–8,5 
K+ мг/л 0,3 32,1 146,1 
Na+ мг/л 1 4,6 14,8 
SO4

2� мг/л 1,9 57,1 172,4 
HCO3

� мг/л 1,2 48,2 147,3 
Cl� мг/л 0,8 2,4 7 

 
При проведении биомониторинга и тести�

рования водных объектов в настоящее время 
применяют как традиционные биологиче�
ские, так и физиолого�биохимические и мо�
лекулярно�генетические методы [Сидоров и 
др., 2003; Немова, Высоцкая, 2004; Морозов, 
Высоцкая, 2007; Мещерякова и др., 2010]. 
В качестве объектов исследования использу�
ют рыб, поскольку они часто являются конеч�
ными звеньями трофических цепей водных 
экосистем, что позволяет получить полную 
картину изменений, произошедших на всех 
предыдущих уровнях [Кашулин и др., 1999]. 
В проведенных ранее исследованиях было 
показано, что на клеточном уровне высокую 
чувствительность к промышленным поллю�
тантам проявляют особые внутриклеточные 
органеллы – лизосомы [Versteeg, Giesy, 1985; 
Köhler, 1991; Baba et al., 1997; Высоцкая, Не�
мова, 2008]. Широкий комплекс лизосомаль�
ных гидролаз активно участвует в адаптивных 
перестройках организма гидробионтов к ме�
няющимся условиям среды, в том числе к ее 
минеральному составу [Немова, Высоцкая, 
2004; Такшеев, 2005; Вдовиченко, Высоцкая, 
2012; Биота..., 2012]. Данная работа продол�
жает этот ряд наблюдений. Целью настояще�
го исследования являлось изучение активно�
сти лизосомальных ферментов у рыб, оби�
тающих в водоемах озерно�речной системы 
р. Кенти, в разной степени подвергающихся 
трансформации под влиянием техногенных 
вод Костомукшского ГОК. 

Материалы и методы  

В качестве объекта исследования была 
выбрана плотва Rutilus rutilus L. – типичный 
представитель массовых видов рыб Косто�
мукшского хвостохранилища и нижележаще�
го озера Койвас. Для сравнения были взяты 
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рыбы того же вида из чистого озера Камен�
ное, расположенного на территории запо�
ведника «Костомукшский» и не подвергаю�
щегося антропогенному воздействию. На мо�
мент исследований минерализация воды в 
оз. Каменное составляла 11,5–24,1 мг/л, 
по ионному составу она относится к гидро�
карбонатно�кальциевому типу, имеет слабо�
кислую реакцию (рН 5,8–6,9) [Биота…, 2012]. 
Взятые для биохимического анализа рыбы 
имели следующие характеристики: самки 
плотвы из хвостохранилища были четвертой 
стадии зрелости гонад, возраста 4–5 лет; 
из оз. Каменное и оз. Койвас – второй стадии 
зрелости гонад, возраста 8–9 лет. 

Органы рыб (печень, гонады, жабры, мыш�
цы) извлекали сразу же после вылова и хра�
нили при температуре –80 °С до начала ана�
лиза. 10%�е гомогенаты готовили на 0,25 М 
растворе сахарозы с добавлением ЭДТА и 
неионного детергента – 0,1%�го раствора 
тритона Х�100, затем центрифугировали при 
10 000 g и температуре +4 °С в течение 
30 мин. В полученном супернатанте опреде�
ляли активность лизосомальных ферментов и 
содержание белка.  

Активность лизосомальных гликозидаз –  
β�глюкозидазы (КФ 3.2.1.21) и β�галактози�
дазы (КФ 3.2.1.23) определяли по методам 
А. А. Покровского и др. [1971] и Баррета и 
Хита [1980]. В качестве субстратов использо�
вали растворы п�нитрофенил�β,D�глюкопи�
ранозида и п�нитрофенил�β,D�галактопира�
нозида на цитратном буфере (pH 5,0 и 4,0, 
соответствующий рН оптимуму исследован�
ных ферментов). Активность обеих гликози�
даз выражали в микромолях п�нитрофенола, 
освободившегося в условиях реакции за еди�
ницу времени.  

Определение активности кислых нуклеаз – 
РНКазы (КФ 3.1.4.23) и ДНКазы (КФ 3.1.4.6) 
проводили по методам А. П. Левицкого и др. 
[1973] и А. А. Покровского с соавт. [Покров�
ский, Арчаков, 1968]. В качестве субстратов 
использовали 0,1%�е растворы РНК и ДНК 
на ацетатном буфере (pH 5,2 и 5,0 соответст�
венно). Активность ферментов выражали в ус�
ловных единицах  D260. 

Активность кислой фосфатазы (КФ 3.1.3.2) 
определяли по методу Баррета и Хита [1980]. 
Субстратом служил 1%�й раствор β�глицеро�
фосфата натрия на ацетатном буфере (pH 4,8). 
Активность фермента выражали в микрограм�
мах фосфора неорганического [Kahovcova, 
Odavic, 1969], освободившегося в условиях ре�
акции за единицу времени. Расчет активности 
ферментов производили на 1 г сырого веса 

ткани в минуту и на 1 мг белка. Содержание 
белка в пробах определяли по методу Лоури 
[Биохимические методы…, 1969]. 

Полученные результаты обрабатывали об�
щепринятыми методами статистики, оценивая 
достоверность различий по непараметриче�
скому критерию U Вилкоксона–Манна–Уитни 
при уровне значимости р ≤ 0,05 [Гублер, Ген�
кин, 1969].  

Результаты 

О степени участия лизосомального аппа�
рата в адаптивных реакциях плотвы к мине�
ральному загрязнению можно судить по дан�
ным, представленным на рисунке 1. В пече�
ни, жабрах и мышцах активность кислой фос�
фатазы – фермента�маркера лизосом у рыб 
из оз. Койвас, была ниже, чем у рыб из хво�
стохранилища. Следует указать, что в обоих 
водоемах, загрязняемых техногенными вода�
ми железорудного производства, активность 
кислой фосфатазы была значительно ниже, 
чем у рыб из чистого озера. 

 

 
 
Рис. 1. Активность кислой фосфатазы в органах 
плотвы из оз. Каменное, оз. Койвас  и хвостохрани�
лища Костомукшского ГОК (n = 4–5) 

 
Данные по активности лизосомальных нук�

леаз показывают, что происходит увеличение 
активности РНКазы во всех органах, кроме 
гонад, у особей из водоемов, подвергающих�
ся воздействию техногенных вод Костомукш�
ского ГОК. Активность же ДНКазы выше во 
всех органах плотвы из хвостохранилища 
(рис. 2).  

По содержанию белка в органах плотвы из 
этих водоемов различия были незначительны�
ми, за исключением гонад: у плотвы из хвосто�
хранилища его уровень был на 56 % выше, чем 
у рыб из оз. Койвас (рис. 3).  

Очень интересным, на наш взгляд, является 
изменение активности лизосомальных глико�
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зидаз. Отмечено повышение уровня активно�
сти β�глюкозидазы во всех органах плотвы из 
оз. Койвас и Костомукшского хвостохранили�
ща по сравнению с особями, обитающими в не 
загрязняемом техногенными водами комбина�
та оз. Каменное. В отличие от β�глюкозидазы 
активность β�галактозидазы практически во 
всех органах плотвы из оз. Койвас и хвостохра�
нилища была ниже, чем у особей, обитающих 
в чистом озере (рис. 4).  

 

 
 

 

 
 
Рис. 2. Активность лизосомальных нуклеаз в органах 
плотвы из озер с разной степенью антропогенной 
нагрузки (А – ДНКаза, Б – РНКаза) 

 

 
 
Рис. 3. Содержание белка в органах плотвы из оз. 
Каменное, оз. Койвас  и хвостохранилища Косто�
мукшского ГОК 

 
 

 
 
Рис. 4. Активность лизосомальных гликозидаз 
плотвы, обитающей в водоемах с разным уровнем 
минерального загрязнения (А – β�глюкозидаза, 
Б – β�галактозидаза) 

Обсуждение результатов 

Полученные данные показывают, что лизосо�
мальные ферменты проявляют различную реак�
цию по отношению к минеральному загрязне�
нию, которая зависит от интенсивности и соста�
ва загрязнения. Наиболее значительные изме�
нения в активности лизосомальных ферментов 
отмечены в печени и жабрах. Именно в печени 
происходят основные биосинтетические про�
цессы, в том числе выработка белков и фермен�
тов, позволяющих рыбам приспособиться 
к жизни в условиях постоянной интоксикации 
[Немова, Высоцкая, 2004]. Высокий уровень 
активности ферментов в жабрах объясняется 
тем, что у рыб, в отличие от высших позвоноч�
ных, в регуляции калия большая роль отводится 
жаберному аппарату [Романенко, 1994]. Нали�
чие в среде обитания рыб высоких концентра�
ций калия вызывает активацию работы органа. 

Вода хвостохранилища, в которой по сравне�
нию с природным фоном во много раз превы�
шено содержание калия, сульфатов, гидрокар�
бонатов и других компонентов, является остро 
токсичной для беспозвоночных и некоторых ви�
дов рыб [Сидоров и др., 2003; Такшеев, 2005; 
Калинкина, 2010]. В ходе специально постав�
ленных экспериментов было установлено, что 
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токсичным компонентом являются соли калия, 
особенно для ранних эмбрионов и личинок рыб 
[Высоцкая и др., 2000]. Важное значение имеют 
наличие взвеси и щелочная реакция вод хвосто�
хранилища. Даже разбавленная вода хвосто�
хранилища оказалась остро токсичной для оку�
ня. Активность лизосомальных гидролаз в орга�
нах этих рыб была резко снижена, следствием 
чего стала угнетенность всех катаболических 
процессов, исключалась возможность исполь�
зования внутренних резервов на экстренные 
энергетические и пластические нужды [Такше�
ев, 2005]. Похожая реакция наблюдалась у плот�
вы в настоящем исследовании, если судить по 
активности кислой фосфатазы в органах рыб из 
загрязненных водоемов. Однако снижение ак�
тивности лизосомального аппарата у плотвы 
зависело от интенсивности и состава загрязне�
ния. Более высокая активность ферментов 
у рыб из хвостохранилища, по сравнению с ана�
логичными показателями у рыб из оз. Койвас, 
свидетельствует о том, что плотва сумела при�
способиться к данному минеральному загряз�
нению и у нее наблюдаются сдвиги в активности 
ферментов, позволяющие мобилизовать защит�
ные силы организма, использовать внутренние 
ресурсы для обеспечения процессов жизнедея�
тельности в неблагоприятной среде. 

Сравнение изученных биохимических пока�
зателей в органах самок плотвы из оз. Койвас и 
хвостохранилища Костомукшского ГОК свиде�
тельствует о том, что адаптивные сдвиги мета�
болизма у рыб в нижних озерах системы Кенти – 
Кенто носят менее напряженный характер, чем 
в хвостохранилище. Содержание белка изменя�
ется незначительно, однако у особей из оз. Кой�
вас его уровень был немного выше в печени и 
жабрах, чем у плотвы из хвостохранилища. Это 
обстоятельство подтверждает, что в оз. Койвас 
условия обитания более благоприятны, чем 
в хвостохранилище. Однако в гонадах отмечен 
более высокий уровень содержания белка, что 
можно связать с разной стадией зрелости гонад 
особей. В хвостохранилище в условиях хрони�
ческого загрязнения плотва созревает раньше, 
и на момент сбора ее гонады были на IV стадии 
зрелости, в то время как у плотвы из оз. Койвас 
и чистого оз. Каменное – на II стадии. 

Активность кислой фосфатазы была выше во 
всех органах плотвы (за исключением гонад) из 
хвостохранилища по сравнению с особями из 
оз. Койвас, однако значения активности у особей 
из обоих водоемов были более низкими по срав�
нению с рыбами из оз. Каменное. Увеличение ак�
тивности нуклеаз свидетельствует о мобилиза�
ции защитных функций организма в условиях 
хронического загрязнения водоема. Данное об�

стоятельство подтверждает, что и в том, и в дру�
гом водоеме стратегия биохимической адапта�
ции сходная, т. е. происходит угнетение активно�
сти кислой фосфатазы – фермента маркера 
лизосом [Gu et al., 2006], а также процесса био�
синтеза белка, о чем свидетельствует более низ�
кая активность нуклеаз по сравнению с аналогич�
ным показателем у рыб из чистого озера. 

Особенностью реакции лизосомальных гли�
козидаз на данный тип минерального загряз�
нения является более высокая активность 
β�глюкозидазы во всех органах плотвы из 
оз. Койвас и хвостохранилища, а β�галактози�
дазы – более низкая по сравнению с таковой 
у рыб, обитающих в незагрязненном оз. Камен�
ное. Это позволяет заключить, что наибольший 
вклад в адаптивные реакции плотвы вносит 
β�глюкозидаза за счет вовлечения содержащих 
глюкозу компонентов в обеспечение организ�
ма энергией. Как известно, воздействие не�
благоприятных условий на рыб и других гидро�
бионтов приводит к преобладанию гликолити�
ческих процессов. Отмечено значительное 
повышение активности β�глюкозидазы в пече�
ни у плотвы из оз. Койвас, что, возможно, явля�
ется адаптивной реакцией на данный тип ми�
нерального загрязнения. Это подтверждается 
наблюдениями, что у рыб из хвостохранилища 
происходит снижение ферментов аэробного 
метаболизма в печени и переключение на аль�
тернативные источники обеспечения организ�
ма энергией [Чурова и др., 2011]. В то же вре�
мя в ранее опубликованных работах было пока�
зано, что у щук больший вклад в адаптивные 
реакции вносит другая лизосомальная глико�
зидаза – β�галактозидаза, и это говорит о раз�
ных механизмах биохимической адаптации 
у данных видов [Вдовиченко, Высоцкая, 2013]. 
Лизосомальные ферменты, участвующие в об�
мене углеводов, обладают широкой субстрат�
ной специфичностью и кроме реакций гидро�
лиза могут участвовать в процессах трансгли�
козилирования [Winchester, 2005; Husain, 2010; 
Наумов, 2011], т. е. осуществляют не только 
катаболизм углеводсодержащих компонентов, 
но и включаются в метаболизм за счет синтеза 
регуляторных гликолипидов и протеогликанов. 
Это делает гликозидазы универсальным инст�
рументом биохимической адаптации. Вероят�
но, активацию разных гликозидаз у плотвы и 
щуки можно связать с различиями в образе 
жизни, в том числе с типом питания указанных 
видов [Атлас…, 2002]. Плотва является эври�
фагом, ее рацион довольно разнообразен и за�
висит от времени года. В летний период плотва 
питается в основном кормом растительного 
происхождения, а также мелкими личинками 
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и водными насекомыми. Щука же – типичный 
хищник, в ее питании в хвостохранилище пре�
обладает плотва [Биота…, 2012]. 

Заключение 

Проведенные исследования показали, что 
в процессах адаптации рыб к загрязнению тех�
ногенными водами железорудного производ�
ства активное участие принимает лизосомаль�
ный аппарат печени и жабр.  

Особенностью адаптивных реакций плотвы 
в условиях минерального загрязнения с преоб�
ладанием ионов калия является переключение 
метаболизма на альтернативные источники 
обеспечения энергией. Важная роль при этом 
принадлежит лизосомальной β�глюкозидазе. 

Выявлена зависимость ответных адаптивных 
реакций плотвы от интенсивности загрязнения 
и состава техногенных вод комбината. В нижних 
водоемах озерно�речной системы Кенти–Кенто, 
где загрязнение техногенными водами не до� 
стигло критических значений, механизмы биохи�
мических адаптаций рыб сходны с теми, что на�
блюдаются в хвостохранилище Костомукшского 
ГОК, но носят менее напряженный характер.  

Работа выполнена на приборно�аналитиче�
ской базе Центра коллективного пользования 
научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН при 
поддержке Программы Президента РФ «Веду�
щие научные школы РФ» НШ�1642.2012.4 и 
НШ�1410.2014.4, Программы фундаменталь�
ных исследований Президиума РАН «Пробле�
мы происхождения жизни и становления 
биосферы» № 28 (подпрограмма 2) на 2012–
2014 гг., ФЦП «Научные и научно�педагогиче�
ские кадры инновационной России» (г. к. 
№ 14.740.11.1034), гранта Министерства об�
разования и науки РФ, соглашение № 8594. 
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА МОРФО� И ОРГАНОГЕНЕЗ БЕРЕЗЫ 
IN VITRO 

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

В условиях in vitro изучалось влияние разных концентраций кадмия (10−6–10−3 М) на 
морфо� и органогенез березы. Показано, что в концентрации 10–6 М кадмий спосо�
бен стимулировать рост побегов и формирование листового аппарата. Одновре�
менно с этим наблюдалось повышение в содержании ненасыщенных жирных ки�
слот в составе липидов. С увеличением в питательной среде концентрации кадмия 
до 10–5 М происходило его накопление в растущих побегах, что сопровождалось 
снижением не только скорости органогенеза тканевой культуры, но и уровня нена�
сыщенности жирных кислот. В варианте с концентрацией кадмия 10–4 М отмечено 
не только ингибирование морфо� и органогенеза березы, но и нарушение процес�
сов поглощения и транспорта минеральных элементов. При этом коэффициент 
ненасыщенности липидов был близким к единице. Концентрация кадмия 10–3 М 
оказалась критической. В этом случае рост и развитие побегов полностью прекра�
щались, а спустя 5–7 сут они погибали. Судя по полученным данным, одним из 
важных показателей в развитии защитно�приспособительных реакций побегов бе�
резы на воздействие кадмия в условиях in vitro является изменение ненасыщенно�
сти жирнокислотного состава липидов: она увеличивается при включении меха�
низмов детоксикации металла и снижается при нарушении последних. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth, Betula pendula var. carelica (Mercklin) 
Hämet�Ahti, in vitro, кадмий, морфо� и органогенез, жирнокислотный состав. 

L. V. Vetchinnikova, T. Yu. Kuznetsova, A. F. Titov. EFFECT OF CADMIUM 
ON IN VITRO MORPHO� AND ORGANOGENESIS IN BIRCH  

The effect of different concentrations of cadmium (10�6–10�3 M) on the morpho� and 
organogenesis in birch was studied in vitro. It is shown that at a concentration of 10�6 M 
cadmium is able to stimulate the growth of shoots and the formation of foliage. 
Simultaneously an increase in the content of unsaturated fatty acids in the lipid 
composition was observed. With the increase in the medium cadmium concentrations 
up to 10�5 M its accumulation occurred in the growing shoots, which was accompanied 
by a decrease in the rate of organogenesis in tissue culture as well as in the level of 
unsaturated fatty acids. In the treatment with cadmium concentration of 10�4 M, the 
inhibition of morpho� and organogenesis in birch as well as a decline in the absorption 
and transport of mineral elements was noted. The coefficient of unsaturated lipids was 
close to one. Cadmium concentration of 10�3 M was critical. In this case the growth and 
development of shoots stopped completely and 5–7 days later they died back. Based 
on the obtained data, a change in the unsaturated fatty acid composition of lipids is one 
of the most important indicators in the development of protective and adaptive response 
of birch shoots to in vitro exposure to cadmium: it increases with an activation of metal 
detoxification mechanisms and decreases with its malfunction.  
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K e y  w o r d s: Betula pendula Roth, Betula pendula var. carelica (Mercklin) Hämet�
Ahti, in vitro, cadmium, morphology and organogenesis, the fatty acid composition. 

 
Введение 

Влиянию тяжелых металлов на рост и разви�
тие растений посвящено большое количество 
исследований [Ильин, 1991; Das et al., 1997; 
Vassilev, Yordanov, 1997; Clemens, 2001; Memon 
et al., 2001; Dong et al., 2005; Казнина и др., 
2006; Титов и др., 2007; Kaznina et al., 2008; Се�
регин, 2009 и др.], но подавляющее большин�
ство из них проводились на травянистых расте�
ниях. Древесные породы изучены в этом отно�
шении гораздо хуже, а имеющиеся работы 
[Gussarsson, 1994; Gussarsson et al., 1996; 
Utriainen et al., 1997; Kopponen et al., 2001], ка�
сающиеся, в частности, изучения металлоус�
тойчивости березы, носят единичный характер.  

Вместе с тем такого рода данные имеют не 
только большой научный, но и практический 
интерес, который связан с возможностью вос�
становления лесов на значительных по площа�
ди территориях, загрязненных тяжелыми ме�
таллами [Kopponen et al., 2001]. Более того, 
некоторые исследователи [Amiro, Courtin, 
1981; Eltrop et al., 1991; Franiel, Więski, 2005; 
Диярова и др., 2009; Ветчинникова и др., 2013 
и др.] считают, что для этого целесообразно 
использовать именно березу. Хотя остается от�
крытым вопрос об особенностях реакции бе�
рез на действие тяжелых металлов, особенно 
на ранних этапах их развития, когда растения 
особенно чувствительны к различным неблаго�
приятным воздействиям.  

Исходя из сказанного выше, целью иссле�
дований явилось изучение особенностей мор�
фо� и органогенеза березы в условиях in vitro 
в присутствии в питательной среде разных кон�
центраций кадмия. 

Материалы и методы 

Опыты проводили с использованием культу�
ры тканей березы повислой Betula pendula Roth 
и карельской березы Betula pendula Roth var. 
carelica (Mercklin) Hämet�Ahti, представленной 
коллекцией клонов, полученной нами ранее из 
апикальной меристемы и ее производных в ус�
ловиях in vitro. Исходные побеги состояли из 
стебля длиной 4–5 мм и 1–2 листьев размером 
около 2 х 3 мм (рис. 1, А). 

В качестве питательной среды использова�
ли агаризованную минеральную основу Мура�
шиге–Скуга [Murashige, Skoog, 1962]. При про�

ведении опытов в питательную среду однора�
зово вносили уксуснокислую соль кадмия (Cd+2) 
в концентрациях 10–6, 10–5, 10–4 или 10–3 М. Об 
устойчивости тканей березы к действию кад�
мия судили по их способности к морфо� и ор�
ганогенезу (рост стебля, число листьев и их 
площадь, формирование новых побегов). Куль�
тивирование осуществляли в течение 30 сут 
при температуре 25 ± 2 °С, 16�часовом фото�
периоде и искусственном освещении (4,5 клк).  

Площадь листовых пластинок (после скани�
рования) определяли путем анализа изображе�
ний с привлечением программы SigmaScan Pro 
5.0 Image Analysis Software (SPSS Inc, США). 
Липиды из тканей экстрагировали смесью 
хлороформа и метанола в соотношении 2:1 
по объему [Folch et al., 1957]. Фракции липидов 
извлекали методом колоночной хроматографии 
следующими растворителями: нейтральные ли�
пиды – хлороформом, гликолипиды – ацетоном, 
фосфолипиды – метанолом. Жирные кислоты 
анализировали в виде их метиловых эфиров 
на газожидкостном хроматографе «Хроматэк – 
Кристалл�5000» (Россия). Содержание кадмия, 
кальция, магния, цинка, марганца и железа 
определяли на атомно�абсорбционном спек�
трофотометре АА�6800 («Shimadzu», Япония). 
Математическую обработку данных осуществ�
ляли с помощью общепринятых методов вариа�
ционной статистики с использованием пакета 
программ Microsoft Excel. 

Результаты и обсуждение 

Исследование показало, что в культуре тка�
ней березы повислой и карельской березы с 
увеличением в питательной среде концентра�
ции кадмия от 10–6  до 10–3  М происходило его 
накопление в растущих побегах (рис. 2, А). 
Отметим, что поступление металла в расти�
тельные ткани продолжалось до тех пор, пока 
величина его концентрации не становилась 
токсической, что наблюдалось при применении 
концентрации 10–4  М и сопровождалось некро�
тизацией пораженных клеток (рис. 1, Б, Г). Хи�
мический анализ побегов контрольного вари�
анта не обнаружил присутствие в них кадмия. 

По мнению ряда авторов [Ouzounidou et al., 
1997; White, Broadley, 2003], накопление кад�
мия в тканях может изменяться в зависимости 
от присутствия Са в питательной среде, что 
связано с их конкуренцией при транспорте 
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и поступлении ионов в растительную ткань, по�
скольку кальций также транспортируется пре�
имущественно по клеточным оболочкам. Одна�
ко у разных видов растений влияние кальция 
на перемещение кадмия неодинаково: у одних 
растений его накопление в присутствии каль�
ция уменьшается, у других – увеличивается. 
Согласно нашим данным, in vitro при токсиче�
ской концентрации (10–4 М) на фоне возрас�
тающего содержания кальция (рис. 2, Б) 
в побегах изученных берез поступление кад�
мия усиливалось (см. рис. 2, А), что сопровож�
далось увеличением его ингибирующего дей�
ствия на рост.  

Вопрос о взаимодействии кадмия с другими 
металлами изучается в течение многих лет, но 
до сих пор не получил однозначного ответа. 

Тем не менее считается, что кадмий, в свою 
очередь, также способен влиять на поглоще�
ние, транспорт и использование других эле�
ментов. В побегах березы, полученных на пита�
тельной среде в условиях in vitro, кадмий в це�
лом стимулировал поглощение как макроэле�
ментов – кальция, магния (см. рис. 2, Б, В), так 
и микроэлементов – цинка, марганца и железа 
(рис. 2, Г–Е). Однако в небольших концентра�
циях кадмий препятствовал поступлению маг�
ния (см. рис. 2, В), цинка (см. рис. 2, Г) и желе�
за (см. рис. 2, Е). Ранее подобные результаты 
были получены в экспериментах с травянисты�
ми растениями [Ильина и др., 1979; Peterson, 
Girling, 1981].  

Проведенные исследования также показа�
ли, что реакция березы повислой и карельской 

 
 

Рис. 1. Влияние кадмия на рост и развитие побегов березы in vitro в начале 
эксперимента (А) и спустя 7 (Б), 14 (В) и 21 (Г) сут  

Концентрация Cd М
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березы на воздействие кадмия в условиях 
культуры тканей носит однотипный характер и 
не зависит от их видовых особенностей. Опыты 
выявили небольшое стимулирующее действие 
кадмия в самой низкой из изученных концен�
траций (10–6  М). Так, уже на 7�е сут от начала 
эксперимента отмечена индукция деятельно�
сти пазушных меристем и рост побегов 
(см. рис. 1, Б; 3, А, Б). Положительное влияние 
металла отразилось также на суммарной пло�
щади фотосинтезирующей поверхности листь�
ев: она увеличилась более чем на 20 % (рис. 3, 
В). Кроме того, в присутствии в питательной 
среде кадмия в концентрации 10–6  М отмечено 
увеличение суммы ненасыщенных жирных ки�
слот. Особенно заметно это проявилось во 
фракции гликолипидов, в которых наблюда�

лось повышение коэффициента ненасыщенно�
сти (U/S) почти на 20 % (табл.). Предполагает�
ся, что подобное стимулирующее действие 
тяжелых металлов на ростовые процессы мо�
жет быть связано с активизацией клеточного 
деления, изменением баланса гормонов или 
усилением хелатирующей способности клеток 
растений для ионов этого металла [Титов и др., 
2007 и др.]. В условиях культуры тканей подоб�
ный эффект может усиливаться за счет высо�
кой синтетической активности клеток разви�
вающихся морфологических структур, которые 
делают их аттрагирующим центром для транс�
порта питательных веществ.  

Возрастание концентрации кадмия в пита�
тельной среде до 10–5 М сопровождалось угне�
тением роста побегов, уменьшением площади 

 
 

Рис. 2. Содержание кадмия (А), кальция (Б), магния (В), цинка (Г), марганца (Д) 
и железа (Е) в побегах березы (спустя 28 сут от начала эксперимента in vitro) 
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листовых пластинок (рис. 3, А, В), а также 
заметным снижением коэффициента ненасы�
щенности как в нейтральных липидах, так и в 
гликолипидах (см. табл.). Ингибирование роста 
побегов кадмием, а также уменьшение площа�
ди листовых пластинок по сравнению с кон�
трольными, очевидно, явилось следствием не�
гативного влияния металла на процессы как 
деления, так и растяжения клеток [Гуральчук, 
1994; Серегин, Иванов, 2001; Титов и др., 2007; 
Серегин, 2009 и др.].  

Нарушения фотосинтетического аппарата 
побегов in vitro под влиянием кадмия визуаль�
но проявлялись не только в изменении разме�
ров листовых пластинок, их числа, но и в хло�
розе. Хлороз листьев при избытке кадмия, по 
мнению ряда авторов, появляется в результате 
уменьшения количества зеленых пигментов, 
главной причиной которого является подавле�
ние биосинтеза хлорофилла [Ali et al., 2000; 
Титов и др., 2007] и изменение структуры 
внешней мембраны хлоропластов [Barceló 
et al., 1988; Vassilev, Yordanov, 1997; Ouzounidou 
et al., 1997], а также мембран тилакоидов 
[Skorzynska�Polit, Baszynski, 1997]. В отдельных 
случаях хлороз в присутствии кадмия обуслов�
ливается его взаимодействием с другими ме�
таллами [Godbold, Hüttermann, 1985; Krots 
et al., 1989 и др.]. 

При внесении в питательную среду кадмия в 
концентрации 10–4 М происходило постепенное 
прекращение роста и развития побегов, а так�
же угнетение процессов закладки и формиро�
вания новых органов (см. рис. 1, 3). На 14�е сут 
культивирования наблюдалась остановка мор�
фо� и органогенеза (см. рис. 1, В; 3 А, Б). О на�
рушении процессов поглощения и транспорта 
минеральных элементов свидетельствует зна�
чительное ускорение их поступления в побеги 
(не менее чем в 2 раза) (см. рис. 2, А).  

Одним из важных показателей ответной ре�
акции побегов на содержание в питательной 
среде разных концентраций кадмия явилось 
изменение ненасыщенности жирнокислотного 
состава липидов. Например, если в контроле 
во всех изученных фракциях содержание нена�
сыщенных жирных кислот преобладало над 
суммой насыщенных более чем в 2 раза, то 
внесение кадмия вызывало заметное увеличе�
ние доли насыщенных жирных кислот: в ней�
тральных липидах – на 40 %, в гликолипидах – 
на 60 %, в фосфолипидах – на 20 % по сравне�
нию с контролем. В целом это привело к сни�
жению величины коэффициента ненасыщенно�
сти липидов (см. табл.). Более того, при при�
менении кадмия в концентрации 10–4 М данный 
показатель оказался близким к единице 
(см. табл.), что говорит о практически полном 
выравнивании количества насыщенных и нена�
сыщенных жирных кислот; это особенно четко 
проявилось во фракции нейтральных липидов. 
В глико� и фосфолипидах содержание ненасы�
щенных жирных кислот уменьшилось более 
чем на 60 %. Столь существенное снижение 
уровня ненасыщенных жирных кислот под 
влиянием кадмия может рассматриваться как 
нарушение механизмов его детоксикации 
[Титов и др., 2007] на уровне липидного обме�
на, ведущее наряду с другими причинами 
к торможению и прекращению роста и разви�
тия побегов березы in vitro. По современным 
представлениям, роль липидных молекул не 
ограничивается формированием пограничной 
гидрофобной среды между гидрофильными 
компартментами клетки. От состава липидной 
среды зависит проницаемость мембран для 
различных соединений [Антонов, 1982], а так�
же активность мембранных ферментов и чувст�
вительность мембранных рецепторов [Бурла�
кова и др., 1982]. Кроме того, некоторые авто�

 
Рис. 3. Влияние кадмия на рост побегов березы (А), образование листьев (Б) и их площадь (В) in vitro 
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ры считают, что процессы окисления липидов 
могут играть роль механизма, регулирующего 
скорость деления клеток [Волков и др., 1982]. 
Наконец, показано, что ведущая роль в разви�
тии неспецифических адаптивных реакций 
принадлежит модификациям мембран и мем�
бранных липидов в сторону преобладания в 
них ненасыщенных жирных кислот [Белоус, 
Бондаренко, 1982; Жиров и др., 2007 и др.]. 

 
Влияние кадмия на величину коэффициента ненасы�
щенности (U/S) липидов отдельных фракций, содер�
жащихся в побегах березы in vitro  

Концентрация кадмия, М
Фракции липидов Контроль

10–6 10–5 10–4 
Нейтральные 
липиды 

2,1 2,3 1,8 1,1 

Гликолипиды 2,6 3,1 2,3 1,6 
Фосфолипиды 2,4 1,9 1,9 1,6 

 
Присутствие в питательной среде кадмия в 

концентрации 10–3 М оказалось критическим для 
морфо� и органогенеза березы, поскольку рост 
побегов и развитие листьев полностью прекраща�
лись, а спустя 5–7 суток наступала их гибель 
(см. рис. 1, Б). Вероятно, это связано с тем, что in 
vitro меристема и зона растяжения стебля харак�
теризуются наличием слабодифференцирован�
ных тканей, что обусловливает отсутствие физио�
логических барьеров для беспрепятственного по�
ступления из питательной среды ионов металлов.  

Заключение 

В целом результаты проведенных исследо�
ваний показали, что кадмий в концентрации в 
питательной среде 10–6 М способен вызывать 
стимулирующий эффект на морфо� и органоге�
нез березы in vitro, проявляющийся, в частно�
сти, в усилении роста побегов и формирования 
листового аппарата. Вместе с тем установле�
но, что эти процессы сопровождаются включе�
нием механизмов детоксикации металла, свя�
занных с увеличением ненасыщенности жир�
ных кислот, особенно явно выраженным во 
фракции гликолипидов, играющих важную 
роль в процессах фотосинтеза. С увеличением 
концентрации металла (до 10–5 М) происходило 
торможение роста и развития побегов березы, 
сформированных in vitro, на фоне снижения со�
держания ненасыщенных жирных кислот в со�
ставе их липидов. Явно выраженное негатив�
ное влияние на рост меристемы и дифферен�
циацию ее производных, а также на темпы 
морфо� и органогенеза березы в условиях 
in vitro кадмий оказывает в концентрациях 10–4–
10–3 М. При токсических дозах кадмия (10–4 М) в 
питательной среде наблюдалось не только 

прекращение морфо� и органогенеза, но и на�
рушение процессов поглощения и транспорта 
минеральных элементов. При этом коэффици�
ент ненасыщенности липидов оказался близ�
ким к единице. Такое резкое снижение содер�
жания ненасыщенных жирных кислот под влия�
нием кадмия может рассматриваться как нару�
шение механизма детоксикации этого металла 
на уровне липидного обмена. Критической для 
жизнедеятельности оказалась концентрация 
10–3 М. В этом случае рост и развитие побегов, 
сформированных in vitro, полностью прекраща�
лись, а спустя несколько дней они погибали.  

Из полученных данных следует, что одним 
из важных показателей в развитии защитно�
приспособительных реакций побегов на воз�
действие разных концентраций кадмия являет�
ся изменение степени ненасыщенности жир�
нокислотного состава липидов, которая повы�
шается при включении механизмов детоксика�
ции и снижается при их нарушении.  

Авторы выражают искреннюю благодар�
ность сотрудникам аналитической лаборато�
рии Института леса Карельского научного цен�
тра РАН за проведение химических анализов.  
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СОДЕРЖАНИЕ НЕПРОТЕИНОВЫХ ТИОЛОВ  
В КЛЕТКАХ  КОРНЯ ДИКОРАСТУЩИХ МНОГОЛЕТНИХ 
ЗЛАКОВ ПРИ ДЕЙСТВИИ КАДМИЯ И СВИНЦА 

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

Институт биологии Карельского научного центра РАН  

В условиях вегетационного опыта изучено влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) 
и свинца (400 мг/кг субстрата) на содержание непротеиновых тиолов  в клетках кор�
ня дикорастущих многолетних злаков – тимофеевки луговой (Phleum pratense L.) 
и пырея ползучего (Elytrigia repens L. (Nevski)). Растения выращивали в течение 40 
дней в присутствии тяжелых металлов, что приводило к значительному увеличению 
содержания фитохелатинов в клетках корня обоих видов, особенно выраженное при 
действии кадмия.  В отношении восстановленного глутатиона (GSH) отмечены 
заметные межвидовые различия: у тимофеевки содержание GSH сильнее возраста�
ло в присутствии кадмия, а у пырея – в присутствии свинца. Указанные различия 
корреспондировались с устойчивостью вида к изученным металлам. Кроме того, 
многолетние злаки оказались способными накапливать значительные количества 
тяжелых металлов в корнях, причем   если тимофеевка в большей степени аккумули�
ровала кадмий, то пырей – свинец. На основании полученных результатов сделан 
вывод о возможности использования тимофеевки луговой для фиторемедиации 
почв, загрязненных кадмием, а пырея –  загрязненных свинцом.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Phleum pratense L., Elytrigia repens L. (Nevski), восстанов�
ленный глутатион, фитохелатины, кадмий, свинец. 

N. M. Kaznina, A. F. Titov, Yu. V. Batova. THE CONTENT OF NON�
PROTEIN THIOLS IN ROOT CELLS OF WILD PERENNIAL GRASSES 
(PHLEUM PRATENSE L. AND ELYTRIGIA REPENS L.) TREATED WITH 
CADMIUM AND LEAD 

The effect of cadmium (40 mg/kg of substratum) and lead (400 mg/kg of substratum) 
on the content of non�protein thiols in the root cells of wild perennial grasses – 
timothy (Phleum pratense L.) and couch grass (Elytrigia repens L. (Nevski)) was 
studied in a greenhouse experiment.  The plants were grown for 40 days in the 
presence of heavy metals, resulting in a significant increase in phytochelatins content 
in the root cells of both species, especially under the influence of cadmium. In regard 
to reduced glutathione (GSH), the following differences between the species were 
observed: GSH content in timothy increased at a faster rate in the presence of 
cadmium, while in couch grass – in the presence of lead. These differences 
corresponded to the resistance of the plant species to the heavy metals. In addition, 
perennial grasses appeared to be capable of accumulating significant amounts of 
heavy metals in the roots. Thus, timothy largely accumulated cadmium, while couch 
grass accumulated lead. Based on the obtained results, a conclusion about the 
possibility of using timothy for phytoremediation of soils contaminated with cadmium, 
and couch grass for those contaminated with lead, was drawn. 
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K e y  w o r d s: Phleum pratense L., Elytrigia repens L. (Nevski), reduced glutathione 
(GSH), phytochelatins, cadmium, lead. 

 
Введение 

Значительные масштабы загрязнения окру�
жающей среды тяжелыми металлами вызвали 
во второй половине ХХ века резкое усиление 
интереса исследователей к вопросу об их влия�
нии на живые организмы, включая растения. 
При этом в последние годы наибольшее внима�
ние уделяется изучению механизмов металло�
устойчивости, действующих на клеточном, суб�
клеточном и молекулярном уровнях организа�
ции, понимание которых на сегодняшний день 
заметно расширилось и  углубилось [Meharg, 
2005; Сlemens et al., 2006; Gallego et al., 2012]. 
Вместе с тем необходимо констатировать, что 
в основном такого рода исследования прово�
дятся с использованием весьма ограниченного 
набора видов, принадлежащих главным обра�
зом к семействам  Brassicaceae и Fabaceae. 
Растения из семейства Poaceae, особенно ди�
корастущие виды, в этом отношении почти не 
изучены, хотя некоторые из них отличаются вы�
сокой металлоустойчивостью и успешно произ�
растают на территориях со значительным за�
грязнением почвы тяжелыми металлами 
[Безель, Жуйкова, 2007; Лайдинен и др., 2011]. 
Поэтому изучение механизмов, обеспечиваю�
щих устойчивость растений этих видов к высо�
ким концентрациям тяжелых металлов в окру�
жающей среде, представляет не только значи�
тельный научный, но и практический интерес 
в связи с перспективой их возможного исполь�
зования для фиторемедиации почв. 

Учитывая это, целью данной работы явилось 
изучение влияния кадмия и свинца, которые от�
носятся к числу наиболее распространенных и 
высокотоксичных тяжелых металлов, на содер�
жание непротеиновых тиолов (глутатиона и фи�
тохелатинов) у дикорастущих многолетних зла�
ков – тимофеевки луговой (Phleum pratense L.) 
и пырея ползучего (Elytrigia repens L. (Nevski)). 

Материалы и методы 

Семена злаков проращивали в чашках Петри 
при температуре воздуха 22° в течение 7 дней, по�
сле чего высаживали в сосуды с песком объемом 
1 дм3. В опытных вариантах в сосуды добавляли 
кадмий в концентрации 40 мг/кг субстрата или 
свинец  в концентрации 400 мг/кг субстрата. Ис�
пользуемые концентрации металлов вызывали 
(как это было выявлено в предварительных опы�

тах) 30%�е ингибирование роста корня. Полив 
растений осуществляли питательным раствором 
с добавлением микроэлементов. Опыт проводили 
в вегетационных условиях. Спустя 40 дней в кор�
нях растений определяли концентрацию восста�
новленного глутатиона (GSH) и фитохелатинов, 
а также содержание тяжелых металлов,  оцени�
вали их влияние на накопление биомассы расте�
ниями и рассчитывали индекс устойчивости.  

Количество GSH и фитохелатинов определяли 
методом высокоэффективной жидкостной хро�
матографии. После замораживания образцов 
корней в жидком азоте проводили экстракцию 
GSH и фитохелатинов с использованием смеси 
ледяной 6,3 мМ диэтилтриаминпентауксусной 
кислоты (ДТПА, «Sigma») и 0,1%�й трифторуксус�
ной кислоты («Merck»). Гомогенат центрифугиро�
вали при 10 000 об./мин и 4 °С. Полученные 
экстракты подвергали предколоночной дерива�
тизации с монобромбиманом (mBBr, «Sigma»). 
Разделение GSH и фитохелатинов проводили 
в аналитической колонке Phenomenex Luna 5u 
С18 при температуре колонки 37 °С и скорости 
потока 1,0 мл/мин. согласно методике Снеллер 
с соавт. [Sneller et al., 2000]. Количество непро�
теиновых тиолов определяли по стандарту GSH 
(«Sigma»). Расчет площадей пиков осуществляли 
с помощью компьютерной программы  Мульти�
Хром (Версия 1,5Х).  

Содержание кадмия в корнях и листьях расте�
ний определяли методом инверсионной вольт�
амперометрии с использованием полярографа 
АВС�1.1 («Вольта», Россия). Разложение расти�
тельных образцов проводили в смеси HNO3 
и H2O2  в  соотношении  4:1 с  использованием  
микроволновой  системы  пробоподготовки 
МС�6 («Вольта», Россия). Индекс устойчивости 
(It) вычисляли по формуле: It = lМе/lк, где lМе – био�
масса растений опытного варианта; lк – биомасса 
растений контрольного варианта.  

Биологическая повторность в пределах каж�
дого варианта опыта составляла для разных 
измерений от 6 до 20 растений. Аналитическая 
повторность при проведении химических ана�
лизов 3–5�кратная. Весь опыт повторяли дваж�
ды. В таблице и на рисунке представлены 
средние значения по двум опытам и их стан�
дартные ошибки. Достоверность различий 
оценивали с помощью критерия Стьюдента при 
р < 0,05.  

Исследования проведены с использовани�
ем научного оборудования ЦКП ИБ КарНЦ РАН. 
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Результаты  

Результаты проведенного исследования по�
казали, что изученные виды злаков способны 
расти и развиваться в течение длительного вре�
мени в присутствии  высоких концентраций кад�
мия и свинца в субстрате. При этом содержание 
непротеиновых тиолов в клетках корня изменяет�
ся (по отношению к контролю) у них в зависимо�
сти как от видовой принадлежности, так и от дей�
ствующего на них металла. В частности, под 
влиянием кадмия у тимофеевки наблюдалось 
значительное (в 2 раза) увеличение количества 
GSН, тогда как у пырея – некоторое его снижение 
(рис.). Под действием свинца уровень GSН воз�
растал у обоих видов злаков, но в большей сте�
пени (почти в 2 раза) – у пырея. В отличие от это�
го, содержание фитохелатинов в корнях расте�
ний в присутствии свинца повышалось у обоих 
видов почти в 2 раза. При действии кадмия отме�
чено еще более резкое увеличение их количест�
ва: у тимофеевки – в 6 раз, а у пырея – в 9 раз.  

 

      
 

 
 

Влияние тяжелых металлов на содержание восста�
новленного глутатиона (А) и фитохелатинов (Б) 
в клетках корня растений тимофеевки луговой (1) 
и пырея ползучего (2) 

 
Учитывая, что уровень непротеиновых тио�

лов в клетке в присутствии тяжелых металлов 
во многом зависит от количества токсичных 

ионов в органах растений [Maier et al., 2003; 
Tausz et al., 2004; Gard, Kaur, 2013], нами про�
веден анализ содержания кадмия и свинца 
в корнях растений (табл.). Он показал, что оба 
вида злаков способны накапливать значитель�
ные количества тяжелых металлов. Однако ес�
ли у тимофеевки содержание кадмия  было вы�
ше, чем у пырея,  то пырей в большей степени 
аккумулировал свинец (его концентрация поч�
ти в 2 раза превышала концентрацию в корнях 
тимофеевки). Важно также отметить, что тимо�
феевка при этом оказалась более устойчивой 
к кадмию (It = 0,72), тогда как пырей гораздо 
более устойчив к свинцу (It = 1,19).  

 
Содержание (мг/г сырого веса) тяжелых металлов в 
корнях тимофеевки луговой и пырея ползучего по�
сле 40 дней выращивания  на субстратах, содержа�
щих Cd2+ (40 мг/кг) или Pb2+ (400 мг/кг) и индекс ме�
таллоустойчивости растений (It) 

Cd2+ Pb2+ 
Вид  содержание 

металла  
It 

содержание 
металла 

It 

Пырей ползучий 116,2 ± 5,0 0,56 173,9 ± 4,5 1,19
Тимофеевка 
луговая    128,3 ± 14,8 0,72  95,4 ± 15,5 0,86

Примечание. Содержание Cd2+ у растений контрольного ва�
рианта составляло 0,2–0,4 мг/г сырого веса; Pb2+ –  
0,5–0,6 мг/г сырого веса. 

Обсуждение 

Способность некоторых видов дикорасту�
щих растений накапливать в корнях большое 
количество тяжелых металлов и при этом де�
монстрировать высокую металлоустойчи�
вость, отмечена в целом ряде исследований. 
Например, растения Alyssum montanum с вы�
соким содержанием никеля в корнях [Kramer 
et al., 1996], Setaria viridis – с избыточными 
концентрациями цинка [Казнина и др., 2009] 
и Bacopa monnieri с повышенным уровнем 
кадмия [Mishra et al., 2006] характеризовались 
и высокой устойчивостью к этим металлам. 
Считается, что металлоустойчивость растений 
обеспечивается прежде всего эффективной 
работой клеточных механизмов детоксикации, 
среди которых важную роль играет связыва�
ние токсичных ионов непротеиновыми тиола�
ми – GSH и фитохелатинами [Mendoza�Cozalt, 
Moreno�Sanchez, 2006]. 

Доказано, что GSH выполняет в клетках рас�
тений несколько очень важных функций. Он 
является одним из наиболее эффективных 
низкомолекулярных антиоксидантов, участвует 
в регуляции внутриклеточного окислительно�
восстановительного потенциала, клеточном 
сигналинге,  является запасной и транспортной 
формой серы в клетке, а также предшественни�
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ком фитохелатинов [Zhu et al., 1999; Pietrini 
et al., 2003; Noctor et al., 2011]. В ряде исследо�
ваний обнаружено изменение уровня GSH в 
клетке при воздействии тяжелых металлов, хотя 
о его роли в качестве самостоятельного хелато�
ра токсичных ионов стало известно относитель�
но недавно [Maier et al., 2003; Tausz et al., 2004].  

В наших опытах у растений тимофеевки 
содержание GSH в клетках корня заметно уве�
личивалось в присутствии кадмия, тогда как 
у пырея – в присутствии свинца, что коррес�
пондировалось с устойчивостью видов к этим 
металлам. Аналогичные данные были получе�
ны и другими авторами. Так, при действии 
кадмия более высокий уровень GSH был обна�
ружен у более устойчивых к металлу геноти�
пов гороха посевного [Metwally et al., 2005], 
сортов ячменя [Радюк и др., 2007] и конских 
бобов [Čabala et al.,  2011]. Предполагается, 
что восстановление пула глутатиона в клетках 
за счет активации его синтеза способствует 
повышению устойчивости растений к тяжелым 
металлам. Причем это связано не только с ис�
пользованием его молекул на синтез фитохе�
латинов, но и с участием GSH в качестве 
основного антиоксиданта при окислительном 
стрессе, вызванном действием токсичных ио�
нов [Mishra et al., 2006]. В свою очередь, не�
способность растений поддерживать высокий 
уровень GSH приводит к усилению окисли�
тельного стресса и увеличению их чувстви�
тельности к тяжелым металлам [Mendoza�
Cozalt, Moreno�Sanchez, 2006].  

Хорошо известно, что в ответ на действие 
многих тяжелых металлов в клетках растений 
запускается синтез  фитохелатинов, основная  
роль которых, как предполагается, заключает�
ся в связывании токсичных ионов в цитоплазме 
и транспорте образовавшихся комплексов в 
вакуоль [Sanita di Toppi, Gabrielli, 1999; Сере�
гин, 2001; Schat et al., 2002; Mishra et al., 2006; 
Казнина и др., 2012 и др.]. При этом под влия�
нием кадмия, который является одним из наи�
более сильных индукторов их синтеза [Rauser, 
1999; Woojcik, Tukendorf, 2005], количество 
фитохелатинов возрастает в гораздо большей 
степени, чем, например, в присутствии свинца. 
Это наблюдалось и нами, а ранее – в экспери�
ментах с растениями кукурузы [Серегин и др., 
2007] и ячменя [Радюк и др., 2007].  

Заметные межвидовые различия в содержа�
нии фитохелатинов были также обнаружены 
лишь при действии кадмия: большее их коли�
чество синтезировалось в клетках корня пы�
рея, по сравнению с тимофеевкой, несмотря 
на меньшую концентрацию металла в корнях и 
более низкую устойчивость к нему.  

Об отсутствии прямой зависимости между 
уровнем фитохелатинов в клетках растений, 
с одной стороны, и их устойчивостью к тяжелым 
металлам, а также содержанием их ионов в ор�
ганах, с другой, уже сообщалось ранее. Напри�
мер, у трансгенных растений  Arabidopsis thaliana 
[Lее et al., 2003] и табака [Wojas et al., 2008] с по�
вышенным уровнем экспрессии гена фитохела�
тинсинтазы, несмотря на заметно более высо�
кое  количество фитохелатинов в корнях в при�
сутствии кадмия, устойчивость к этому металлу 
оказалась гораздо ниже, чем у растений дикого 
типа. При одинаковом уровне  фитохелатинов 
в клетках  растений разных генотипов овса ще�
тинистого их устойчивость к кадмию, а также со�
держание металла в органах оказались различ�
ными [Uraguchi et al., 2009]. У разных сортов 
пшеницы количество фитохелатинов в корнях не 
было связано с концентрацией кадмия в расте�
ниях и устойчивостью их к металлу [Stolt et al., 
2003]. Полагают, что уменьшение устойчивости 
растений к тяжелым металлам при высоком 
уровне фитохелатинов в клетках скорее всего 
связано с нарушениями, происходящими на 
других этапах их детоксикации, например, со 
снижением активности белков, участвующих 
в транспорте комплексов металлов с непротеи�
новыми тиолами через тонопласт в вакуоль 
[Li et al., 2004]. Помимо этого различия в метал�
лоустойчивости видов (сортов, генотипов) могут 
быть связаны не только с количеством синтези�
руемых молекул фитохелатинов, но и, возможно 
даже в большей степени, со скоростью их обра�
зования [Ebbs et al., 2002; Schat et al., 2002].  

Заключение 

Проведенные исследования показали, что 
растения тимофеевки луговой и пырея ползу�
чего обладают способностью расти и разви�
ваться в условиях повышенного содержания 
в почве кадмия и свинца и накапливать эти ме�
таллы в корнях в относительно больших коли�
чествах. При этом тимофеевка оказалась бо�
лее устойчивой к кадмию, а пырей – к свинцу. 

 Из полученных данных следует, что в метал�
лоустойчивости злаков важную роль играют 
непротеиновые тиолы; в присутствии кадмия и 
свинца у обоих изученных видов  существенно 
увеличивается содержание фитохелатинов в 
клетках корня, особенно выраженное при дей�
ствии кадмия.  В отношении GSH отмечены за�
метные межвидовые различия, которые кор�
респондируются с устойчивостью к изученным 
металлам: у тимофеевки содержание GSH 
сильнее возрастает в присутствии кадмия, а у 
пырея – в присутствии свинца. 
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На основании полученных результатов сде�
лан  вывод о возможности использования ти�
мофеевки луговой для фиторемедиации почв, 
загрязненных кадмием, а пырея –  загрязнен�
ных свинцом.  

Работа выполнена при финансовой поддержке 
Программы Президиума РАН «Живая природа: 
современное состояние и проблемы развития». 
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ГЕНЕТИЧЕСКАЯ И ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
СУПРЕССИРОВАННОЙ ТЕМПЕРАТУРОЗАВИСИМОЙ 
ХЛОРОФИЛЛДЕФЕКТНОСТИ У FESTUCA PRATENSIS HUDS 

О. Н. Лебедева, Т. С. Николаевская, А. Ф. Титов 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Показана роль генетической и эпигенетической составляющей в формирова�
нии естественного генетического груза и приспособленности М5�мутантных 
потомств многолетнего перекрестноопыляющегося злака овсяницы луговой 
(Festuca pratensis Huds.), сформировавшихся при различных уровнях почвен�
ного питания (высоком, умеренном и низком) материнских растений. Оценена 
величина пула проростков с супрессированной хлорофиллдефектностью, вы�
живаемость и плодовитость растений, действие стабилизирующего отбора 
в отношении изученных признаков. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: супрессированная температурозависимая хлорофиллде�
фектность, генетическая и эпигенетическая изменчивость, выживаемость, плодо�
витость, приспособленность, стабилизирующий отбор, Festuca pratensis Huds. 

O. N. Lebedeva, T. S. Nikolaevskaya, A. F. Titov. GENETIC AND EPIGENETIC 
VARIABILITY OF SUPPRESSED AND TEMPERATURE�DEPENDENT 
CHLOROPHYLL DEFICIENCY IN FESTUCA PRATENSIS HUDS. 

The role of the genetic and epigenetic component in the formation of the natural genetic 
load and fitness of M5�mutant posterities of perennial сross�pollinated grass Festuca 
pratensis Huds. is shown. M5�mutant generations were created at different levels (high, 
moderate and low) of soil fertility nutrition available to maternal plants. The size of the 
seedling pool with a suppressed chlorophyll deficiency, survival and fertility of plants, 
influence of stabilizing natural selection as applied to the above components of fitness 
were estimated.  

K e y  w o r d s: suppressed temperature�dependent chlorophyll deficiency, genetic and 
epigenetic variability, survival, fertility, fitness, stabilizing natural selection, Festuca 
pratensis Huds. 

 
Введение 

К настоящему времени в научной литерату�
ре накоплено большое число фактов, указы�
вающих на широкое распространение эпигене�
тической изменчивости у растений и животных 
[Уоддингтон, 1970; Чураев, 1982, 1997; Голу�

бовский, 1996, 2000; Оленов, 1970; Малецкий 
и др., 2004 и др.]. В последние годы большин�
ство исследований в этой области сосредото�
чено на изучении механизмов формирования 
эпигенетических изменений (метилирование 
ДНК, реструктуризация хроматина за счет ме�
тилирования или ацетилирования гистоновых 
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белков, транспозиция мобильных элементов и 
др.) [Cocciolone, Conek, 1993; Vongs et al., 
1993; Das, Messing, 1994; Richards, 1997; 
Amedeo et al., 2000; Martienssen, Colot, 2001; 
Vyskot, 2000; Лавров, Мавродиев, 2003 и др.]. 
Значительно реже рассматривается влияние 
внешних факторов на формирование эпигене�
тических изменений тех или иных признаков 
растений [Кирикович, Левитес, 2005]. 

Целью настоящего исследования явилось 
изучение изменчивости признаков (пул проро�
стков с супрессированной хлорофиллдефектно�
стью, выживаемость и плодовитость растений) 
М5�мутантных потомств многолетнего перекре�
стноопыляющегося злака F. pratensis, сформи�
ровавшихся при различных уровнях почвенного 
питания (высоком, умеренном и низком) мате�
ринских растений, и действия отбора. 

Материалы и методы 

Оценку биологических особенностей М5�му�
тантных потомств  F. pratensis проводили на 
основе анализа семян, сформировавшихся при 
свободном опылении М4�растений, которые 
росли при различных уровнях почвенного пита�
ния материнских растений: высоком (60 т/га 
органических удобрений и N120Р60К60), уме�
ренном (N60Р60К60) и обедненном (без внесе�
ния удобрений) [Лебедева и др., 2012]. Всего 
изучено 40 растений семи мутантных потомств 
и одной контрольной популяции на каждом фо�
не почвенного питания. 

Генетическая оценка де� и ресупрессии 
проростков овсяницы луговой проводилась в 
лабораторном эксперименте при проращива�
нии семян в условиях фитотрона в течение 
10 сут при непрерывной освещенности (96–120 
mmol m�2 s�1) и температуре 35 °С. В массиве 
проростков регистрировали зеленые (w�type 
или norma, N) и депигментированные растения. 
Депигментированные проростки восстанавли�
вали полностью или частично зеленую окраску 
листа через 4 сут при снижении температуры до 
25 °С (функциональная реверсия). Подсчитыва�
ли количество зеленых и депигментированных 
проростков при 35 °С (десупрессия) и 25 °С 
(частично или полностью восстановивших окра�
ску листа до зеленой – ресупрессия). Для обо�
значения конкретных фенотипов использовали 
начальные латинские буквы соответствующего 
типа депигментации. 

Депигментированные проростки восстанав�
ливали зеленую окраску листа (ресупрессия) 
с различной скоростью и двумя путями: через 
реверсию и репопуляцию. Быстрое восстанов�
ление путем реверсии происходило при выра�

щивании проростков в течение последующих 
4 сут или медленно – более 4 сут и только при 
25 °С. Восстановление окраски проростка до 
w�type происходило также через репопуляцию 
клеток базальной части проростка. При этом 
быстрое восстановление наблюдалось уже на 
7�е сутки при температуре 35 °С. Медленная ре�
популяция, так же как и реверсия, происходила 
при 25 °С. Выявлены различные сочетания ско�
рости и механизмов восстановления (быстрая 
реверсия – медленная реверсия и быстрая ре�
популяция – медленная репопуляция). Это по�
зволило выделить и зарегистрировать несколь�
ко фенотипических групп проростков. 

Приспособленность растений у М5�мутант�
ных потомств оценивалась по ряду признаков: 
фертильность пыльцы [Паушева, 1974], всхо�
жесть семян, активность роста проростков 
(частота проростков > 2 см), масса семян на 
растение и масса 1000 семян. 

Выживаемость рассчитывали как произве�
дение значений (в долях) фертильности пыль�
цы, всхожести семян и активности роста. 

Плодовитость (k) – количество семян на 
растение – определяли расчетным путем, ис�
ходя из двух основных компонентов: массы се�
мян с одного растения (М) и массы 1000 семян 
(Т) по формуле: k = М/(Т/1000).  

Приспособленность – произведение отно�
сительной выживаемости и плодовитости: 
W = v * k, где v – выживаемость, k – плодови�
тость, W – приспособленность в долях относи�
тельно контрольной популяции. Элиминирую�
щее действие отбора (S) рассчитывали по 
формуле: S = 1 – W. Относительную приспо�
собленность оценивали на основе сравнения 
значений признаков у растений эксперимен�
тальных и контрольной популяций. 

Для оценки действия естественного отбора 
(стабилизирующей формы) вычисляли среднюю 
арифметическую, а также разность между сред�
ним и конкретным значением соответственно 
для каждого признака. Полученные ряды разно�
стей ранжировали. По диаграммам рядов разно�
стей от средней вычисляли тренды (линии рас�
сеивания) и по углу их наклона (крутизны) уста�
навливали степень различий между группами 
индивидуумов (особей) в отношении действия 
стабилизирующего отбора. Использовали фор�
мулу: y = a + bx, где y – разность между средним 
и конкретным значением признака; а – значение 
пересечения линии тренда с осью Y; b – tg угла 
наклона линии тренда, x – номер ранга особи. 
Отклонения от среднеарифметических в боль�
шинстве случаев значимо отличались друг от 
друга при p < 0,05, что вместе с высокими 
(> 80 %) коэффициентами детерминации позво�
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ляет считать результаты статистически досто�
верными. Все вычисления проведены в програм�
ме MS Excel 6 [Кох, 1994]. Исследование выпол�
нено на оборудовании ЦКП ИБ КарНЦ РАН. 

Результаты и обсуждение 

Генетический анализ хлорофиллдефектности 
при десупрессии, когда функция гена�супрессо�
ра подавлена, показал, что соотношение зеле�
ных и хлорофиллдефектных проростков в экспе�
риментальном пуле у с. Карельская (контроль) и 
у М5�мутантных потомств растений F. pratensis, 
сформировавшихся на основе поликросса, ока�
залось зависимым от условий культивирования 
материнских растений. Расщепление соответст�
вовало дигибридной схеме наследования при�
знаков с эпистатическим взаимодействием ге�
нов: 3:13 (при высоком уровне почвенного пита�
ния материнских растений), 7:9 (при умеренном 
уровне почвенного питания материнских расте�
ний), 4:12 (при низком уровне почвенного пита�
ния материнских растений) (табл. 1). 

Доля депигментированных проростков в 
экспериментальном пуле М5�мутантных по�
томств, сформированных при различных усло�
виях почвенного питания материнских расте�
ний, в 1,4 раза выше, если материнские 
М4�растения культивировались на высоком (H) 

по сравнению с умеренным (C) и в 1,2 раза по 
сравнению с низким (L) фонами (табл. 2). 
Частота проростков w�type снизилась в 2 раза 
в ряду C→L→H. Частота депигментированных 
М5�проростков с фенотипом viridis (V) также 
снизилась в 2 раза (C→L→H), а с глубокими ти�
пами депигментации – xantha (X) и albina (A) 
увеличилась в 1,5 и 3 раза (L→H→C) соответст�
венно на низком и высоком фоне. Фенотип 
xantha является доминирующим. Изучение 
спектра комбинированных фенотипов у М5�му�
тантных потомств, сформировавшихся при раз�
личных уровнях почвенного питания М4�мате�
ринских растений, показало, что при низком его 
уровне (L) у потомств формируется в 2 раза 
больше депигментированных проростков с от�
сроченной десупрессией (NV, NX, VX, VA, XA) по 
сравнению с высоким (H) и умеренным (C). 
Количество ранних ревертантов (VN, XN, XV) 
у М5�потомств при высоком и низком уровне 
почвенного питания материнских растений ока�
залось в 10–12 раз больше, чем при умеренном. 
Ранние ревертанты с фенотипами AN, AV фор�
мируются только при высоком уровне почвенно�
го питания материнских растений (см. табл. 2). 

Выявлены и особенности восстановления 
пигментации при ресупрессии проростков 
М5�мутантных потомств растений F. pratensis, 
сформировавшихся при различных уровнях 

 
Таблица 2. Вклад генетической и эпигенетической компонент изменчивости в формирование генетического 
груза у М5�потомств F. pratensis при десупрессии 

Уровень почвенного питания материнских растений 
Показатель 

высокий умеренный низкий 
w�type 0,15 0,41 0,31 
Частота депигментированных проростков при десупрессии 0,85 0,59 0,69 
viridis (V) 0,07 0,15 0,19 
xantha (X) 0,65 0,41 0,47 
albina (A) 0,13 0,03 0,03 
Отсроченная десупрессия 0,02 0,02 0,05 
Ранние ревертанты 0,10 0,01 0,12 

Примечание. Здесь и в табл. 3, 4 жирным шрифтом выделены наиболее высокие значения показателей. 

 
Таблица 1. Результаты генетического анализа хлорофиллдефектности10�дневных проростков  F. pratensis 
при десупрессии (температура проращивания семян 35 °С) 

Фенотип и количество проростков 
Потомство 

зеленый 
хлорофилл� 
дефектный 

Соотношение фактически 
полученных фенотипов 

Значение 2 
при р < 0,05 

Высокий уровень почвенного питания материнских растений 
c. Карельская 38 169 3:13 0,02 
Мутантные  
потомства М5 

289 1289 3:13 0,21 

Умеренный уровень почвенного питания материнских растений 
c. Карельская 106 158 7:9 1,39 
Мутантные потомства М5 814 1087 7:9 0,69 

Низкий уровень почвенного питания материнских растений 
c. Карельская 60 158 4:12 1,8 
Мутантные потомства М5 499 1468 4:12 1,6 

Примечание. Критическое значение 2 = 3,84 при p < 0,05. 
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почвенного питания материнских М4�растений. 
При умеренных условиях культивирования ма�
теринских растений наблюдается наибольшая 
частота (0,15) полного восстановления депиг�
ментированных проростков до w�type через 
медленную репопуляцию и быструю реверсию. 
Частота М5�проростков с полным восстановле�
нием до w�type существенно ниже, чем с час�
тичным восстановлением, в 7, 2 и 5 раз для 
низкого, умеренного и высокого фона соответ�
ственно (табл. 3). Около половины 14�дневных 
проростков характеризовались отсутствием 
восстановления пигментации (0,43; 0,53 и 0,51 
на низком, умеренном и высоком фоне соот�
ветственно). Частота М5�проростков, восстано�
вившихся через репопуляцию, преобладает 
над частотой проростков с реверсией. Макси�
мальные различия в частоте (4 раза) характер�
ны для проростков, сформировавшихся при 
низком уровне почвенного питания материн�
ских растений. Восстановление через медлен�
ную репопуляцию преобладало над быстрой 
репопуляцией: различия наиболее выражены 
на умеренном фоне. Быстрая реверсия доми�
нирует над медленной: различия наиболее вы�
ражены на умеренном и низком фоне (табл. 3). 

Таким образом, выявлена сложная картина 
регуляции экспрессии мутантного гена и ге�
на�супрессора, контролирующих температу�
розависимую супрессированную хлорофилл�
дефектность у F. pratensis. У М5�мутантных 
потомств, находящихся в экстремальных 
условиях роста, наблюдается ослабление 
супрессии, если семена формировались при 
высоком уровне почвенного питания мате�
ринских растений по сравнению с умеренным 
или низким его уровнем. Восстановление 
функции гена�супрессора у потомства при 
ресупрессии также зависело от условий куль�
тивирования материнских растений. Полное 
восстановление депигментированных проро�
стков до w�type и реверсия преобладали 
у М5�мутантных потомств, сформировавшихся 
при умеренном уровне почвенного питания 
материнских растений, а репопуляция – при 
высоком и низком его уровне. 

Анализ изменчивости изученных показате�
лей на основе сравнения компонент феноти�
пической дисперсии разных по составу ком�
плексов позволил оценить влияние генетиче�
ских, негенетических факторов и эффектов 
их взаимодействия. Трехфакторный диспер�
сионный анализ частоты депигментирован�
ных 10�дневных проростков М5�поколения 
F. pratensis, сформировавшихся из семян при 
различных уровнях почвенного питания мате�
ринских растений, показал, что доля влияния 
генетического фактора (действие мутантного 
гена) составила 0,76. Следующим по силе 
действия (0,14) является эффект взаимодей�
ствия генетического и негенетического (уров�
ни почвенного питания материнских расте�
ний) факторов. Влияние негенетического фак�
тора и еще одного генетического фактора (ге�
нетические особенности мутантных потомств) 
на частоту депигментированных проростков 
оказалось незначительным и составило 1,5 %. 
В условиях ресупрессии максимальное значе�
ние имело действие генетического фактора 
(эпистатическое действие мутантного гена 
и гена�супрессора) – 0,86. 

Двухфакторный дисперсионный анализ 
частоты 10� и 14�дневных депигментирован�
ных проростков F. pratensis М5�поколения, вы�
ращенных при трех уровнях почвенного пита�
ния материнских растений (температура про�
ращивания семян 35 °С (10 дней) и 25 °С 
(4 дня)), показал, что доля влияния генетиче�
ского фактора (эпистатическое действие му�
тантного гена и гена�супрессора) выше при 
умеренном и низком фоне (соответственно 
0,39 и 0,38) по сравнению с высоким (0,22). 
Влияние негенетического фактора (темпера�
тура проращивания семян) наиболее выраже�
но при умеренном фоне почвенного питания 
материнских растений (0,32). Эффект взаимо�
действия генетического и негенетического 
факторов в два раза выше (0,53) на высоком 
фоне по сравнению с умеренным и низким. 

На фенотипическое выражение компонен�
тов приспособленности (выживаемость и пло�
довитость) и действие элиминирующего отбо�

Таблица 3. Вклад генетической и эпигенетической компонент изменчивости в восстановление пигментации 
14�дневных проростков М5�мутантных потомств F. рratensis 

Уровень почвенного питания материнских растений Тип, механизм и скорость восстановления 
пигментации проростков высокий умеренный низкий 

Полное восстановление до w�type 0,08 0,16 0,07 
Частичное восстановление 0,41 0,31 0,50 
Отсутствие восстановления 0,51 0,53 0,43 
Реверсия быстрая 0,18 0,35 0,13 
Реверсия медленная 0,21 0,15 0,06 
Репопуляция быстрая 0,10 0,01 0,12 
Репопуляция медленная 0,51 0,49 0,69 
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ра в М5�мутантных потомствах, сформировав�
шихся при различном уровне почвенного пита�
ния материнских растений, оказывают влияние 
и генетический (генетические особенности 
мутантных потомств), и негенетический (поч�
венное питание материнских растений) факто�
ры. Большими отличиями характеризуются от�
носительные значения компонентов приспо�
собленности (выживаемость и плодовитость) 
растений М5�потомств (табл. 4). 

 
Таблица 4. Генетическая и эпигенетическая состав�
ляющие изменчивости компонентов приспособлен�
ности М5�мутантных потомств F. pratensis 

Уровень почвенного питания 
материнских растений Показатель 

высокий умеренный низкий 
Выживаемость 
(общая / 
относительная) 

0,21 / 0,70 0,25 / 0,82 0,23 / 0,98 

Плодовитость 
(общая / 
относительная) 

8683 / 0,79 8781 / 0,79 9435 / 1,05

Приспособлен�
ность 

0,55 0,65 1,03 

Действие 
элиминирующего 
отбора 

0,45 0,35 0,16 

 
Как показало исследование, стабилизирую�

щий отбор контролирует пул депигментиро�
ванных проростков М5�потомств. На рисунке 
1 представлены линейные тренды, характери�
зующие отклонения частот фенотипов с депиг�
ментацией от средних значений у семи М5� 
мутантных потомств и в контрольной популя�
ции (с. Карельская). Как правило, стабилизи�
рующий отбор более интенсивен в отношении 
всех хлорофиллдефектных фенотипов, по 
сравнению с фенотипической нормой (зеле�
ный фенотип), с характерными пологими 
линиями отклонений от среднего значения 
признака. Тем не менее выявились особенно�
сти действия отбора в отношении частоты 
растений с хлорофиллдефектным фенотипом 
при различном фоне почвенного питания мате�
ринских растений. Во всех вариантах опыта 
(высокий, умеренный и низкий уровень почвен�
ного питания) в отношении особей с феноти�
пом xantha стабилизирующий отбор действует 
менее жестко, чем по отношению к фенотипам 
albina и viridis, а при высоком уровне – и по 
сравнению с w�type. У растений с фенотипом 
viridis стабилизация признака происходит при 
высоком, а с фенотипом albina – при низком 
и умеренном фоне почвенного питания. Высо�
кий уровень почвенного питания сохраняет от 
действия отбора особи, которые формируют 

потомство, характеризующееся высокими 
значениями частоты проростков с глубокими 
типами депигментации, – xantha и albina. 
Умеренный уровень почвенного питания рас�
тений создает наиболее жесткий селектив�
ный фон для всех хлорофиллдефектных 
фенотипов с соответствующими пологими 
линиями трендов. 

 

 
 

 
 

 
 

Рис. 1. Частота растений овсяницы луговой с су�
прессированной хлорофиллдефектностью в форме 
ранжированных отклонений от средней арифмети�
ческой: 

А, Б, В – соответственно высокий, умеренный и низкий фон 
почвенного питания; +  – контроль; хлорофиллдефектные 
фенотипы:  – виридис,  – ксанта,  – альбина 
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Интенсивность действия стабилизирующе�
го отбора в отношении компонентов выживае�
мости и плодовитости определялась как осо�
бенностями исследуемого признака, так и ус�
ловиями почвенного питания материнских 
растений. Сильное давление естественного 
отбора (стабилизирующей его формы) прояв�
ляется в отношении фертильности пыльцы 
М5�мутантных потомств F. pratensis (умерен�
ный и низкий уровень почвенного питания 
материнских растений), частоты проростков 
с размером более 2 см (высокий и умеренный 
уровень почвенного питания материнских 
растений) и массы 1000 семян (низкий уро�
вень почвенного питания материнских расте�
ний). Менее интенсивно стабилизирующий 
отбор действует в отношении всхожести се�
мян и массы семян на растение (рис. 2, 3). 

 

 
 

 
 

 
 

 
Рис. 2. Показатели выживаемости растений овсяни�
цы луговой с супрессированной хлорофиллдефект�
ностью в форме ранжированных отклонений от 
средней арифметической: 

А – всхожесть, Б – частота проростков > 2, В – фертиль�
ность пыльцы; , ,  – соответственно высокий, умерен�
ный и низкий фон почвенного питания 

 
 

 
 
 

Рис. 3. Показатели продуктивности растений овся�
ницы луговой с супрессированной хлорофиллде�
фектностью в форме ранжированных отклонений 
от средней арифметической: 

А – масса семян на растение, Б – масса 1000 семян; 
, ,  – соответственно высокий, умеренный и низкий 
фон почвенного питания 

Заключение 

Проведенное исследование позволило вы�
явить существенное влияние эпистатического 
действия мутантного гена и гена�супрессора 
на формирование генетического груза (величина 
пула проростков с супрессированной хлоро�
филлдефектностью) у М5�мутантных потомств 
F. pratensis, культивируемых при различных 
уровнях почвенного питания материнских расте�
ний. Эпигенетическая составляющая изменчиво�
сти величины генетического груза М5�мутантных 
потомств, компонентов их приспособленности 
определяется различными условиями почвенно�
го питания материнских растений. Она проявля�
ется как в изменении эффектов взаимодействия 
мутантного гена и гена�супрессора при де� 
и ресупрессии, так и в изменении степени давле�
ния естественного отбора (стабилизирующей 
его формы) на величину пула депигментирован�
ных проростков, выживаемость, плодовитость 
и приспособленность растений. 
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ 

УДК 597.554.3:577.15:574.64 

ВЛИЯНИЕ СВИНЦА НА АКТИВНОСТЬ ГЛИКОЗИДАЗ 
СЛИЗИСТОЙ ОБОЛОЧКИ КИШЕЧНИКА РЫБ 

И. Л. Голованова1, Г. А. Урванцева2 
1Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 
2 Ярославский государственный университет им. П. Г. Демидова 

В экспериментах in vitro исследовано влияние ионов свинца Pb2+ в концентрации 
0,01–25 мг/л на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника рыб, раз�
личающихся по типу питания,  – планктофага синца Abramis ballerus (L.), бентофа�
гов леща Abramis brama (L.), плотвы Rutilus rutilus (L.), белоглазки Abramis sapa 
(Pallas) и ихтиофагов судака Sander lucioperca (L.) и сома Silurus glanis L. Показана 
низкая чувствительность гликозидаз к действию ионов свинца Pb2+ у исследован�
ных видов рыб. Наибольший тормозящий эффект выявлен у леща, стимулирую�
щий – у синца при концентрации ионов Pb2+ 25 мг/л. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: гликозидазы, пищеварение, рыбы, тяжелые металлы, 
свинец. 

I. L. Golovanova, G. A. Urvantseva. EFFECTS OF LEAD ON GLYCOSIDASE 
ACTIVITY IN INTESTINAL MUCOSA IN FISH 

The effects of in vitro exposure to lead ions Pb2+ at concentrations of 0.01–25 mg/l on the 
activity of intestinal mucosa glycosidases in fish with different feeding spectrum – 
planktophagous blue bream Abramis ballerus (L.), benthophagous bream Abramis brama 
(L.), roach Rutilus rutilus (L.), white�eye  bream Abramis sapa (Pallas), ichthyophagous pike�
perch Sander lucioperca (L.) and wels catfish Silurus glanis L. were investigated. Low 
sensitivity of glycosidases to the effect of lead Pb2+ in the investigated fish species was 
shown. The highest inhibitory effect was observed in bream, the highest stimulatory effect – 
in blue bream at the 25 mg/l concentration of Pb2 + ions.  

K e y  w o r d s: glycosidases, digestion, fish, heavy metals, lead. 

 
Введение 

В настоящее время практически все водо�
емы загрязнены тяжелыми металлами, кото�
рые в отличие от органических загрязнителей 

не подвергаются биодеградации, а лишь пе�
рераспределяются между компонентами эко�
систем. Они поступают в водную среду в ре�
зультате антропогенного загрязнения либо из 
природных источников (при вымывании гор�
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ных пород, эрозии почвы) и находятся в рас�
творимой (или ионной), коллоидной (органи�
ческой и неорганической) или взвешенной 
форме. Значительное количество тяжелых ме�
таллов накапливается в грунтах [Флеров и др., 
2000; Светашова, 2011], которые могут быть 
вторичным источником загрязнения. Форма 
существования металлов может меняться в 
зависимости от рН среды и наличия раство�
ренных органических веществ [Линник, Наби�
ванец, 1986; Светашова, 2011]. Наибольшей 
биологической активностью, как правило, об�
ладают ионные формы металлов либо их ли�
пофильные комплексы.  

Свинец, наряду с ртутью, кадмием, медью и 
цинком, входит в группу самых распространен�
ных и опасных в экотоксикологическом отноше�
нии элементов. При этом Cu и Zn  необходимые 
микроэлементы, в то время как Pb, Cd и Hg тако�
выми не являются. Значения ПДК свинца для во�
ды водоемов рыбохозяйственного назначения 
составляет 6 мкг/л [Перечень…, 1999]. Он акку�
мулируется в различных тканях гидробионтов, 
а его содержание в мышцах и печени пресно�
водных рыб из районов техногенного загрязне�
ния может достигать 2–15 мг/кг [Перевозников, 
Богданова, 1999; Nduka et al., 2006; Askary Sary, 
Mohammadi, 2012]. Высокие концентрации свин�
ца отмечены в донных отложениях водоемов 
и в кормовых объектах рыб�бентофагов (дрейс�
сена) [Перевозников, Богданова, 1999; Света�
шова, 2011]. Попадая в организм рыб вместе 
с водой и пищей, он может оказывать прямое 
и опосредованное действие на активность фер�
ментов пищеварительного тракта рыб. Углево�
ды являются важным энергетическим и пласти�
ческим компонентом пищи. Их содержание 
в кормовых объектах рыб планктофагов, бенто�
фагов и особенно макрофитофагов значительно 
выше, чем у типичных ихтиофагов [Остроумова, 
2001]. У рыб с более высоким содержанием 
углеводов в естественной пище отмечена и бо�
лее высокая активность пищеварительных гли�
козидаз [Уголев, Кузьмина, 1993]. Ранее в экс�
периментах in vitro установлено изменение 
активности кишечных гликозидаз в присутствии 
ионов Cd2+, Cu2+ и Zn2+ у ряда видов пресновод�
ных рыб, различающихся по типу питания 
[Golovanova et al., 1999; Филиппов, Голованова, 
2010]. Однако действие ионов свинца Pb2+ на 
активность пищеварительных ферментов рыб 
практически не исследовано. 

Цель данной работы – изучить in vitro влия�
ние ионов свинца в концентрации 0,01– 
25 мг/л на активность гликозидаз слизистой 
оболочки кишечника рыб, различающихся по 
типу питания. 

Материалы и методы  

Объекты исследования – половозрелые 
особи шести видов рыб: планктофаг синец 
Abramis ballerus (L.), бентофаги лещ Abramis 
brama (L.), плотва Rutilus rutilus (L.), белоглазка 
Abramis sapa (Pallas), ихтиофаги судак Sander 
lucioperca (L.) и сом Silurus glanis L. Рыбы 
(по 8 экз. леща и плотвы, по 6 экз. белоглазки 
и синца, 5 экз. судака и 4 экз. сома) отловлены 
в весенний период 20122013 гг.: лещ (масса 
1200 ± 130 г), плотва (302 ± 50 г), судак (1400 ± 
60 г), сом (12220 ± 260 г) – в Волжском плесе 
Рыбинского водохранилища (март–апрель), 
белоглазка (200 ± 11 г) и синец (222 ± 26 г) – 
в устье р. Ветлуги (первая декада мая). После 
поимки рыб обездвиживали, сразу извлекали 
кишечники, которые хранили при температуре 
–18 °С не более двух недель.  

В лабораторных условиях кишечники очи�
щали от жира и прилегающих тканей. Актив�
ность гликозидаз (мальтаза, амилолитическая 
активность) определяли в гомогенатах слизи�
стой оболочки медиального отдела кишечника, 
предварительно освобожденного от химуса. 
При помощи стеклянного гомогенизатора гото�
вили суммарные пробы (в состав которых вхо�
дила слизистая от 4–8 экз. рыб одного вида), 
добавляя охлажденный до 2–4 °С раствор Рин�
гера для холоднокровных животных (110 мМ 
NaCl, 1,9 мМ KCl, 13 мМ CaCl2, рН 7,4) в соотно�
шении 1:9. Затем исходные гомогенаты допол�
нительно разводили раствором Рингера в 2 
10 раз. Растворы субстратов (растворимый 
крахмал в концентрации 18 г/л и мальтоза 
в концентрации 50 ммоль/л) готовили на таком 
же растворе Рингера. Для оценки влияния 
свинца на активность гликозидаз в пробирки 
приливали 0,25 мл гомогената и 0,25 мл рас�
твора азотнокислой соли свинца Pb(NO3)2 

в концентрации 0,01; 0,1; 1; 5; 10 и 25 мг/л 
(в расчете на содержание ионов металла). 
В контроле вместо соли добавляли равное ко�
личество раствора Рингера. Содержимое про�
бирок инкубировали при температуре 20 С, 
рН 7,4 в течение 1 часа при непрерывном пере�
мешивании. Затем в каждую пробирку добав�
ляли 0,5 мл субстрата и вновь инкубировали 
в течение 2060 мин при тех же условиях. Вы�
бор диапазона концентраций обусловлен зна�
чениями ПДК свинца и его содержанием в тка�
нях рыб и кормовых объектов [Перевозников, 
Богданова, 1999; Перечень…, 1999; Светашо�
ва, 2011; Соболев, 2006]. 

Активность гликозидаз определяли на спек�
трофотометре Lambda 25 (Perkin&Elmer, США) 
при 505 и 670 нм. Для определения активности 
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мальтазы КФ 3.2.1.20 применяли набор для кли�
нической биохимии «Фотоглюкоза» (ООО «Им�
пакт», Россия). Амилолитическую активность 
(отражающую суммарную активность фермен�
тов, гидролизующих крахмал, – �амилазы КФ 
3.2.1.1, глюкоамилазы КФ 3.2.1.3 и мальтазы) 
оценивали по приросту гексоз модифицирован�
ным методом Нельсона [Уголев и др., 1969]. 
Ферментативную активность определяли в пя�
ти повторностях для каждой точки с учетом фо�
на (количества конечных продуктов реакции 
в исходном гомогенате) и выражали в микро�
молях продуктов реакции, образующихся за 
1 мин инкубации в расчете на 1 г влажной мас�
сы ткани (мкмоль/г·мин). 

 Результаты обработаны статистически с по�
мощью программы Statistica 10.0 и представле�
ны в виде средних и их ошибок (M ± m). Сравни�
тельный анализ полученных данных проводили 
с помощью непараметрического критерия 
Краскела–Уоллиса. Порог доверительной веро�
ятности при оценке достоверности различий 
принят равным 0,95. 

Результаты и обсуждение 

Уровень активности гликозидаз в слизистой 
оболочке кишечника леща и плотвы в 1,5– 
6,0 раза выше, чем у судака и сома (табл.). Еще 
более высокая активность гликозидаз у синца 
и белоглазки обусловлена не столько видовыми 
особенностями, сколько наличием пищи (в ки�
шечнике присутствовал химус), в то время как 
у других исследованных видов рыб кишечники 
были пусты. Это предположение хорошо согла�
суется с представлениями о стимулирующем 
действии пищевых субстратов на активность 
пищеварительных ферментов [Уголев, 1972]. 

Амилолитическая активность у леща снижает�
ся на 18 и 27 % от контроля в присутствии ио�
нов свинца Pb2+  в концентрации 10 и 25 мг/л. 
У других исследованных видов достоверных 
эффектов не обнаружено. Изменение активно�
сти мальтазы отмечено лишь при наибольших 
концентрациях металла: снижение на 29 и 30 % 
у леща, повышение на 23 и 73 % у синца и на 
26 % от контроля у судака.  

Ранее было показано, что амилолитическая 
активность в гомогенатах слизистой оболочки 
кишечника у десяти видов рыб Рыбинского во�
дохранилища, в том числе леща, плотвы, синца 
и судака, отловленных в зимний период, прак�
тически не изменяется при in vitro действии ио�
нов кадмия Cd2+ в концентрации 0,1–25 мг/л 
[Golovanova et al., 1999]. Снижение фермента�
тивной активности на 22 % отмечено лишь у на�
лима при концентрации ионов Cd2+ 25 мг/л. При 
более высокой концентрации ионов Cd2+ 
50 мг/л амилолитическая активность снижа�
лась у налима, карася и карпа на 23, 26 и 29 % 
соответственно. Активность собственно мем�
бранного фермента сахаразы достоверно сни�
жалась на 33 % от контроля лишь у планктофа�
га синца при концентрации ионов Cd2+ 50 мг/л 
[Golovanova et al., 1999].  

Сравнительный анализ действия ионов 
свинца Pb2+ и кадмия Cd2+ на активность пище�
варительных гликозидаз слизистой оболочки 
кишечника пресноводных рыб позволяет 
предположить большую чувствительность 
ферментов рыб бенто� и планктофагов по 
сравнению с типичными ихтиофагами к дейст�
вию неэссенциальных металлов. Гликозидазы 
плотвы более устойчивы к действию свинца, 
по сравнению с лещом, что может быть связа�
но с большим количеством тяжелых металлов 

 

Активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника рыб в присутствии ионов свинца Pb2+ 

Вид рыб Концентрация 
ионов Pb2+, мг/л Лещ  Плотва  Судак  Сом  Белоглазка  Синец  

 Амилолитическая активность, мкмоль/г·мин 
Контроль (0) 1,55 ± 0,01 2,75 ± 0,12 1,01 ± 0,02 0,46 ± 0,02 16,96 ± 0,66 6,29 ± 0,25 

0,01 1,40 ± 0,02 3,47 ± 0,06 0,99 ± 0,01 0,47± 0,03 16,32 ± 0,64 5,23 ± 0,22 
0,1 1,40 ± 0,02 2,48 ± 0,03 1,07 ± 0,02 0,52 ± 0,03 15,36 ± 0,74 5,97 ± 0,11 
1 1,35 ± 0,02 2,80 ± 0,04 0,98 ± 0,01 0,52 ± 0,03 18,12 ± 0,56 6,35 ± 0,10 
5 1,44 ± 0,02 2,43 ± 0,05 1,05 ± 0,02 0,51 ± 0,02 18,61 ± 0,46 6,13 ± 0,24 

10 1,27 ± 0,01** 2,45 ± 0,03 0,92 ± 0,01 0,52 ± 0,03 21,01 ± 0,26 6,24 ± 0,23 
25 1,13 ± 0,02*** 2,72 ± 0,07 0,86 ± 0,01 0,54 ± 0,03 20,85 ± 0,24 6,13 ± 0,25 

 Активность мальтазы, мкмоль/г·мин 
Контроль (0) 3,26 ± 0,09 6,11 ± 0,20 2,23 ± 0,02 0,54 ± 0,04 23,26 ± 0,10 10,51 ± 0,23 

0,01 3,22 ± 0,13 6,13 ± 0,22  2,22 ± 0,02 0,61± 0,05 22,40± 0,13 11,42 ± 0,49 

0,1 3,23 ± 0,07 6,74 ± 0,12  2,20 ± 0,03 0,65 ± 0,04 23,28 ± 0,32 11,84 ± 0,14 

1 2,75 ± 0,10 5,95 ± 0,24 2,22 ± 0,02 0,56 ± 0,02 24,30 ± 0,24 12,12 ± 0,22 
5 2,29 ± 0,03 6,31 ± 0,26  2,35 ± 0,03 0,59 ± 0,03 24,55 ± 0,51 12,41 ± 0,30** 

10 2,28 ± 0,02* 7,08 ± 0,15 2,51 ± 0,01 0,53 ± 0,02 24,51 ± 0,27 12,89 ± 0,15* 
25 2,31 ± 0,03* 6,37 ± 0,13 2,80 ± 0,01* 0,64 ± 0,03 24,61 ± 0,44 18,17 ± 0,50*** 

Примечание. Приведены средние значения показателей и их ошибки (M ± m); различия показателей по сравнению с кон�
тролем статистически достоверны: * – при р < 0,05; ** – при р < 0,01; *** – при р < 0,001. 
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в ее естественной пище. Действительно, в пи�
тании пойменно�придонной экологической 
группы плотвы преобладает дрейссена, в тка�
нях которой зарегистрирован высокий уро�
вень содержания тяжелых металлов, в том 
числе и свинца [Соболев, 2006; Светашова, 
2011]. Повышение активности мальтазы у син�
ца и судака в присутствии свинца объяснить 
труднее. Разнонаправленные эффекты ионов 
свинца Pb2+ на активность одноименных фер�
ментов могут быть обусловлены не только ти�
пом питания рыб и биохимическим составом 
пищи, но и разным функциональным состоя�
нием пищеварительной системы (сытость– 
голод), как это было показано на примере 
действия ионов Cd2+ на активность гликозидаз 
у леща [Golovanova et al., 1994, 1999].  

Общее неспецифическое действие тяжелых 
металлов заключается в блокировании ими 
различных биохимических реакций посредст�
вом связывания функциональных –SH групп 
ферментов или вытеснения микроэлементов 
из активных центров. Поскольку существует 
несколько изоформ α�амилазы, глюкоамилазы 
и мальтазы, нельзя исключить и молекулярную 
разнокачественность ферментов рыб разных 
экологических групп. Сила и направленность 
эффектов могут быть обусловлены разным 
влиянием свинца на панкреатические и собст�
венно кишечные ферменты, разным содержа�
нием свинца в пище [Светашова, 2011], а так�
же уровнем его накопления в тканях, который 
отличается у рыб разных видов [Nduka et al., 
2006; Alipour et al., 2013] и зависит от сезона 
года [Coulibaly et al., 2012]. Поскольку измене�
ния физиолого�биохимических показателей 
могут свидетельствовать о нарушениях в обме�
не веществ задолго до появления видимых 
отклонений от нормы, изучение чувствительно�
сти ферментов к действию токсических ве�
ществ необходимо для ранней диагностики со�
стояния здоровья рыб. 

Заключение 

Полученные результаты свидетельствуют о 
низкой чувствительности гликозидаз (мальтазы и 
амилолитической активности) слизистой оболоч�
ки кишечника исследованных видов рыб, разли�
чающихся по типу питания, к действию in vitro ио�
нов свинца Pb2+ в концентрации 0,01–25 мг/л. 
Достоверные эффекты выявлены лишь при са�
мых высоких концентрациях металла: наиболь�
ший тормозящий эффект – у леща, стимулирую�
щий – у синца. Гликозидазы плотвы, сома и бе�
логлазки нечувствительны к действию ионов 
свинца Pb2+ in vitro. 
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ВОСПРОИЗВОДСТВО И ПОЛОВОЕ СОЗРЕВАНИЕ 
ЛАБОРАТОРНЫХ КРЫС В УСЛОВИЯХ ПОСТОЯННОЙ ТЕМНОТЫ 

Е. А. Хижкин1, В. Д. Юнаш2, В. А. Илюха1, 2, И. А. Виноградова2, 
А. В. Морозов1, Н. Г. Тимейко2 

1Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2Петрозаводский государственный университет 

Исследованы эффекты искусственного усиления секреторной функции эпифиза, 
вызванного воздействием световой депривации, на показатели воспроизводства 
крыс и темпы их развития в постнатальном онтогенезе. Специфический световой 
режим оказывал модулирующее влияние на изученные показатели, но степень 
влияния зависела от того, на каком этапе онтогенеза начиналось его воздействие. 
Содержание самок в период беременности при постоянной темноте приводило 
к повышению смертности потомства при рождении и в течение первого месяца 
жизни, задержке физического развития (более позднее по сравнению с крысята�
ми, рожденными в условиях других световых режимов, открытие глаз) и полового 
созревания самцов и самок. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фотопериод, постоянная темнота, мелатонин, воспроиз�
водство, половое созревание. 

E. A. Khizhkin, V. D. Yunash, V. A. Ilyukha, I. A. Vinogradova, 
A. V. Morozov, N. G. Timeyko.  REPRODUCTION AND PUBERTY IN RATS 
EXPOSED TO CONSTANT DARKNESS 

 The effect of artificial enhancement of the pineal gland secretory function, caused 
by light deprivation on the reproduction indices of rats and their rate of development 
in postnatal ontogenesis was investigated. Specific light conditions modulated the 
studied indices, yet the extent of the impact depended on the stage of ontogenesis 
in which the impact began. Exposure to constant darkness during the gestation period 
resulted in an increase in pups mortality at birth and during the first month of life. 
In addition, a delay in physical development (later eye opening compared with pups 
born under other light modes) and sexual maturation of male and female pups was 
observed. 

 K e y  w o r d s: photoperiod, constant darkness, melatonin, reproduction, puberty. 

 
Введение 

Свет является важным экологическим 
фактором, исследованию влияния которого 
на различные физиологические функции жи�
вотных уделяется все больше внимания [Ани�

симов и др., 2012]. В то же время в литерату�
ре имеются лишь незначительные упомина�
ния о влиянии темноты на организм живот�
ных. Большинство из них описывают влияние 
укороченного фотопериода на суточные из�
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менения поведения и репродуктивную функ�
цию преимущественно диких и сельскохозяй�
ственных животных [Beery et al., 2008; Walton 
et al., 2011]. Такое воздействие света на ор�
ганизм осуществляется посредством нейро�
эндокринного органа эпифиза и его гормона 
мелатонина, синтез которого подчинен су�
точной и сезонной периодичности. Сезонные 
изменения продолжительности дня являются 
одним из условий контроля пубертатного 
развития – сокращение длительности свето�
вого дня после летнего солнцестояния тор�
мозит половое созревание как у самцов, так 
и у самок мелких грызунов [Butler et al., 
2007a, b]. Исследования эффектов смены 
дня и ночи на мелких млекопитающих прово�
дятся с использованием взрослых особей, 
хотя не менее важным является фотопериод 
на ранних стадиях онтогенеза и даже в пре�
натальный период, так как в это время опре�
деляется траектория индивидуального раз�
вития животных [Bronson, 1985]. У многих ви�
дов грызунов короткий день в период рожде�
ния тормозит репродуктивное развитие в 
первые несколько месяцев жизни (белоногая 
мышь [Johnston, Zucker, 1980], оленья мышь 
[Whitsett et al., 1984], сибирский хомяк 
[Hoffmann, 1978], луговая полевка [Dark et al., 
1990], горная полевка [Horton, 1984], обык�
новенная полевка [Craven, Clarke, 1982], куз�
нечиковая мышь [Frost, Zucker, 1983], рисо�
вая болотная крыса [Edmonds, Stetson, 1995], 
турецкий хомяк [Hong, Stetson, 1986]). Одна�
ко у самок и самцов хомяков, родившихся 
в условиях короткого дня, быстро восстанав�
ливается репродуктивное развитие при со�
держании их в длинном фотопериоде [Weil 
et al., 2006]. У самок хомяков, помещенных 
в короткий день, наблюдается замедление 
развития яичников, которое приводит к уси�
лению фертильности в зрелом возрасте, пре�
имущественно в связи с сохранением боль�
шего числа примордиальных фолликулов 
[Kabithe, Place, 2008]. Самцы сирийских хо�
мячков, матери которых помещались в усло�
вия короткого дня, имели меньший размер 
семенников, чем те, матери которых находи�
лись в период беременности при длинном 
световом дне [Beery et al., 2008]. 

Эффекты фотопериода в раннем онтогене�
зе не ограничиваются только репродуктивной 
системой. Самцы луговой полевки, помещен�
ные в условия короткого дня, имели во взрос�
лом состоянии массу мозга меньшую по срав�
нению с теми, кто был помещен в длинный све�
товой день [Dark et al., 1987]. Раннее удаление 
пинеальной железы ослабляло антитело�зави�

симую клеточную цитотоксичность и задержи�
вало развитие тимуса у грызунов [Csaba, 
Barath, 1975; Vermeulen et al., 1993], а введение 
мелатонина in ovo усиливало клеточный и гумо�
ральный иммунный ответ у домашних кур 
[Moore, Siopes, 2005]. 

Цель настоящей работы – исследовать 
влияние усиления мелатонинсекретирующей 
функции пинеальной железы постоянной тем�
нотой на показатели воспроизводства, темпы 
развития и скорость полового созревания крыс 
в зависимости от периода начала эксперимен�
тального воздействия. 

Материалы и методы 

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

В исследовании на крысах сток Вистар 
было проведено экспериментальное модели�
рование физиологической гиперфункции эпи�
физа, вызванной воздействием постоянной 
темноты в период беременности самок крыс 
и с момента рождения потомства. Самки в пе�
риод беременности находились при стандарт�
ном освещении (12:12, LD) и постоянной тем�
ноте (DD). Потомство от самок первой группы 
после рождения было разделено на две под�
группы и оставлено в стандартном (LD) осве�
щении или помещено в постоянную темноту 
(LD/DD). Потомство от самок группы DD со�
держали в том же световом режиме, что и их 
матерей во время беременности, – при посто�
янной темноте (DD/DD). 

Регистрировали сроки наступления бере�
менности самок крыс, физиологическое со�
стояние самок после периода выкармливания, 
уровень рождаемости и смертности потомст�
ва, показатели развития крысят (динамику 
отлипания ушных раковин, появления первич�
ного волосяного покрова, открытия глаз), 
массу тела беременных самок и их потомства, 
сроки полового созревания крыс (самцов – по 
опусканию семенников, самок – по раскрытию 
влагалища). 

Полученные данные обрабатывали об� 
щепринятыми методами вариационной ста�
тистики, достоверность различий между 
группами оценивали на основании непара�
метрического критерия Вилкоксона–Манна–
Уитни. Все манипуляции при проведении 
эксперимента выполнены с соблюдением 
принципов Хельсинкской декларации о гу�
манном отношении к животным [Этическая 
экспертиза…, 2005]. 
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Результаты и обсуждение 

Для размножения содержавшихся в стан�
дартных световых условиях крыс (LD) поме�
щали группами (1 самец + 5 самок) в клетки, 
находящиеся в тех же световых условиях или 
в условиях постоянной темноты (DD). Не�
смотря на то что все экспериментальные жи�
вотные были ссажены одновременно и роды 
у всех самок, содержавшихся в условиях LD 
и DD режимов, начались в один день 
(19.11.2013), нами были выявлены некоторые 
особенности динамики этого процесса в за�
висимости от условий освещения, в которых 
находились крысы. Установлено, что в группе 
самок, содержавшихся все время беремен�
ности в темноте, роды проходили менее ин�
тенсивно по сравнению с самками из стан�
дартного освещения. К пятнадцатым суткам 
после первых родов в режиме DD количество 
крыс, принесших потомство, составляло 
60 % от всех самок этой группы (рис. 1). 
В стандартном световом режиме к пятнадца�
тым суткам родили 80 % самок. Несмотря на 
это, в обеих экспериментальных группах ро�
ды завершились в один день (10.12.2013). 

 

 
 

Рис. 1. Динамика родов самок в различных световых 
условиях. Здесь и далее:  LD – стандартное освеще�
ние, DD – постоянная темнота 

 
Очевидно, содержание в постоянной темно�

те повлияло на протекание беременности крыс. 
Примечательно, что в этих световых условиях 
самок, принесших в помете более 15 крысят, 
было в полтора раза больше, чем при регулярно 
чередующемся освещении (рис. 2). С другой 
стороны, в условиях постоянной темноты число 
самок, не принесших приплода, в 2,7 раза пре�
вышало количество таковых, находившихся 
в группе со стандартным освещением. 

В ходе эксперимента было установлено, что 
число родившихся крысят на одну самку не 
различалось в стандартных световых условиях 
и в темноте (рис. 3, А). При этом в условиях по�
стоянной темноты количество мертворожден�

ных крысят более чем в два раза превышало 
аналогичный показатель в стандартном осве�
щении. На момент отсадки потомства от самок 
(25 дней после рождения) в группе DD/DD 
количество выживших животных было несколь�
ко ниже, чем в стандартном освещении 
(рис. 3, Б). Это свидетельствует о более низкой 
выживаемости животных, рожденных самками, 
находившимися в период беременности при 
световой депривации. 

 

 
 
Рис. 2. Распределение самок по количеству крысят 
в помете при различных световых режимах 
 

А 

 
 

Б 

 
 
Рис. 3. Количество рожденных (А) и выживших к мо�
менту отсадки от самки крысят (Б) при различных 
световых режимах (M ± m) 

Здесь и на рисунках 4, 5: LD/DD – беременные самки со�
держались при стандартном освещении, а рожденные ими 
крысята – при постоянной темноте, DD/DD – беременные 
самки и рожденные ими крысята содержались при посто�
янной темноте  
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Исследование физиологического состояния 
самок после лактации  (помет каждой самки 
состоял в среднем из 15 крысят) позволило 
выявить у них по сравнению с нерожавшими 
тенденцию к снижению уровня общего белка 
плазмы во всех световых режимах и уровня лей�
коцитов крови в группе DD/DD. Кроме того, 
отмечено достоверное снижение массы тела са�
мок, рожавших в стандартном освещении и вы�
кармливавших потомство в темноте, по сравне�
нию с рожавшими самками в группе LD (рис. 4). 

 

 
 
Рис. 4. Масса самок крыс к моменту отсадки от них 
потомства при различных световых режимах (M ± m) 

* – изменения достоверны по сравнению с самками, 
содержавшимися в стандартном режиме освещения 

 
Содержание новорожденных крысят в спе�

цифических световых условиях сказывалось на 
их развитии. Открытие глаз проходило интен�
сивнее у крысят, помещенных в темноту сразу 
после рождения (LD/DD), тогда как животные, 
матери которых в период беременности и они 
сами с момента рождения содержались в усло�
виях световой депривации (DD/DD), демонст�
рировали снижение темпов открытия глаз 
(рис. 5, А). Появление первичного волосяного 
покрова проходило более ускоренно в группах 
LD/DD и DD/DD. Значительных различий в ди�
намике отлипания ушных раковин не выявлено. 

Половое созревание у самцов, содержав�
шихся в стандартных световых условиях (LD) 
и при постоянной темноте с рождения (LD/DD), 
отмечалось уже на 21�й, а заканчивалось на 
31�й день жизни, что соответствует физиоло�
гическим нормам (рис. 5, Б). В режиме DD/DD 
опускание семенников у самцов начиналось на 
два дня позже, но заканчивалось к 31�м суткам, 
как и в двух других группах. Половое созрева�
ние самок в группах с постоянной темнотой, 
независимо от момента начала ее воздейст�
вия, задерживалось на два дня по сравнению 
с аналогичным процессом при стандартном 
световом режиме. Примечательно, что в груп�
пе LD и LD/DD раскрытие влагалища у самок 
завершалось к 59�му, а в DD/DD световых ус�

ловиях – к 61�му дню жизни крыс (рис. 5, В). 
Следует отметить, что во всех режимах осве�
щения сроки полового развития и самцов и са�
мок существенно не отличались от физиологи�
ческой нормы, характерной для этого вида. 

 

 
 
Рис. 5. Динамика развития крыс в раннем постнаталь�
ном онтогенезе при различных световых режимах: 

А – открытие глаз у крысят, Б – половое созревание сам�
цов, В – половое созревание самок 

 
По нашему мнению, выявленные эффекты 

постоянной темноты на показатели воспроиз�
водства и темпы физического и пубертатного 
развития связаны прежде всего с повышением 
функциональной активности эпифиза и индук�
цией синтеза мелатонина железой. Этот гормон 
играет существенную роль в регуляции полово�
го созревания, репродуктивных циклов, стрес�
сорной реакции и многих других физиологиче�
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ских процессов [Anisimov, 2006]. В литературе 
имеются сведения, что информация о фотопе�
риоде, в котором содержатся самки во время 
беременности и лактации, передается плоду че�
рез плаценту и в дальнейшем с молоком матери 
[Stetson et al., 1986]. Не исключается, что мате�
ринская пинеальная железа может посредством 
гормона мелатонина оказывать влияние на раз�
витие плода и половое созревание потомства. 
Было выявлено [Bishnupuri, Haldar, 2000], что 
изменение световых режимов (постоянное 
освещение, постоянная темнота, длинный и ко�
роткий фотопериод) у индийских пальмовых 
белок на ранних этапах беременности (до 30�го 
дня) приводило к резорбции или гибели эм�
брионов. Однако изменение светового режима 
на более поздних стадиях (от 30 дней) не влияло 
на протекание беременности, и рождалось здо�
ровое потомство. 

В нашем исследовании выраженность разви�
вающихся изменений у потомства при постоян�
ной темноте зависела от того, в какой период 
онтогенеза начиналось воздействие. Несмотря 
на то что крыс относят к сумеречным и даже 
ночным животным, отсутствие суточного чере�
дования дня и ночи при постоянной темноте 
в период эмбрионального развития (искусст�
венное физиологическое усиление секреторной 
функции эпифиза) вызывало повышение смерт�
ности крысят при рождении и в течение первого 
месяца жизни. При этом динамика родов у са�
мок в условиях световой депривации была 
изменена по сравнению с крысами в стандарт�
ном световом режиме. Следует отдельно отме�
тить, что из 25 крыс в группе DD не принесли по�
мет четыре самки, при том что в группе LD из 
68 таких была только одна. 

Имеющиеся в литературе данные свиде�
тельствуют о негативном эффекте нарушения 
фотопериода на физиологическое состояние 
животных. Отмечается, что постоянная темно�
та, вызывающая наибольший по сравнению 
с другими режимами фотопериодический 
стресс, приводит к снижению накопления аб�
доминального жира и массы тела у самок ин�
дийских пальмовых белок в период лактации 
[Bishnupuri, Haldar, 2000]. В нашем экспери�
менте также было отмечено достоверное сни�
жение массы тела самок, находившихся весь 
период беременности в стандартном освеще�
нии, но выкармливавших потомство в темноте, 
по сравнению с самками группы LD. Считается, 
что жир, накопленный самками в течение бере�
менности, метаболизируется в период лакта�
ции в качестве энергетического субстрата для 
секреции молока [Innes, Millar, 1981]. С учетом 
этого выявленное снижение массы самок по�

сле выкармливания потомства в условиях све�
товой депривации может являться причиной 
более интенсивной утилизации жира в процес�
се секреции молока. 

Изменение фотопериода на поздних этапах 
беременности самок нарушает рост и половое 
развитие потомства [Johnston, Zucker, 1980; 
Whitsett et al., 1984; Bishnupuri, Haldar, 2000]. 
Нами показано, что у крысят, выращенных сам�
ками в темноте, наблюдалась задержка физи�
ческого развития (более позднее по сравне�
нию с крысятами в других световых режимах 
открытие глаз) и полового созревания самцов 
и самок. Этот феномен может быть рассмотрен 
как результат переноса фотопериодической 
информации от матери к плоду, так как в пери�
од внутриутробного развития при изменении 
светового режима нарушается эндогенный 
ритм синтеза мелатонина именно у самок 
[Horton et al., 1990; Davis, 1997]. 

Настоящее исследование, а также выявлен�
ные в предыдущих работах особенности полово�
го созревания у крыс при воздействии различ�
ных световых условий, начиная с пренатального 
периода, с момента рождения и с 25�дневного 
возраста [Хижкин и др., 2013], подтверждают 
значительную роль эпифиза (его функциональ�
ной активности) и мелатонина в становлении 
репродуктивной функции. Отсутствие фотопе�
риодичности при двух контрастных световых 
режимах (постоянное освещение и постоянная 
темнота), противоположно влияющих на синтез 
мелатонина эпифизом, оказывают разнонаправ�
ленные эффекты на постнатальное развитие 
крыс. При этом различные сроки воздействия 
световой депривации и постоянного освещения 
модулируют половое созревание как самцов, 
так и самок крыс. Нахождение животных с мо�
мента рождения и в период внутриутробного 
развития в темноте способствует несколько 
замедленному, а при постоянном освещении 
ускоренному становлению половой функции, 
нежели у крыс в группе со стандартным освеще�
нием. Вместе с этим световая депривация, воз�
действие которой начиналось с 25�дневного 
возраста, значительно замедляет половое со�
зревание самцов крыс, а постоянное освеще�
ние, напротив, ускоряет его. 

Заключение 

Таким образом, показаны эффекты воздей�
ствия постоянной темноты, вызывающей ин�
дукцию синтеза мелатонина эпифизом, на вос�
производство лабораторных крыс и развитие 
их потомства в постнатальном онтогенезе в за�
висимости от сроков световой депривации 
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(с момента эмбрионального развития и с мо�
мента рождения детенышей). Гипо� и гипер�
функция эпифиза при воздействии света 
и темноты соответственно приводят к разнона�
правленным изменениям показателей разви�
тия в раннем постнатальном онтогенезе и тем�
пов полового созревания животных. Выражен�
ность развивающихся изменений в этих свето�
вых условиях зависит от того, в какой период 
онтогенеза начиналось воздействие. При этом 
более чувствительными к специфическим све�
товым режимам оказались крысы, воздействие 
на которых начиналось еще в период их внут�
риутробного развития. Очевидно, основной 
причиной этого является нарушение суточного 
ритма синтеза мелатонина эпифизом у бере�
менных и лактирующих самок. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (№ 12�04�31368), программы 
«Участник молодежного научно�инновационно�
го конкурса 2013», гранта Президента РФ НШ�
1410.2014.4 и Программы стратегического 
развития ПетрГУ на 2013–2014 год. 
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ИССЛЕДОВАНИЕ СВЕТОВОЙ ЗАВИСИМОСТИ 
ФОТОСИНТЕЗА У КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ И БЕРЕЗЫ 
ПОВИСЛОЙ В УСЛОВИЯХ РАЗНОЙ ОБЕСПЕЧЕННОСТИ 
ЭЛЕМЕНТАМИ МИНЕРАЛЬНОГО ПИТАНИЯ 

В. К. Болондинский, Л. М. Виликайнен 

Институт леса Карельского научного центра РАН 

Проведена сравнительная оценка CO2�газообмена у листьев березы повислой 
(B. pendula var. pendula) и карельской березы (Betula pendula var. сarelica) при раз�
ных уровнях минерального питания. После подкормки саженцев, растущих в веге�
тационных сосудах, наблюдали при высокой освещенности увеличение средних 
величин CO

2�газообмена в 1,4 раза. Темновое дыхание у березы повислой вырос�
ло в 2,3 раза и стало почти в 2 раза выше, чем у карельской березы. За исключени�
ем этого показателя достоверных различий между двумя формами берез получить 
не удалось. У удобренных саженцев, адаптированных к низким значениям ФАР, 
наблюдали достоверные различия параметров световых кривых: светового ком�
пенсационного пункта и константы насыщения. Более низкие значения этих пока�
зателей у карельской березы свидетельствуют об эффективном использовании 
ею низкой ФАР, позволяющем выживать в условиях сильного затенения. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula L., карельская береза, СО
2�газообмен, дыхание, све�

товые кривые фотосинтеза. 

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen. RESEARCH OF PHOTOSYNTHESIS 
LIGHT DEPENDENCE IN KARELIAN BIRCH AND COMMON (SILVER) 
BIRCH IN DIFFERENT MINERAL NUTRIENT AVAILABILITY SETTINGS 

A comparative estimation of CO2 gas exchange in leaves of common (silver) birch 
(Betula pendula var. pendula) and Karelian birch (Betula pendula var. сarelica) was 
carried out at different levels of mineral nutrition. After an additional fertilizing, 
saplings growing in pots under high insolation showed the 1.4�fold increase in 
average rates of CO

2 gas exchange. Dark respiration in common birch increased 
2.3�fold and became almost twice that of Karelian birch. Except for this parameter, 
no significant differences between the two forms of birch were revealed. Fertilized 
saplings adapted to low levels of solar radiation showed significant differences in 
the parameters of light response curves: the light compensation point and the 
saturation constant. Lower values of these parameters in Karelian birch indicate its 
effective utilization of low values of solar radiation, allowing it to survive under the 
conditions of strong shadow. 

K e y  w o r d s: Betula L., Karelian birch, СО
2 gas exchange, respiration, light response 

curve for net photosynthesis. 
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Введение 

Связь между усвоением углерода и азота 
сложна и многообразна. Хорошо известно, что 
азотный метаболизм оказывает влияние на про�
цессы газообмена. При этом поступление неор�
ганического азота в растение, как и поглощение 
углекислоты, зависит от светового фактора [Анд�
реева, 1982]. Азот, фосфор и другие элементы 
необходимы для формирования фотосинтетиче�
ского аппарата. В то же время избыток азота 
у растений не только приводит к усилению нако�
пления азота в листьях, но вызывает также по�
давление активности ферментов хлоропластов, 
связанных как с транспортом электронов, так и с 
фиксацией CO2 [Чиков и др., 2012].  

Наличие в хлоропластах собственных белок�
синтезирующих систем обеспечивает эндоген�
ную регуляцию фотосинтеза с помощью допол�
нительного синтеза регуляторных ферментов 
и дает возможность растению быстро реагиро�
вать на изменение внешних условий, прежде 
всего света [Бухов, 2004]. Эффективная работа 
фотосинтеза в значительной степени опреде�
ляется способностью к быстрым адаптацион�
ным перестройкам в соответствии с условиями 
окружающей среды.  

Проведение измерений CO2�газообмена на 
участках с разными дозами внесенных мине�
ральных удобрений часто не показывает досто�
верных различий в средних величинах фото�
синтеза. Причины этого коренятся в неравно�
мерном распределении доз, перехватывании 
части подкормки травянистым покровом, вы�
мывании удобрений дождями и т. д. Эти факто�
ры не проявляют себя, если эксперименты 
проводятся на растениях, пересаженных в ве�
гетационные сосуды. В отличие от березы по�
вислой (БП) CO2�газообмен карельской березы 
(БК) в естественных условиях почти не 
исследовался. Данные о световом режиме 
фотосинтеза БК приводятся в монографии 
Ю. Л. Цельникер [1978], где саженцы БК были 
взяты в качестве замены саженцев БП, так как 
семена последней часто имеют гибридное 
происхождение (B. рendula  B. pubescens) и в 
первом поколении растения обнаруживают 
расщепление признаков. В результате приво�
дилось сравнение БК с другими древесными 
породами, за исключением березы повислой.  

Изучение CO2�газообмена саженцев (цели�
ком, вместе с почвой), проведенное С. Н. Дроз�
довым с соавт. [1995] в климатической камере, 
выявило большую требовательность карельской 
березы к освещенности, чем березы повислой. 
Как показали наши предыдущие исследования 
[Болондинский, 2010, Болондинский, Холопце�

ва, 2013], при изучении этих двух экологических 
форм березы современными эколого�физиоло�
гическими методами в природных условиях 
можно получать важную информацию об адап�
тационных механизмах, позволяющих БК в дос�
таточно узкой экологической нише быть конку�
рентоспособной с БП и другими видами дре�
весных растений.  

В нашу задачу входило исследование свето�
вой зависимости фотосинтеза у саженцев 
карельской березы и березы повислой в усло�
виях разной обеспеченности элементами ми�
нерального питания. 

Материалы и методы 

Работу проводили в июле–августе 2012 г. на 
территории Агробиологической станции 
КарНЦ РАН, расположенной в 2 км от г. Петро�
заводска. При оптимальных внешних условиях 
и хорошей оводненности почвы исследовали 
CO2�газообмен листьев у 3�летних саженцев, 
растущих в 10�литровых вегетационных сосу�
дах. Пять из них были выращены из семян 
березы повислой и шесть – из семян карель�
ской березы. В июне – первой половине июля 
листья у саженцев были в основном мелкие 
(не более 7 см2), что характерно для листьев 
первой генерации [Николаева, Новицкая, 2006]. 
После резкого повышения температуры 30– 
31 июля начался интенсивный рост побегов и 
листьев, при этом площадь листьев в ряде слу�
чаев достигла 25–30 см2. До августа подкормки 
не вносились. 24–26 июля были проведены пер�
вые измерения CO2�газообмена. Затем 2 авгу�
ста по три саженца каждой формы березы были 
удобрены аммофоской (NPK 12:15:15)  – 10 г на 
сосуд. Через 10 дней после этого и до конца ав�
густа мы проводили на них измерения.  

Измерения СО2�газообмена с 3�кратной по�
вторностью проводили на интактных сформиро�
вавшихся листьях с помощью портативной фо�
тосинтетической системы Li�6200 (LiCor, USA). 
Всего было проведено около 800 измерений 
фотосинтеза. Фотосинтетически активная ра�
диация (ФАР) и другие параметры измерялись 
датчиками Li�Cor, температура и относительная 
влажность воздуха – стандартными метеороло�
гическими приборами. Рассчитывались показа�
тель использования ФАР при фотосинтезе (P) – 
количество мкмоль СО2 / ммоль фотонов (Kp) 
и коэффициент эффективности или экономиче�
ский коэффициент фотосинтеза (Ep), равный 
отношению брутто�фотосинтеза к темновому 
дыханию (R). Ep ≈ (P + R )/R и характеризует 
максимально возможную эффективность газо�
обмена [Лархер, 1978]. 
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Для снятия световых кривых камеру с лис�
том ориентировали прямо на солнце и за 1 ми�
нуту перед измерением покрывали слоями 
марли или тканью разной плотности. После ка�
ждого уменьшения освещенности измеряли 
все показатели, регистрируемые прибором 
(ФАР, СО2�газообмен, концентрация СО2 в ка�
мере, температура и влажность воздуха в ка�
мере и т. д.). Эксперименты в основном прово�
дили в дневной динамике с 10 до 16 часов. 
Старались выбирать ясные безоблачные дни. 

Световую кривую фотосинтеза моделировали 
с помощью нелинейного регрессионного анали�
за гиперболой (функция Микаэлиса�Ментен): 

 

P(I(x,t)) = a1 + b1  I(x,t) / (I(x,t) + b2), 
 

где a1 – параметр, характеризующий СО2� 
газообмен при I (ФАР) = 0, т. е. уровень дыха�
ния (R); b1 – величина фотосинтеза при насы�
щающих значениях ФАР (Pmax); b2 (константа 
насыщения) – параметр, равный величине I, 
при которой P = 0,5Pmax, и является характе�
ристикой скорости насыщения световой кри�
вой; t – время; x – переменная, характери�
зующая положение листа в пространстве. 
Формально b1 – теоретически возможный 
максимум фотосинтеза при освещенности, 
стремящийся к бесконечности. Обычно он 
близок к величине скорости фотосинтеза при 
максимально возможной в природе величине 
освещенности. Максимальный фотосинтез у 
Betula pendula наблюдается чаще всего по�
сле завершения формирования листа по пло�
щади и биомассе [Oleksyn et al., 2000]. 

Из уравнения Микаэлиса–Ментен рассчиты�
вали ряд дополнительных параметров:  

а) световой компенсационный пункт (СКП) – 
интенсивность света, при которой суммарный 
СО2�газообмен (P(I(x,t)) равен нулю. СКП, 
имеющий размерность освещенности, рассчи�
тывался по формуле IP=0 = –a1·b2 / (a1 + b1); 

б) тангенс угла наклона световой кривой при 
низких интенсивностях освещения (tg α). Его 
размерность – мкмоль CO2/мкмоль фотонов. 
Рассчитывался как производная P(I(x,t)) в точке 
IP=0 (СКП) по формуле tg α = b1·b2 / (IP=0 + b2)

2. 
Все параметры модели имеют определен�

ный физиологический смысл, и их можно ин�
терпретировать как потенциальную эколого�
физиологическую характеристику изучаемого 
вида. Между ними существуют определенные 
взаимосвязи, изменяющиеся в процессе веге�
тации [Кайбеяйнен, 2009]. 

Проверку гипотез и оценку существенных 
различий между средними величинами осуще�
ствляли с помощью критерия Стьюдента при 
5�процентном уровне значимости. 

Результаты и обсуждение 

Измерения проводили преимущественно в 
солнечные дни при умеренной температуре 
воздуха (18–20 С). Растения регулярно поли�
вались и не испытывали недостатка почвенной 
влаги. Содержание в почве NPK до внесения 
удобрений составляло: N = 0,19 ± 0,09 %: 
P = 0,11 ± 0,05 %; K = 0,05 ± 0,02 %. Фотосинтез 
(Р) измеряли в солнечные дни на плато свето�
вой кривой, и небольшие различия в ФАР не 
приводили к существенным искажениям ре�
зультатов. Были рассчитаны для разных вари�
антов эксперимента средние значения фото�
синтеза и параметров внешней среды. Для 
этого отбирались максимальные значения 
Р и R, полученные во время снятия световой 
кривой. К ним присоединяли отдельные изме�
рения фотосинтеза и дыхания, сделанные в 
солнечную погоду. Величины CO2�газообмена 
были близки к полученным нами ранее у сво�
бодно растущих саженцев при хорошей овод�
ненности почвы, умеренных температуре и де�
фиците водяных паров воздуха [Болондинский, 
2010; Болондинский, Холопцева, 2013].  

После внесения удобрений наблюдали из�
менения показаний CO2�газообмена у всех 
экспериментальных деревьев. У БК нетто�
фотосинтез вырос в среднем в 1,34, брутто�
фотосинтез – в 1,32 раза, у БП – соответст�
венно в 1,47 и 1,52 раза. Достоверность раз�
личий в CO2�газообмене БП и БК установить 
не удалось. Если до внесения подкормки 
средние величины нетто�фотосинтеза у БК и 
БП различались в 1,19 раза, то после – в 1,09 
раза, то есть разница в значениях CO2�газо�
обмена нивелировалась. В некоторой степе�
ни это связано с тем, что после подкормки 
ростовые процессы побегов и листьев у БП 
носили более интенсивный характер, чем у 
БК. Средняя температура июля была ниже 
нормы, и листья росли медленнее, чем в пре�
дыдущие годы. Значительная стимуляция 
роста произошла 30–31 июля, когда темпе�
ратура воздуха достигла 30 С. Интенсивный 
рост продолжался и далее при температуре 
19–20 С. Это отразилось на величинах тем�
нового дыхания листьев (табл. 1).  

Как показали наши предыдущие исследова�
ния [Болондинский, 2010], темновое дыхание 
у листьев карельской березы в среднем на 
15–20 % выше, чем у березы повислой, в широ�
ком диапазоне факторов внешней среды. 
До внесения удобрений темновое дыхание БК 
и БП составляло соответственно 1,6 ± 0,4 и 
1,1 ± 0,3 мкмоль м�2 с�1, после – 1,7 ± 0,06 и 
2,5 ± 0,9 мкмоль м�2 с�1. Если дыхание у БК практи�
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чески не изменилось, то у БП оно достоверно по�
высилось в 2,3 раза. Рост листьев после внесения 
удобрений у березы повислой имел более интен�
сивный характер, чем у березы карельской. Ко�
эффициент использования ФАР при фотосинтезе 
(Kp) при значениях освещенности, соответствую�
щих плато световой кривой, изменялся в малых 
пределах. Небольшие различия, имевшие место 
как после внесения удобрения, так и между двумя 
формами, были недостоверны. В разные перио�
ды ростовой активности влияние подкормки 
на CO2�газообмен проявлялось неодинаково. 
Так, при похолодании в конце августа и затухании 
ростовых процессов CO2�газообмен у удобрен�
ных саженцев был больше, чем у контрольных, 
всего на 12–15 %. Наиболее ярко различия про�
являлись в относительно теплый период, когда 
наблюдался интенсивный рост побегов.  

Существенное влияние оказывала подкорм�
ка и на изменение параметров световых кри�
вых фотосинтеза. Анализ параметров моделей 
световых кривых подтвердил выводы, сделан�
ные на основании отдельных измерений. Пара�
метр а1, характеризующий усредненный уро�
вень дыхания листьев, первоначально был 
в 1,9 раза выше у БК, чем у БП. Подкормка са�
женцев несколько сгладила различия. Однако 
высокий уровень дыхания после внесения 
удобрений привел у березы повислой к росту 
величины светового компенсационного пункта 
(СКП) – до 25,9 мкмоль м�2 с�1. У БК, наоборот, 
СКП снизился и составил 17,4 мкмоль м�2 с�1. 
Это говорит о том, что при низкой освещенно�
сти лист БК поглощал углекислоту, в то время 
как у БП наблюдалось бы ее выделение. У ка�
рельской березы  проявилась и тенденция к 
большему снижению константы насыщения 
(b2), характеризующей крутизну световой кри�

вой. Тангенс угла наклона световой кривой при 
малых значениях освещенности также вырос, 
причем в большей степени у БК, чем у БП. Уро�
вень плато световой кривой (b1) увеличился по�
сле внесения удобрений у обеих форм березы 
(табл. 2). Достоверные различия у параметров 
световых кривых BK и BP были только у пара�
метра а1 до внесения удобрений.  

Анализ изменений параметров световых 
кривых показал их тесную взаимосвязь. С уче�
том того, что а1 << b1, СКП  b2  (а1 / b1). У бере�
зы повислой после подкормки удобрениями 
эффект от увеличения а1  в 2,2 раза значитель�
но более сильный, чем от умеренного роста b1 

(в 1,3 раза) и уменьшения в 1,2 раза b2, привел 
к росту СКП. У карельской же березы незначи�
тельное уменьшение а1 при примерно таком 
же, как у БП, изменении параметров b1 и b2 
СКП, напротив, снизился. Менее активный 
рост листьев и побегов у БК по сравнению с БП 
при усилении азотного питания, отразившийся 
в умеренном темновом дыхании, дал ей опре�
деленные преимущества в поглощении CO2 в 
условиях низкой освещенности. 

Фотосинтетический аппарат растений на�
страивается на имеющийся в данный момент 
уровень освещенности [Oleksyn et al., 2000]. 
Наши эксперименты не выявили существен�
ных различий у параметров световых кривых 
фотосинтеза между двумя формами, как это 
наблюдалось и в предыдущих экспериментах 
на саженцах 3–8 лет. Тогда некоторые разли�
чия проявились в стрессовых условиях, на�
пример, при атмосферной и почвенной засу�
хе [Болондинский, Виликайнен, 2011а, б]. 
Условия же нашего эксперимента были очень 
комфортными для растений, которые не ис�
пытывали ни недостатка почвенной влаги, 

Таблица 1. Средние значения величин СО2�газообмена у саженцев карельской березы и березы повислой
в условиях разной обеспеченности элементами минерального питания 

H T D ФАР NP R BP Kp 
  % ºC Па мкмоль м�2 с�1 * 
  Карельская береза, контроль 

М 65 15,2 617 1583 16 –1,6 17,6 12,1 
σ 1 0,4 22 306 3,9 0,4 4,2 5 

  Карельская береза, подкормка 
М 57 16,5 827 1722 21,5 –1,7 23,2 13,6 
σ 9 1,8 236 204 2,6 0,6 2,6 1,5 

  Береза повислая, контроль 
М 58 15,5 749 1437 13,5 –1,1 14,6 14,3 
σ 7 2,2 207 721 4,5 0,3 4,7 10,7 

  Береза повислая, подкормка 
М 60 15,7 716 1817 19,8 –2,5 22,3 12,3 
σ 8 0,8 191 125 1,4 0,9 0,8 0,8 

Примечание. H, Т, D – относительная влажность, температура и дефицит водяного пара воздуха соответственно; NP, BР
и R – нетто�фотосинтез, брутто�фотосинтез и темновое дыхание листа; Kp – показатель использования ФАР при фотосин�
тезе (*– мкмоль СО2/ ммоль фотонов); M – среднее значение, σ – стандартное отклонение. 
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ни стресса из�за высокой температуры. 
Внешние условия были близки к оптималь�
ным [Болондинский, 2009].  

Как показали наблюдения за посадками 
разных лет на Агробиологической станции 
КарНЦ РАН, 40�летние деревья карельской 
березы лучше адаптированы к низким значе�
ниям освещенности, чем деревья березы по�
вислой, и могут расти там, где последняя гиб�
нет. Механизм, способствующий выживанию 
карельской березы в таких условиях, вероят�
но, связан с более эффективным использова�
нием фотосинтетическим аппаратом малых 
доз солнечной радиации. Для проверки этого 
предположения во второй половине августа 
сосуды с саженцами были помещены под 
навес, где в малооблачный день ФАР изменя�
лась в пределах 100–130 мкмоль м�2 с�1. После 
пяти дней нахождения в таких условиях заме�
ры фотосинтеза показали, что у исследуемых 
растений при значениях ФАР 120–130 мкмоль 
м�2 с�1, средние величины фотосинтеза состав�
ляли у карельской березы и у березы повис�
лой соответственно 5,9 ± 1,2 и 6,6 ± 1,9 
мкмоль м�2 с�1 (табл. 3).  

 
Таблица 3. Средние значения параметров моделей 
световых кривых фотосинтеза у удобренных сажен�
цев карельской березы и березы повислой, аккли�
мированных к низким значениям ФАР 

a1 b1 b2 r2 Imax Rmax Pmax СКП tg α
  мкмоль м�2 с�1 % мкмоль м�2 с�1  
  Карельская береза, подкормка 
М –0,82 9,7 74,7 91,3 125 –0,88 5,9 10,4 0,081
σ 0,18 2,6 26,3 2,7 42 0,16 1,2 1,4 0,019
 Береза повислая, подкормка 

М –1,02 10,1 128,4 93,6 129 –1,07 6,6 18,9 0,073
σ 0,17 1,3 35,8 1,9 37 0,17 1,9 2,2 0,017

При этом коэффициенты KP (показатель ис�
пользования ФАР при фотосинтезе) увеличи�
лись по сравнению с показателями, когда 
растения находились на солнце, более чем в 
3,5 раза. У растений, находившихся в тени, 
листья характеризовались и более низкими ве�
личинами темнового дыхания – 0,88 ± 0,16 
и 1,07 ± 0,17 мкмоль м�2 с�1 у БК и БП соответст�
венно. Это привело и к снижению СКП у иссле�
дуемых растений – 10,4 ± 1,4 и 18,9 ± 
2,2 мкмоль м�2 с�1 у БК и БП соответственно. 
При этом различия были значимыми (p < 0,05). 
Растения, выращенные из семян БК, могли по�
глощать углекислоту при очень низких значе�
ниях освещенности. Подобное явление мы на�
блюдали и у взрослых деревьев БК, растущих 
под пологом леса в условиях еще более жест�
ких, чем в нашем эксперименте. СКП у них был 
еще ниже – 6–8 мкмоль м�2 с�1, что обеспечива�
ло положительный баланс листьев нижних вет�
вей. Подобные адаптации к свету характерны 
для теневыносливых растений [Larcher, 1995]. 
Снижение светового компенсационного пункта 
до очень низких значений является важным 
адаптационным признаком карельской березы, 
позволяющим ей существовать под пологом 
леса при относительно высоком плодородии 
почвы достаточно длительное время. 

Модели световых кривых фотосинтеза БК, 
построенные по начальному участку световой 
кривой (см. табл. 3), подтверждают высокую 
способность карельской березы использовать 
малые дозы солнечной радиации. Адаптацион�
ным признаком являлось низкое значение ко�
эффициента а1, характеризующего темновое 
дыхание. Значения асимптот гипербол (b1), ха�
рактеризующих максимально возможный фо�
тосинтез при очень больших значениях ФАР, 

Таблица 2. Средние значения параметров моделей световых кривых фотосинтеза у саженцев карельской
березы и березы повислой в условиях разной обеспеченности элементами минерального питания 

a1 b1 b2 r2 Imax Rmax Pmax СКП tg α 
 

мкмоль м�2 с�1 % мкмоль м�2 с�1 * 
  Карельская береза, контроль 

М –2,03 22,6 323,6 95,8 1810 –1,72 17,9 30,9 0,06 
σ 0,64 5,0 16,7 2,3 94 0,38 3,7 1,9 0,01 

  Карельская береза, подкормка 
М –1,85 26,4 260,7 97,3 1685 –1,80 22,0 17,4 0,10 
σ 0,68 2,6 106,3 1,7 172 0,60 2,2 4,4 0,03 

  Береза повислая, контроль 
М –1,16 19,5 288,6 94,2 1884 –1,35 16,5 17,7 0,06 
σ 0,19 7,8 137,8 4,8 435 0,38 4,0 3,1 0,01 

  Береза повислая, подкормка 
М –2,61 26,1 241,4 96,6 1917 –2,67 22,6 25,9 0,09 
σ 0,91 1,3 55,8 1,0 38 0,77 1,9 8,2 0,01 

Примечание. Здесь и в табл. 3: М,   – средние значения и стандартные отклонения соответственно, a1, b1, b2 – значения парамет�
ров моделей световых кривых (см. методику), r2 – коэффициент детерминации, Imax, Рmax, Rmax – соответственно максимальные зна�
чение ФАР, фотосинтеза и абсолютной величины дыхания в момент снятия световой кривой, СКП – световой компенсационный 
пункт, tg α – тангенс угла наклона световой кривой к оси абсцисс в точке СКП (* – мкмоль CO2 м

�2 с�1 / мкмоль фотонов м�2 с�1). 
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составили 9,7 ± 2,6 и 10,1 ± 2,3 мкмоль м�2 с�1 
для БК и БП соответственно, что примерно 
в 2,5 раза меньше, чем у саженцев, растущих 
на открытом месте. Быстрые измерения фото�
синтеза на саженцах, вынесенных из тени на 
солнце, давали величины, мало отличающиеся 
от этих значений. Однако уже через 2–3 мину�
ты фотосинтез значительно возрастал. Данный 
факт говорит о том, что кратковременные сол�
нечные блики, довольно часто попадающие на 
листья деревьев, растущих близко к кромке ле�
са, хотя и увеличивают фотосинтез, но до зна�
чительно меньших величин, чем у листьев на 
солнце. Достоверной в теневых условиях ока�
залась и разница в константах насыщения (b2). 
Сравнение величин тангенсов угла наклона 
световых кривых к оси абсцисс (см. табл. 3) по�
казало, что световые кривые у БК более кру�
тые, чем у БП, и это подтверждает наши выво�
ды о более эффективном использовании бере�
зой карельской низких значений инсоляции.  

Выводы 

Средние величины CO2�газообмена березы 
повислой и карельской березы при высоком 
уровне освещенности близки друг к другу. Вне�
сение 10 г аммофоски на сосуд повышало уро�
вень CO2�газообмена у двух форм березы 
в среднем в 1,4 раза. Темновое дыхание у БК 
повышалось с 1,6 до 1,7, у БП – с 1,1 до 
2,5 мкмоль м�2 с�1. В отличие от всех других ве�
личин разница в дыхании была достоверной.  

Величины параметров световых кривых фо�
тосинтеза зависели от того, в каких световых 
условиях находились растения перед проведе�
нием измерений.  

У удобренных саженцев, произраставших 
в условиях низкой освещенности, более чем 
в два раза снижалось темновое дыхание, уро�
вень плато и константа насыщения световой 
кривой. Величины параметров световых кри�
вых у БК уменьшались в большей степени, чем 
у БП. Получены достоверные различия средних 
величин светового компенсационного пункта 
и константы насыщения. 

Сдвиг светового компенсационного пункта в 
область ФАР 10–12 мкмоль м�2 с�1, более высокая 
крутизна световой кривой дают возможность фо�
тосинтетическому аппарату карельской березы 
эффективно использовать низкую освещенность 
и позволяют, произрастая на плодородной поч�
ве, в условиях сильного затенения сохранять по�
ложительный углеродный баланс. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (грант 13�04�00827�а). 
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ДИНАМИКА  ТЕПЛОУСТОЙЧИВОСТИ ПРОРОСТКОВ 
ПШЕНИЦЫ В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ИНТЕНСИВНОСТИ 
ВЫСОКОТЕМПЕРАТУРНОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ 

И. А. Нилова, А. Ф. Титов 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучена динамика теплоустойчивости проростков пшеницы (Triticum aestivum L.) сор�
та Московская 39 в зависимости от интенсивности температурного воздействия 
(в диапазоне от 33 до 45 °С с интервалом в 2°). Показано, что воздействие на пророст�
ки температур 33, 35, 37 и 39 °С оказывает качественно однотипное влияние – увели�
чение теплоустойчивости, которая по достижении максимума в дальнейшем уже не 
изменяется, а все наблюдаемые между этими температурными воздействиями раз�
личия в динамике теплоустойчивости носят только количественный характер. При уве�
личении температуры до 43–45 °С характер динамики теплоустойчивости проростков 
качественно изменялся: в этом случае как при 43 °С, так при 45 °С первоначально про�
исходил быстрый рост теплоустойчивости, который затем сменялся резким ее сниже�
нием. Температура 41 °С оказалась «пограничной» между температурами 33–39 и 
43–45 °С. Из полученных данных следует, что характер реакции растений на действие 
высокой температуры может изменяться не только количественно, но и качественно в 
зависимости от интенсивности температурного воздействия. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L., высокие температуры, интенсивность 
высокотемпературного воздействия, устойчивость.  

I. A. Nilova, A. F. Titov. THE DYNAMICS OF THERMOTOLERANCE IN 
WHEAT PLANTS DEPENDING ON THE INTENSITY OF HIGH 
TEMPERATURE INFLUENCE  

The dynamics of thermotolerance in wheat seedlings (Triticum aestivum L.) of cv. 
Moscovskaya 39 depending on the intensity of high temperature impact was studied. The 
temperature ranged from 33 to 45 °C with an interval of 2°. The temperatures 33, 35, 37 and 
39 °С had essentially the same effect on the seedlings: thermotolerance rose to a maximum 
and then remained unchanged. Thermotolerance at these temperatures differed only in a 
quantitative sense. When the temperature was raised to 43–45 °С, the pattern of change 
in thermotolerance of seedlings was qualitatively different. In this case, at 43 °С, as well as 
at 45 °С, thermotolerance first grew rapidly but then dropped sharply. The temperature of 
41 °C appeared to be an interstage between 33–39 °С and 43–45 °С. The data obtained 
suggest that the pattern of plant response to the high temperature impact can vary not only 
quantitatively but also qualitatively, depending on the intensity of the impact.  

K e y  w o r d s: Triticum aestivum L., high temperatures, the intensity of high 
temperature impact, tolerance.  
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Введение 

В природных условиях растения на протяже�
нии всей своей жизни находятся под непрерыв�
ным воздействием температуры, диапазон ко�
лебаний которой весьма широк [Лархер, 1978]. 
При этом считается, что высокие температуры 
переносятся растениями хуже, чем низкие 
[Чиркова, 2002]. Тем не менее растения очень 
быстро реагируют на тепловой стресс [Титов 
и др., 2006], а отклонения температуры окру�
жающей среды от оптимальной для роста рас�
тений вызывают многочисленные физиологиче�
ские, биохимические и молекулярные измене�
ния в растительном организме [Wahid еt al., 
2007; Bita, Gerats, 2013], значительная часть ко�
торых носит адаптивный характер и направлена 
в конечном счете на его выживание. 

Как показывают исследования, благодаря на�
личию широкого спектра защитно�приспособи�
тельных реакций и адаптивных механизмов рас�
тения могут переносить воздействие относи�
тельно высоких температур, но только если их 
интенсивность и продолжительность не достига�
ют критических значений. Более того, даже в 
случае действия на растения высокой повреж�
дающей температуры они способны в начальный 
момент быстро мобилизовывать свои защитные 
силы, что, в частности, выражается в повышении 
их теплоустойчивости [Титов, 1989; Топчиева, 
1994] и обеспечивает выживание, если темпера�
турное воздействие не оказывается достаточно 
продолжительным. В связи с этим детальное 
изучение динамики теплоустойчивости растений 
при температурах разной интенсивности являет�
ся важным начальным звеном исследования теп�
лоустойчивости, которое позволяет в дальней�
шем изучать участие и роль конкретных механиз�
мов повышения теплоустойчивости при тех или 
иных высокотемпературных воздействиях. 

Учитывая это, мы провели сравнительное 
изучение особенностей динамики теплоустой�
чивости растений пшеницы, как интегрального 
показателя их устойчивости, при действии вы�
соких температур разной интенсивности в 
рамках диапазона 33– 45 °С. 

Материалы и методы 

Исследования проводили на проростках 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта 
Московская 39, которые выращивали в рулонах 
фильтровальной бумаги на питательном рас�
творе в течение 7 суток с добавлением микро�
элементов (рН 6,2–6,4) в камере искусственно�
го климата при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен�

ности 10 клк и фотопериоде 14 ч. Затем не�
дельные проростки подвергали воздействию 
температур от 33 до 45 °С с интервалом в 2°. 

Продолжительность воздействия составля�
ла от 30 мин до 5 суток. Теплоустойчивость 
растений оценивали по температуре (ЛТ50), вы�
зывающей гибель 50 % палисадных клеток лис�
та после 5�минутного прогрева листовых высе�
чек в водном термостате [Александров, 1963]. 

Повторность в пределах каждого варианта 
6�кратная. Каждый опыт повторяли не менее 
2–3 раз. О достоверности различий между ва�
риантами судили по критерию Стьюдента при 
p < 0,05.  

Исследования выполнены с использовани�
ем научного оборудования Центра коллектив�
ного пользования ИБ КарНЦ РАН «Комплекс�
ные фундаментальные и прикладные исследо�
вания особенностей функционирования живых 
систем в условиях Севера». 

Результаты и обсуждение 

Проведенное исследование показало, что те�
плоустойчивость проростков пшеницы при тем�
пературе 33 °С, так же как и при температуре 
35 °С, достоверно повышается через сутки, 
достигает максимума через двое суток и в даль�
нейшем остается неизменной. Динамика тепло�
устойчивости при данных температурных воз�
действиях носит схожий характер, за тем 
исключением, что при температуре 35 °С абсо�
лютные значения теплоустойчивости были вы�
ше, чем при температуре 33 °С. Под влиянием 
температуры 37 °С теплоустойчивость повыша�
лось через 1 час, а ее максимум достигался 
спустя двое суток. При 39 °С теплоустойчивость 
возрастала уже через 30 минут, а максимальное 
значение теплоустойчивости зафиксировано 
через 1 сутки. Дальнейшее увеличение экспози�
ции проростков при этих температурах не приво�
дило к изменению их теплоустойчивости (рис. 1).  

Следует отметить, что температуры 33, 35, 
37 и 39 °С оказывали однотипное влияние на ус�
тойчивость растений, но количественные харак�
теристики вызванных ими изменений в теплоус�
тойчивости были различны. При 33, 35 и 37 °С 
повышение теплоустойчивости проростков про�
исходило медленнее, а ее максимальный уро�
вень был заметно ниже, чем при температуре 
39 °С, которая, согласно полученным данным, 
вызывала максимальный закаливающий эффект. 

Характер ответной  реакции растений на 
действие температуры 41 °С был иным: 
повышение устойчивости через 30 минут, 
затем она продолжала увеличиваться в тече�
ние первых суток, а на 2�е сутки – снижалась 
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(рис. 2). Более высокие температуры (43 и 
45 °С) оказывали сходное действие на тепло�
устойчивость пшеницы, под их влиянием за�
фиксирован быстрый рост теплоустойчиво�
сти уже в первые минуты воздействия, а за�
тем наблюдалось резкое ее снижение, после 
чего, спустя несколько часов, происходила 
гибель растений. Отметим, что реакция рас�

тений на действие температур 43 и 45 °С, как 
и при 33, 35, 37 и 39 °С, различалась по сво�
им количественным характеристикам. В част�
ности, при температуре 43 °С теплоустойчи�
вость возрастала и снижалась более плавно, 
чем при 45 °С. Максимальный прирост тепло�
устойчивости при 43 °С также был выше, чем  
при 45 °С. 

 
 
Рис. 1. Динамика теплоустойчивости проростков пшеницы при действии температур разной интенсивно�
сти: а – 33, б – 35, в – 37, г – 39 °С 

 

 
 
Рис. 2. Динамика теплоустойчивости проростков пшеницы при действии температур разной интенсивности: 
а – 41, б – 43, в – 45 °С  
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Анализ этих и ранее полученных данных 
[Титов и др., 1982; Топчиева, 1994]  позволяет 
заключить, что в целом, в рамках изученного 
температурного диапазона, с увеличением ин�
тенсивности температурного воздействия мак�
симум теплоустойчивости достигается быстрее. 
При этом максимальный прирост теплоустойчи�
вости был отмечен нами при температуре 39 °С, 
а при воздействии более высоких температур 
(41, 43 и 45 °С) этот показатель был ниже. Также 
изменялся и  характер реакции клеток пшеницы 
в зависимости от интенсивности температурно�
го воздействия. При более мягких воздействиях 
(33–39 °С) теплоустойчивость при достижении 
максимального значения сохранялась в даль�
нейшем неизменной, в то время как при воздей�
ствии более высокой температуры (43 и 45 °С) 
теплоустойчивость вначале быстро возрастала, 
а затем резко снижалась, что приводило в даль�
нейшем к гибели растения. Температура 41 °С 
оказалась для проростков пшеницы данного 
сорта «пограничной», а ответная реакция расте�
ния на эту температуру носила переходный 
характер, так как под ее влиянием теплоустой�
чивость первоначально увеличивалась и сохра�
нялась некоторое время на одном уровне, но 
позднее (через сутки)  – снижалась. 

На основе вышеизложенного можно сделать 
вывод, что разное по интенсивности воздейст�
вие высокой температуры вызывает неодинако�
вые как в количественном, так и в качественном 
отношении изменения в теплоустойчивости рас�
тений. Исходя из имеющихся в литературе дан�
ных, можно предположить, что подобные разли�
чия связаны с теми конкретными механизмами 
и их эффективностью, которые обеспечивают 
рост теплоустойчивости растений при тех или 
иных высокотемпературных воздействиях.  

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за�
дания (тема № 51.2, № г. р. 01201358737). 
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СОДЕРЖАНИЕ ВИТАМИНОВ А И Е В КОРКОВОМ 
И МОЗГОВОМ СЛОЯХ ПОЧЕК МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

Т. Н. Ильина, И. В. Баишникова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В корковом и мозговом слоях почек млекопитающих (крыса, норка, песец, лисица) 
методом жидкостной хроматографии исследовали содержание витаминов А 
(ретинол) и Е (α�токоферол). Уровень витамина А в корковом слое у всех животных 
был значительно выше, чем в медуллярном. Оба слоя почки хищных млекопитаю�
щих характеризовались более высоким содержанием витамина А, чем почки кры�
сы. Четких различий между слоями в распределении токоферола обнаружено не 
было. В то же время уровень токоферола в обоих слоях почки был высоким у всех 
исследованных видов млекопитающих. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: витамины А и Е, млекопитающие, почки, корковый и мозго�
вой слои. 

T. N. Ilyina, I. V. Baishnikova. VITAMINS A AND E CONTENT IN THE 
CORTICAL AND MEDULLARY KIDNEY LAYERS OF MAMMALS 

The vitamins A (retinol) and E (α�tocopherol) concentration in the cortical and 
medullar kidney layers of mammals (rat, mink, polar fox, fox) was determined by high 
performance liquid chromatography (HPLC). Vitamin A concentration in the renal 
cortex of all animals was significantly higher than in the renal medulla. Both renal 
layers of the carnivorous mammals were characterized by a higher vitamin A 
concentration than rat kidneys. No clear differences between layers in tocopherol 
distribution were detected, but tocopherol concentration in both renal layers was high 
in all studied species of mammals.  

K e y  w o r d s: vitamins A and E, mammals, kidney, cortical and medullary layers. 

 
Введение  

Для поддержания на физиологическом 
уровне концентрации активных форм кисло�
рода, необходимых для ряда биохимических 
процессов в клетке, эволюционно сложилась 
антиоксидантная система. Неферментатив�
ное звено этой системы представлено низко�
молекулярными антиоксидантами, к которым 
относятся витамины А и Е. Адаптация к раз�
личным факторам среды сопровождается из�

менением антиокислительной активности ли�
пидов, которая зависит от содержания в них 
основного природного антиоксиданта – вита�
мина Е, входящего вместе с витамином А в 
группу так называемых «пищевых антиокси�
дантов», потребность в которых удовлетворя�
ется поступлением с пищей, а недостаток 
приводит к развитию свободнорадикальной 
патологии с характерными клиническими 
проявлениями [Надиров, 1991; Меньщикова 
и др., 2006]. 
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Почки играют важную роль в поддержании 
гомеостаза организма и обеспечении его 
адаптации к условиям внешней среды. У мле�
копитающих почки – это образования бобовид�
ной формы, на поперечном срезе которых 
можно различить корковое и мозговое вещест�
во. Корковое представлено главным образом 
почечными клубочками, а мозговое — каналь�
цевыми частями нефронов. Если основной 
функцией коркового вещества является пер�
вичная фильтрация мочи, то функция мозгово�
го слоя – выведение и распределение продук�
тов фильтрации. Имеющиеся в литературе 
данные указывают на неодинаковый уровень 
процессов перекисного окисления липидов 
в корковом и мозговом слоях почек разных ви�
дов животных, что связывают с различиями  
в уровне как ферментных [Chen et al., 2003], так 
и неферментных [Никифорова и др., 1993] ком�
понентов антиоксидантной системы. В пред�
ставленных ранее работах, выполненных на ла�
бораторных животных, имеются данные о рас�
пределении между корковым и мозговым слоя�
ми почек низкомолекулярных антиоксидантов 
витаминов А и Е [Никифорова и др., 1993; Raila 
et al., 2001]. Однако немногочисленность по�
добных исследований оставляет открытым 
вопрос, насколько полученные результаты ха�
рактерны для разных видов млекопитающих. 
Поэтому в настоящей работе исследовалось 
содержание витаминов А и Е в корковом и моз�
говом слоях почек не только лабораторных жи�
вотных (крыса), но и введенных в зоокультуру 
(норка, песец, лисица), подобные исследования 
на которых ранее не проводились. 

Материалы и методы 

Исследовались почки лабораторных крыс 
линии ЛИО (n = 4), а также норок (n = 3), пес�
цов (n = 4) и серебристо�черных лисиц (n = 4) 
клеточного содержания. Почки после забора 
промывали физиологическим раствором, вы�
деляли корковое и мозговое вещество. Об�
разцы тканей замораживали и хранили при 
температуре –25 °С до проведения анализа, 
для которого готовили гомогенат ткани, ис�
пользуя в качестве суспензирующей среды 
0,25 М раствор сахарозы. К гомогенату добав�
ляли 0,025%�й раствор бутилокситолуола в 
этиловом спирте и тщательно смешивали для 
осаждения белков. Приливали 0,0125%�й рас�
твор бутилокситолуола в н�гексане, встряхи�
вали 5 мин, затем центрифугировали 10 минут 
при 3000 об./мин. Пробу для хроматографи�
ческого анализа отбирали из верхнего гекса�
нового слоя. Определение концентрации ви�

таминов А (ретинол) и Е (α�токоферол) прово�
дили методом высокоэффективной жидкост�
ной хроматографии [Скурихин, Двинская, 
1989]. Использовали колонку с прямой фазой, 
заполненную сорбентом с размером частиц 
5 мкм, элюентом служила смесь гексана с 
изопропанолом в соотношении 98,5:1,5. 
Детектирование анализируемых компонентов 
проводили при 292 нм для α�токоферола 
и 324 нм для ретинола. Для построения калибро�
вочных кривых использовали стандартные рас�
творы α�токоферола и ретинола («Sigma»). Полу�
ченные результаты обрабатывали общеприняты�
ми методами вариационной статистики.  

Исследования выполнены с использовани�
ем приборной базы Центра коллективного 
пользования научным оборудованием Институ�
та биологии КарНЦ РАН. 

Результаты и обсуждение 

У всех исследованных видов животных со�
держание витамина А в корковом веществе 
почек было в 1,5–3 раза выше, чем в мозго�
вом. В то же время его уровень как в корко�
вом, так и в мозговом слоях у песцов и лисиц 
был выше, чем у норки, а у каждого из этих ви�
дов – значительно выше (от 16 до 49 раз), чем 
у крысы (табл.). Общее содержание витами�
нов в тканях млекопитающих связано с их ви�
довой принадлежностью [Crissey et al., 2001; 
Ильина, 2008]. Считают, что высокий уровень 
витамина А в ткани почек собачьих, к которым 
относятся песец и лисица, указывает на важ�
ную роль этого органа в метаболизме витами�
на А у представителей данного семейства. Ус�
тановлено, что собачьи выделяют значитель�
ные количества ретинола и его эфиров с мо�
чой [Schweigert et al., 1996]. Избыток витами�
на А токсичен для организма, и выведение его 
органом, для которого процесс поддержания 
постоянства физико�химических констант 
жидкостей внутренней среды является основ�
ной функцией, совершенно естественно. Пи�
тание животных определяет у них уровень 
переносящего ретинол ретинолсвязывающего 
белка, транспортером которого является пре�
альбумин или транстиретин [Raila et al., 2001]. 
Регулирующая роль почек опосредуется клу�

 

Содержание витаминов А и Е в корковом и мозговом 
слоях почек млекопитающих, (M ± δ) 

Витамин А, мкг/г Витамин Е, мкг/г 
слой почки 

Живот�
ные 

корковый мозговой корковый мозговой 
 Крыса      1,25 ± 0,17  0,585 ± 0,03    68,43 ± 7,06    74,25 ± 17,24
 Норка      29,0 ± 7,73        9,4 ± 2,91 28,17 ± 13,82   37,07 ± 25,56
 Лисица    42,33 ± 6,66   29,73 ± 4,08 234,45 ± 181,81 130,88 ± 70,82
 Песец   47,33 ± 20,12 25,08 ± 17,73 69,13 ± 12,35   131,9 ± 92,38



220

 

 

бочковой фильтрацией, резорбцией и секре�
цией протеинсвязанных витаминов. В физио�
логических условиях транстиретин с ретинол�
связывающим белком образуют играющий 
важную функциональную роль комплекс, пре�
дотвращая тем самым гломерулярную фильт�
рацию ретинолсвязывающего белка в почках, 
а следовательно, и потерю витамина А с 
мочой. Ретинол в таком комплексе очень ста�
билен и недоступен веществам, быстро реа�
гирующим с ним в свободном состоянии. 
Витамин�транспортные белки фильтруются 
в почечных клубочках и в дальнейшем подвер�
гаются реабсорбции в проксимальных каналь�
цах путем эндоцитоза [Raila, Schweigert, 
2001]. Вероятно, эти процессы и определяют 
высокое содержание в корковом слое витами�
на А, установленное у всех исследованных 
животных. Подобная закономерность была 
также обнаружена в почках домашних кошек 
[Raila et al., 2001]. Установленный у плотояд�
ных – норки, песца и лисицы – уровень вита�
мина А, во много раз превосходящий его со�
держание в обоих слоях почек крысы, связан, 
очевидно, как с алиментарными факторами, 
так и с видовыми особенностями животных. 

 

 
 

Распределение содержания α�токоферола между кор�
ковым и мозговым слоями почки млекопитающих: 

а – корковый слой, б – мозговой слой; 1 – крыса, 2 – норка, 
3 – лисица, 4 – песец 

 
Содержание α�токоферола в мозговом ве�

ществе почек крысы, норки и песца в сред�
нем было выше, чем в корковом, что харак�
терно для других видов млекопитающих [Ни�
кифорова и др., 1993]. Проведенные ранее 
исследования показали также неодинаковое 
распределение активности антиоксидантных 
ферментов в корковом и мозговом слоях по�
чек: так, активность супероксиддисмутазы в 

мозговом слое крыс была выше, чем в корко�
вом [Chen, 2003]. В то же время в нашем ис�
следовании четких различий между слоями 
в распределении α�токоферола обнаружено 
не было (рис.). Анализ индивидуальных дан�
ных показал, что у отдельных животных ха�
рактер распределения токоферола между 
слоями изменялся в сторону как медуллярно�
го, так и коркового слоя, что отразилось на 
высокой степени вариабельности. 

Основным фактором, определяющим по�
требность в токофероле, является содержа�
ние полиненасыщенных жирных кислот (ПЖК) 
в тканях, состав которых и, соответственно, 
уровень метаболизма липофильных соедине�
ний существенно отличаются у разных видов 
животных [Надиров, 1991; Меньщикова и др., 
2006]. Роль почки в липидном обмене состо�
ит в том, что в ее ткани свободные жирные 
кислоты включаются в состав триацилглице�
ринов и фосфолипидов и в виде этих соеди�
нений поступают в циркуляцию. Окисление 
жирных кислот в значительной степени обес�
печивает работу почки [Ноздрачев и др., 
2001]. При этом и количество ПЖК в липидах, 
и количество самих липидов влияют на сте�
пень накопления данных кислот в тканях. По�
требление кислорода организмом зависит от 
уменьшения содержания ПЖК, так как он 
расходуется на образование пероксида в 
фосфолипидах – функционально активной 
структуре мембран. В то же время уровень 
витамина Е зависит от интенсивности этих 
процессов в почках животных, особенности 
функционирования которых у систематиче�
ски разных видов могут оказывать влияние на 
энергетический обмен как всего органа, так и 
его частей [Ильина и др., 2008]. Способность 
токоферола раньше других антиоксидантов 
расходоваться в окислительных реакциях 
приводит, вероятно, к его большему по срав�
нению с витамином А варьированию в обоих 
слоях почки, так как биологическая актив�
ность витамина Е как антиоксиданта значи�
тельно выше. Проведенный многофакторный 
дисперсионный анализ позволил установить, 
что основным фактором, влияющим на уро�
вень витамина Е в тканях, была видовая при�
надлежность животного, в то время как для 
витамина А – слой почек, в котором проводи�
лось определение его содержания. 

Таким образом, имеющиеся различия уров�
ня витаминов А и Е в корковом и мозговом сло�
ях следует, видимо, рассматривать как наслед�
ственно закрепленную реакцию организма 
млекопитающих, обусловленную разницей в 
интенсивности обменных процессов в почках. 
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Тот факт, что содержание витаминов А и Е 
в корковом и мозговом слоях неодинаково, по�
зволяет говорить о разном уровне их повреж�
даемости у различных видов млекопитающих 
и участии в обеспечении устойчивости антиок�
сидантной системы почки в ответ на действие 
факторов среды. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке ФЦП ГК № 02.740.11.0700. 
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ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЕ СОСТОЯНИЕ ЩЕНКОВ  
АМЕРИКАНСКОЙ НОРКИ (MUSTELA VISON) 
ПРИ ДЕЙСТВИИ ЭКСТРАКТА ИЗ ОБОГАЩЕННОЙ 
L�АРГИНИНОМ ХВОИ 

А. Р. Унжаков1, Н. Н. Тютюнник1, Л. Б. Узенбаева1, И. В. Баишникова1, 
Е. П. Антонова1, Н. П. Чернобровкина2, Е. В. Робонен2, В. А. Илюха1 
1Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2Институт леса Карельского научного центра РАН 

Установлено, что экстракт из биомассы хвои 10�летней сосны обыкновенной 
(Pinus sylvestris), содержащий разные дозы L�аргинина, оказывает положительное 
влияние на жизнеспособность, рост и развитие ослабленных щенков американ�
ской норки. Введение в рацион хвойного препарата двухмесячным щенкам 
в оптимальных дозах способствует улучшению физиологического состояния, под�
держивает высокий уровень неспецифической защитной реакции и костномозго�
вого кроветворения.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: норка, аргинин, биомасса хвои, жизнеспособность, рост, 
развитие, гематологические показатели. 

A. R. Unzhakov, N. N. Tyutyunnik, L. B. Uzenbaeva, I. V. Baishnikova, 
E. P. Antonova, N. P. Chernobrovkina, Е. V. Robonen, V. A. Ilyukha. 
PHYSIOLOGICAL STATE OF AMERICAN MINK KITS (MUSTELA VISON) 
UNDER THE EFFECT OF EXTRACT FROM PINE NEEDLES ENTICHED IN 
L�ARGININE 

It was shown that an extract from the needle biomass of 10�year�old Pinus sylvestris, 
containing different doses of L�arginine, had a positive effect on the viability, growth and 
development of weakened mink kits. The addition of the extract of pine needles to the 
diet in optimal doses maintains a high level of non�specific defense reactions and 
activates of bone marrow hematopoiesis. 

K e y  w o r d s: mink, arginine, biomass of pine needles, viability, growth, development, 
hematological indices. 

 
Одной из важнейших проблем в физиоло�

гии питания млекопитающих является обеспе�
чение животных полноценным и сбалансиро�
ванным рационом [Черепанов, Кальницкий, 
2013]. В условиях технологии интенсивного 
разведения и содержания в неволе хищных 

пушных зверей большое внимание уделяется 
составу рациона, в частности качеству белков. 
В силу ряда финансовых проблем в зверохо�
зяйствах для кормления животных часто ис�
пользуются неполноценные по аминокислот�
ному составу корма, что приводит к наруше�
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нию метаболизма [Балакирев и др., 2007]. Так, 
недостаток в рационе незаменимых аминокис�
лот, в т. ч. и L�аргинина, в период беременно�
сти и лактации самок норок сказывается на 
физиологическом состоянии потомства. Щен�
ки от таких самок рождаются нежизнеспособ�
ными или ослабленными, у них наблюдаются 
дистрофические изменения в органах и тка�
нях, замедление роста и развития, изменение 
функции кроветворения и иммунной системы. 
В связи с этим поиск биологически активных 
веществ и кормовых добавок, обеспечиваю�
щих повышение жизнеспособности и сохран�
ности ослабленных щенков пушных зверей, 
в частности норок, является актуальным.  

В организме млекопитающих аргинин явля�
ется предшественником для синтеза не только 
белков, но и оксида азота, мочевины, цитрул�
лина, полиаминов, пролина, глутамата, креати�
на и агматина [Wu et al., 2009]. Установлено, 
что аргинин играет существенную роль при 
формировании меха у норок [Leoschke, 
Elvehjem, 1959], и несбалансированность кор�
мовых рационов по микроэлементам и амино�
кислотам, включая аргинин, может приводить 
к «стрижке» меха [Супрун, 2005]. Известно, что 
добавки аргинина оказывают положительное 
влияние на ростовые процессы, а также на по�
казатели иммунитета. 

По отношению к аргинину хищные млеко�
питающие (Carnivora) представляют особую 
группу. По мнению некоторых авторов [Eisert, 
2011], специфический обмен белка и потреб�
ность в отдельных аминокислотах хищников 
связаны с размерами мозга и необходимо�
стью усиления глюконеогенеза для обеспече�
ния мозга глюкозой. Среди этой систематиче�
ской группы по типу питания и потребности 
в аргинине выделяют условную группу «гипер�
хищников». Так, домашние кошки (Felis 
silvestris) могут служить примером «гиперхищ�
ников», поскольку являются животными, полу�
чающими энергию в основном за счет белка 
пищи [Holliday, Steppan, 2004; Wang, Tedford, 
2008]. В эту же группу кроме кошек включают 
и норок (Mustela vison), обладающих значи�
тельно более высокой потребностью в пище�
вом белке по сравнению со всеядными живот�
ными [Greaves, Scott, 1960; Rogers, Morris, 
1979; NRC, 1982, 2006; MacDonald et al., 1984; 
Damgaard et al., 1998]. 

Целью настоящей работы явилось изучение 
влияния препарата из биомассы хвои, содер�
жащего различные дозы L�аргинина, на со�
хранность, рост, развитие и гематологические 
показатели у ослабленных щенков американ�
ской норки.  

Материалы и методы 

Работа выполнена с использованием при�
борно�аналитической базы Центра коллектив�
ного пользования научным оборудованием ИБ 
КарНЦ РАН. 

Объектом исследования служили щенки 
американской норки (Mustela vison) зверохо�
зяйства «Пряжинское» Республики Карелия. 
Все экспериментальные животные содержа�
лись на стандартном хозяйственном сбаланси�
рованном по основным компонентам рационе, 
включающем на 100 ккал 8,76–8,97 г перевари�
мого белка, 4,67–4,87 г жира и 3,45–4,04 г без�
азотистых экстрактивных веществ. В возрасте 
двух месяцев щенки с учетом массы тела и по�
ла были разделены на 6 групп по 10 щенков 
(5 самок и 5 самцов) в каждой. Первая кон�
трольная группа была сформирована из числа 
нормально развивающихся щенков, вторая – 
из ослабленных, в корм которых препарат из 
биомассы хвои не вводили. Подопытным жи�
вотным 3–6�й групп, отстающим в развитии, 
введение в корм хвойного экстракта с разным 
содержанием L�аргинина (3,7–10,3 мг/кг мас�
сы тела) осуществляли ежедневно в течение 
14 дней с 26 июня по 10 июля. Препарат L�ар�
гинина был получен из биомассы хвои 10�лет�
ней сосны обыкновенной (Pinus sylvеstris), вы�
ращенной при высоком уровне внесения 
в почву азотного удобрения [Чернобровкина 
и др., 2010, 2013]. Животных взвешивали 
и учитывали их сохранность (жизнеспособ�
ность) в течение 4 месяцев. Взятие крови 
проводили после 14�дневного скармливания 
препарата. Гематологические показатели оп�
ределяли по стандартным методикам [Бере�
стов, 2005]. Окраску мазков для подсчета лей�
коформулы проводили по Паппенгейму–Крю�
кову [Узенбаева и др., 2004]. 

Полученные данные обрабатывали общепри�
нятыми методами вариационной статистики 
с применением программного обеспечения 
Statgraphics 2.0 for Windows. Для сравнения 
различий между группами использовали пара�
метрический t�критерий Стьюдента и непара�
метрический критерий Уилкоксона–Манна– 
Уитни. Сходство групп при многомерном оцени�
вании производили с помощью кластерного 
анализа [Ивантер, Коросов, 2011; Коросов, Гор�
бач, 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 эксперти�
за…, 2005]. 
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Результаты и обсуждение 

Введение в рацион американских норок 
хвойного экстракта, содержащего аргинин в 
оптимальных дозах,  оказало положительное 
влияние на динамику и прирост массы тела жи�
вотных (табл. 1). Наибольший прирост живой 
массы наблюдался у щенков 4�й и 5�й под�
опытных групп и составил у самок 189–205 %, а 
у самцов 199–203 % по сравнению со 2�й кон�
трольной группой. В 3�й и 6�й подопытных 
группах положительный эффект добавки на 
прирост массы тела был менее выраженным. 
Максимальная масса тела к концу эксперимен�
та среди подопытных животных выявлена в 4�й 
и 5�й группах, в которых щенки получали хвой�
ный препарат с оптимальным содержанием 
L�аргинина. К началу октября масса тела у самок 
и самцов подопытных животных находилась 
в пределах показателей 1�й контрольной группы. 
В 3�й и 6�й подопытных группах как у самок, так 
и у самцов под влиянием добавки ростостимули�
рующий эффект был менее выраженным.  

Установлено, что к концу опыта сохранность 
щенков 1�й контрольной группы (нормальные 
щенки) составила 80 %, что сопоставимо с 
обычными результатами для норок [Dunstone, 
1993]. В то же время во 2�й контрольной группе 
(ослабленные щенки) выживаемость щенков со�
ставила всего 30 %. Наиболее высокая сохран�
ность щенков (50–60 %) выявлена в 4�й и 5�й 

группах, которые получали хвойный экстракт 
с оптимальным содержанием L�аргинина. 

Содержание эритроцитов и уровень гемо�
глобина у обследованных норок (табл. 2) соот�
ветствовали нормальным значениям, характер�
ным для данного возраста [Берестов, 2005]. 
Однако наименьшее количество эритроцитов 
было выявлено у ослабленных щенков 2�й (кон�
трольной) и 3�й (подопытной) групп. При этом 
у ослабленных щенков в контроле (2�я группа) 
концентрация гемоглобина также оказалась ни�
же, чем у нормально развивающихся щенков 
1�й группы, и особенно по сравнению с показа�
телями 4�й и 5�й групп. Полученные данные 
свидетельствуют о том, что введение добавки 
в оптимальных дозах оказывает выраженное 
влияние на эритропоэз у ослабленных щенков. 

Количество лейкоцитов в периферической 
крови у исследованных животных находилось 
на высоком уровне и различия между группа�
ми были несущественны. Изменения выявле�
ны в составе лейкоформулы, характеризую�
щей соотношение различных типов клеток. 
У ослабленных щенков наблюдалось увеличе�
ние количества молодых форм – палочкоядер�
ных нейтрофильных лейкоцитов, отражающее 
активацию костномозгового кроветворения, 
в то время как у нормально развивающихся 
щенков, за некоторым исключением, содер�
жание незрелых нейтрофилов находилось 
в пределах нормы. Относительно высокое ко�

 
Таблица 1. Влияние препарата из биомассы хвои, содержащего L�аргинин в разных дозах, на динамику мас�
сы тела щенков американской норки, г (М ± m) 

Группы 
1 2 3 4 5 6 

Контрольные щенки Подопытные ослабленные щенки 

 
Дата взвешивания 

нормальные ослабленные  (доза препарата: 3,7–10,3  мг/кг массы тела) * 
Самки 

26 июня 423 ± 10 308 ± 24  291 ± 33 279 ± 24 288 ± 26 301 ± 40 
10 июля 485 ± 39 295 ± 57  355 ± 59 286 ± 21 346 ± 32 322 ± 48 
26 июля 617 ± 29 418 ± 45  393 ± 94 551 ± 93 490 ± 30  418 ±111 
10 августа      1104 ± 67 520 ± 57   641 ±165 1068 ±1282      1119 ± 653    909 ±1091 
10 октября      1562 ±102 989 ± 53 1244 ±270      1571 ± 523      1687 ± 893      1310 ±1231 

Прирост массы тела, г – по сравнению с исходными данными 
 1139 681 953 1292 1399 1009 

Прирост массы тела, в % по отношению к контролю (ослабленные щенки) 
 167 100 140 189 205 148 

Самцы 
26 июня  478 ± 53 303 ± 37 344 ± 19 370 ± 20 355 ± 26 338 ± 80 
10 июля  539 ± 71 375 ± 56 368 ± 28 361 ± 81 437 ± 45 421 ± 77 
26 июля  734 ± 63 422 ± 42 470 ± 57 498 ± 32 630 ± 25 511 ± 46 
10  августа 1709 ±169 707 ± 42   937 ± 601 1458 ±1322      1623 ± 323 887 ± 21 
10 октября 1847 ±125      1033 ± 74  1523 ±1631      1827 ± 733      1835 ± 293 1599 ±1421 

Прирост массы тела, г – по сравнению с исходными данными 
 1369 730 1179 1457 1480 1261 

Прирост массы тела, в % по отношению к контролю (ослабленные щенки) 
 187 100 163 199 203 173 

Примечание. * – по материалам исследований подана заявка на изобретение в ФИПС, которая находится
в стадии рассмотрения. 1 – (р < 0,05), 2 – (р < 0,01), 3  – (р < 0,001) – изменения достоверны по сравнению с кон�
трольной группой ослабленных щенков.  
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личество палочкоядерных нейтрофилов у ос�
лабленных щенков, по�видимому, явилось ре�
зультатом снижения устойчивости организма 
и реакции на патоген бактериальной природы. 
Сравнение суммарного количества нейтрофи�
лов (палочкоядерные и сегментоядерные) по�
казало, что животные, получавшие аргинин, 
не отличались от щенков контрольных групп. 
Полученные нами результаты свидетельству�
ют о том, что аргинин поддерживает неспеци�
фическую защитную реакцию, осуществляе�
мую нейтрофильным звеном лейкоцитов, на 
высоком уровне. Кластерный анализ показал 
(рис.), что все применяемые дозы препарата 
приближали изученные показатели «белой 
крови» к таковым у контрольной группы здо�
ровых животных. 

 

 
 

Дендрограмма сходства различных групп норок по по�
казателям, характеризующим содержание лейкоцитов 
крови и лейкоформулу (метод ближайшего соседа, 
в анализ не включались данные по относительному 
содержанию палочкоядерных нейтрофилов) 

 
Таким образом, добавка в рацион экстракта 

биомассы хвои, содержащего аргинин, под�
держивает у ослабленных щенков норок на вы�
соком уровне неспецифическую защитную ре�
акцию организма, осуществляемую нейтро�

фильным звеном лейкоцитов, обеспечивает 
повышение концентрации гемоглобина в эрит�
роцитах, а также высокую интенсивность роста 
и сохранность щенков, что свидетельствует об 
улучшении их физиологического состояния. 
Экстракт, полученный из древесной зелени со�
сны обыкновенной, обогащенной L�аргинином, 
является натуральным продуктом, содержа�
щим различные биологически активные соеди�
нения, и может производиться из отходов ле�
сопромышленного комплекса. 

 Работа выполнена при финансовой под�
держке Программы фундаментальных иссле�
дований ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: динамика в условиях глобальных кли�
матических и антропогенных воздействий», 
№ гос. регистрации 01201257867, и гранта 
Президента РФ НШ�1410.2014.4. 

Авторы выражают благодарность Э. Ф. Печо�
риной, Т. Н. Ильиной, А. В. Морозову, Е. А. Хиж�
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АНАЛИЗ КЛЕТОЧНОГО ИММУНИТЕТА 
ПРИ ПАТОЛОГИЯХ, СОПРОВОЖДАЮЩИХСЯ 
РАЗВИТИЕМ ИММУННОЙ СУПРЕССИИ 

Г. А. Жулай1, Е. К. Олейник1, П. Н. Кравченко1, А. В. Чуров1, 
В. М. Олейник1, А. В. Головин2, В. А. Толлер3, К. А. Островский4,  
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 ГБУЗ Республиканский онкологический диспансер 
3 ГБУЗ Больница скорой медицинской помощи, 
4 НУЗ Отделенческая клиническая больница на ст. Петрозаводск 

Проведена оценка изменений клеточного иммунитета у лиц с заболеваниями же�
лудочно�кишечного тракта (ЖКТ), патогенез которых сопровождается формирова�
нием иммунной супрессии: больные колоректальным раком (КРР, n = 20) и боль�
ные тяжелым острым панкреатитом (ОП, n = 16). Контрольную группу составили 
14 здоровых доноров. У больных были отмечены признаки развития вторичного 
иммунодефицита, cнижено содержание некоторых популяций лимфоцитов по 
сравнению с контролем. Показан сдвиг иммунорегуляторного индекса в сторону 
его снижения. Интересно отметить, что и при развитии КРР, и при ОП у больных 
было повышено содержание периферических CD4+CD25+FOXP3+ регуляторных 
Т�клеток (Treg) по сравнению с контролем.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лимфоциты, Treg�клетки, FOXP3, колоректальный рак, 
острый панкреатит, иммунная супрессия.  

G. A. Zhulai, E. K. Oleinik, P. N. Kravchenko, A. V. Churov, V. M. Oleinik, 
A. V. Golovin, V. A. Toller, K. A. Ostrovskii. ANALYSIS OF CELLULAR 
IMMUNITY IN PATHOLOGIES ACCOMPANIED BY THE DEVELOPMENT OF 
IMMUNE SUPPRESSION 

Changes in cellular immunity in patients with gastrointestinal diseases, where the 
pathogenesis is accompanied by the formation of immune suppression: patients with 
colorectal cancer (CRC, n = 20) and patients with severe acute pancreatitis (AP, n = 16), 
were assessed. The control group consisted of 14 healthy donors. Indications of a 
developing secondary immunodeficiency were observed in patients. The content of 
some lymphocyte subsets was reduced in comparison with the control. The 
immunoregulatory index shifled downwards. It is noteworthy that the content of 
peripheral CD4+CD25+FOXP3+ Treg cells in both CRC and AP patients increased in 
comparison with the control.  

K e y  w o r d s: lymphocytes, Treg cells, FOXP3, colorectal cancer, acute pancreatitis, 
immune suppression. 
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Введение 

К настоящему времени установлено, что раз�
витие и элиминация  любого патологического 
процесса в организме происходит с участием 
механизмов иммунологической защиты. Одним 
из таких механизмов является индукция иммун�
ной супрессии опухолевыми клетками при канце�
рогенезе. Известно, что опухоль и ее микроокру�
жение способны привлекать различные клетки 
иммунной системы, изменять их функции и фе�
нотип и  стимулировать продукцию ряда супрес�
сорных факторов для ускользания от адекватной 
противоопухолевой иммунной реакции [Береж�
ная, 2009]. Особую роль в этом отношении отво�
дят популяции Treg�клеток, которые в норме 
поддерживают иммунологическую толерант�
ность к собственным антигенам посредством по�
давления функций широкого ряда иммунокомпе�
тентных клеток [Sakaguchi et al., 2010].  

В вопросе взаимодействия иммунной сис�
темы и опухоли активно исследуются лимфо�
идные клетки, инфильтрирующие микроокру�
жение опухоли, однако данных, характеризую�
щих состояние периферических лимфоцитов, 
мало. Исследование особенности распределе�
ния системы циркулирующих лимфоцитов у он�
кологических больных, в частности Treg�кле�
ток, представляется интересным в сравнении 
с другой патологией, также сопровождающей�
ся развитием иммунной супрессии. В данной 
работе предлагается рассмотреть основные 
популяции лимфоцитов и Treg�клетки у лиц с 
патологией ЖКТ: больных КРР и больных ОП.  

ОП характеризуется воспалением поджелу�
дочной железы с возможным вовлечением пе�
рипанкреатических тканей и формированием 
полиорганной функциональной недостаточно�
сти, которая в свою очередь может возникать 
вследствие панкреонекроза, присутствия ин�
фекции или сепсиса [Mofleh, 2008]. Последние 
исследования демонстрируют, что развитие ОП 
тесно связано с нарушением равновесия в им�
мунных механизмах, особенно в регуляции 
Т�хелперов (Th)1/Th2 и секреции ими цитокинов. 
Было показано, что тяжелый ОП сопровождается 
индукцией иммунной супрессии,  которая может 

способствовать развитию вторичной инфекции и 
ухудшать состояние больного [Li et al., 2013; 
Ueda et al., 2006]. Однако данных о содержании 
и функционировании Treg�клеток у больных ОП 
в литературе немного. Поэтому целью настоя�
щей работы являлось сравнительное изучение 
популяций периферических лимфоцитов, в част�
ности Treg�клеток, у больных КРР и ОП. 

Материалы и методы  

В работе исследовано 50 образцов перифе�
рической крови человека. Группу больных с тя�
желым ОП составили 16 человек в возрасте от 
22 до 83 лет, среди которых 7 больных имели 
деструктивную форму (табл.). Диагноз постав�
лен на основе классификации, принятой на 
IX Всероссийском съезде хирургов в 2000 году. 
Забор крови осуществляли на 1–10�е сутки по�
сле поступления на лечение, до оперативного 
вмешательства. В группу больных КРР вошли 
20 человек в возрасте от 44 до 83 лет на разных 
стадиях развития опухоли (см. табл.). Забор 
крови проводили также до хирургического вме�
шательства. Контрольную группу составили 
14 здоровых доноров в возрасте от 25 до 65 лет. 
Анализ содержания основных популяций 
лимфоцитов проводили методом проточной ци�
тометрии на приборе Cytomics FC500, с приме�
нением программного обеспечения CXP 2.0 
(«Beckman Coulter», США). Для оценки экспрес�
сии клетками мембранных маркеров использо�
вали моноклональные антитела CD3�PE, CD19�
FITC, CD16�FITC (ООО «Сорбент», Москва), CD4�
FITC, CD8�FITC, CD25�PC5 («Beckman Coulter», 
Франция). Определение Treg�клеток осуществ�
ляли по фенотипу CD4+CD25+FOXP3+, с исполь�
зованием моноклональных антител к FOXP3 и 
растворов для пермеабилизации производства 
«eBioscience», США. Статистическую обработку 
данных проводили с использованием пакета 
программ «BioStat 5.8.4», достоверность разли�
чий между группами рассчитывали по критерию 
Манна–Уитни при уровне значимости р < 0,05. 

Исследование выполнено с применением 
оборудования Центра коллективного пользова�
ния научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН. 

 
Характеристика обследованных групп     

 Здоровые доноры Больные острым панкреатитом Больные колоректальным раком 
Количество обследованных лиц 14 16 20 
Средний возраст, лет 40,8 ± 13 44,8 ± 17 66,8 ± 10 
Пол, мужчины/женщины 5/8 13/3 7/13 
Развитие панкреонекроза, n – 7 (43,8 %) – 
Развитие опухоли, n 
I�II стадии 
III стадия 
IV стадия 

– – 

 
7 (35 %) 
6 (30 %) 
7 (35 %) 
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Результаты и обсуждение 

Для определения изменений, происходя�
щих в клеточном иммунитете у больных с ис�
следуемыми заболеваниями ЖКТ, было про�
анализировано относительное количество 
CD3+ Т�лимфоцитов, CD19+CD3– В�лимфоцитов 
и CD16+CD3– натуральных киллеров (NK). Также 
была проведена оценка субпопуляций Т�кле�
ток: Т�хелперов (CD3+CD4+) и цитотоксических 
Т�лимфоцитов (ЦТЛ, CD3+CD8+).  Было показа�
но, что у больных КРР по сравнению с контро�
лем снижено число В�лимфоцитов (рис. 1). 

Количество циркулирующих Т�лимфоцитов у 
больных КРР на начальных стадиях развития 
опухоли  (I�II стадии) не отличалось от контроля, 
тогда как у больных с III�IV стадиями КРР Т�кле�
ток было меньше. В отношении NK�клеток у 
больных КРР намечена тенденция к увеличению 
их количества при прогрессии заболевания, од�
нако достоверных различий по сравнению с 
контролем не выявлено. Значительные измене�
ния наблюдались в субпопуляционном составе 
Т�клеток. Так, иммунорегуляторный индекс 
(ИРИ), отражающий баланс CD4+/CD8+ Т�клеток, 
у больных КРР был ниже контрольных значений. 
Причем на начальных стадиях развития опухоли 
его снижение происходило за счет меньшего 
числа CD4+ Т�хелперов и повышенного количе�
ства CD8+ ЦТЛ. Увеличение относительного чис�
ла CD8+ Т�клеток может выявляться в случаях 
массивного поступления антигена, в том числе 
и онкогена, когда в его элиминации задейство�
ваны антигенспецифические механизмы. К тому 
же именно цитотоксическая активность CD8+ 

Т�клеток играет важную роль в противоопухоле�
вом иммунном ответе [Ling et al., 2007]. При ис�
следовании периферических CD8+ Т�клеток на 
более поздних стадиях заболевания нами пока�
зано, что их содержание было на уровне нормы 
(см. рис. 1). Однако ИРИ у таких больных также 
оставался ниже контроля в основном за счет 
значительного уменьшения числа CD4+ Т�кле�
ток. При этом у больных КРР наблюдалось сни�
женное по сравнению с контролем содержание 
активированных CD4+CD25+ Т�клеток на всех 
стадиях развития болезни (рис. 2). Полученные 
данные, а также литературные сведения [Seretis 
et al., 2014] свидетельствуют о том, что у боль�
ных КРР в процессе канцерогенеза происходит 
ослабление иммунной реакции, что может спо�
собствовать прогрессии болезни.  

 

 
 

Рис. 2. Содержание активированных CD4+CD25+ 
Т�лимфоцитов в периферической крови больных 
КРР и ОП, % от общего числа лимфоцитов 

 
 

Рис. 1. Содержание популяций лимфоцитов в периферической крови больных колорек�
тальным раком на разных стадиях болезни, % от общего числа лимфоцитов.  

Здесь и далее: * – различия достоверны по сравнению с контролем при p < 0,05; ** – различия 
достоверны по сравнению с контролем при р < 0,01 



231

 

 

У обследованных больных ОП также наблю�
дались признаки вторичного иммунодефицита. 
Было показано, что содержание Т�лимфоцитов 
и CD4+ Т�клеток ниже, чем в контроле (рис. 3). 
Количество активированных Т�хелперов также 
было снижено по сравнению с таковым у здо�
ровых доноров (см. рис. 2). Изменения в соот�
ношении субпопуляций Т�клеток отразились 
в значительном снижении ИРИ. Отмечено, 
что наряду с увеличенным числом CD8+ ЦТЛ 
у больных ОП было повышено содержание 
NK�клеток по сравнению с контролем. Это мо�
жет свидетельствовать о том, что в иммунную 
реакцию при ОП включаются и специфические, 
и неспецифические механизмы элиминации 
антигена.  

Природа иммунной недостаточности при 
остром панкреатите кроется в нарушении ба�
ланса продукции цитокинов Тh1 и Тh2, что 
приводит к их одновременной гиперпродук�
ции. Это влечет за собой запуск каскада реак�
ций, приводящих к чрезмерному иммунному 
ответу. При развитии заболевания усиленная 
активация иммунокомпетентных клеток сме�
няется увеличением уровня апоптоза перифе�
рических лимфоцитов, что, вероятно, и приво�
дит к снижению их количества [Zhang et al., 
2009]. Снижение числа циркулирующих Т� и 
В�лимфоцитов у больных ОП отмечается и в 
работах других авторов [Pietruczuk et al., 2006; 
Ueda et al., 2006; Li et al., 2013]. 

При анализе содержания Treg�клеток 
у больных КРР было обнаружено, что число 
периферических CD4+CD25+FOXP3+ Т�клеток 
у больных (n = 20) выше, чем в контроле 
(5,31 ± 2,7 % и 3,41 ± 0,8 % от CD4+ Т�клеток 
соответственно, p < 0,01). Многие авторы 

демонстрируют повышенное количество Treg�
клеток у онкологических больных, причем 
отмечено, что накопление этих субпопуляций 
происходит в микроокружении опухоли и дре�
нирующих опухоль лимфатических узлах, где 
их число в несколько раз превышает число пе�
риферических Treg�клеток [Salama et al., 
2009; Seretis et al., 2014]. Предполагается, что 
привлечение и стимуляция Treg�лимфоцитов 
опухолевыми клетками способствует форми�
рованию иммунной супрессии, которая рас�
сматривается в качестве одного из важных 
механизмов уклонения от противоопухолево�
го иммунного ответа [Yang, Ansell, 2009]. 

Интересно отметить, что при анализе со�
держания Treg�клеток у больных ОП (n = 7) 
также было обнаружено, что их количество 
в периферической крови выше (7,71 ± 2,1 % 
от CD4+ Т�клеток, p < 0,01), чем в контроле. 
Увеличение числа циркулирующих Treg�кле�
ток у больных ОП показали также Li J. P. с со�
авт. при изучении развития иммунной су�
прессии по мере прогрессирования заболе�
вания [Li et al., 2013]. Учитывая повышенное 
содержание Treg�клеток, а также воспали�
тельный характер заболевания и увеличение 
уровня апоптоза циркулирующих лимфоци�
тов [Zang et al., 2009], можно предположить, 
что развитие состояния иммунной супрессии 
у таких больных происходит как компенса�
торный механизм, ограничивающий степень 
развития воспалительной реакции. 

Заключение 

В результате исследования двух патоло�
гий ЖКТ было показано, что при развитии  

 
 

Рис. 3. Содержание популяций лимфоцитов в периферической крови больных острым 
панкреатитом, % от общего числа лимфоцитов  
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КРР и ОП происходят изменения в популяци�
онном составе лимфоцитов периферической 
крови, приводящие к ослаблению иммунного 
ответа. Эти заболевания имеют разный генез 
и механизмы формирования, однако их раз�
витие сопровождается иммунной супрес�
сией, при которой происходит активация 
популяции Treg�клеток, что, по всей видимо�
сти, играет немаловажную роль в патогенезе 
как КРР, так и ОП. Исследования Treg�клеток 
у таких больных позволят выявить ключевые 
моменты их регуляторных функций при раз�
витии иммунной супрессии, что в свою оче�
редь позволит найти более эффективные 
мишени для иммунотерапии.   

 Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (проект № 13�04�98826). 
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ 

ЛЮДМИЛА БОРИСОВНА УЗЕНБАЕВА 
(к 70�летию со дня рождения) 

 
 
 

 
 
13 апреля 2014 г. исполнилось 70 лет кан�

дидату биологических наук, старшему науч�
ному сотруднику ИБ КарНЦ РАН, доценту по 
специальности «Физиология» Людмиле Бо�
рисовне Узенбаевой. Она родилась в 1944 г. 
в Мурманскe. После окончания в 1970 г. био�
логического факультета Петрозаводского го�
сударственного университета работает в Ин�
ституте биологии.  

С 1974 по 1976 год Людмила Борисовна 
обучалась в очной аспирантуре в лаборато�
рии физиологии пушных зверей ИБ КФ АН 
СССР. В 1980 г. защитила кандидатскую дис�

сертацию на тему «Характеристика фагоци�
тарной реакции у норок и песцов клеточного 
разведения».  

Область ее научных интересов – сравни�
тельно�видовой аспект морфофункциональной 
организации лейкоцитов в механизмах устой�
чивости животных к факторам внешней среды. 
Людмила Борисовна принимала участие в ис�
следовании роли различных режимов освеще�
ния и геропротекторов на устойчивость орга�
низма. В настоящее время участвует в ком�
плексном исследовании влияния факторов 
среды и биологически активных веществ на ци�
тоэнзимологические свойства крови млекопи�
тающих различной экологической специализа�
ции. Она является соавтором патента «Средст�
во для улучшения качества меха норок». Ею 
опубликовано более 160 научных работ.  

Наряду с научно�исследовательской рабо�
той большое внимание Л. Б. Узенбаева уделяет 
работе со студентами, осуществляя руковод�
ство подготовкой курсовых и дипломных работ, 
оказывает консультативную помощь студентам 
при проведении исследований. Будучи микро�
скопистом от Бога, она прививает любовь 
к этой нелегкой работе молодым исследовате�
лям. Людмила Борисовна постоянно расширя�
ет набор методов исследований морфологии 
и цитохимии лейкоцитов, использует послед�
ние достижения современной науки – она пер�
вой в Институте стала использовать компью�
терную систему анализа микроскопических 
изображений. 

Поздравляем Людмилу Борисовну с юбиле�
ем, желаем крепкого здоровья, исполнения 
всех творческих планов, любознательных и 
инициативных учеников, счастья и надежных 
друзей!  

В. А. Илюха  
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2014 год – юбилейный для заслуженного 

деятеля науки Республики Карелия, главного 
научного сотрудника лаборатории экологиче�
ской биохимии ИБ КарНЦ РАН, доктора био�
логических наук, профессора Риммы Улья�
новны Высоцкой. 

Римма Ульяновна родилась 29 августа 1944 
года в Глубокском районе Витебской области, 
в Белоруссии. После окончания Сегежской 
средней школы № 1, где у нее сформировался 
интерес к химии и, в частности, к химическим 
основам жизни, она поступила на отделение 
биологии и химии естественно�географическо�
го факультета Карельского государственного 
педагогического института (КГПИ, затем КГПУ, 
КГПА), которое с отличием окончила в 1968 го�
ду. В студенческие годы проявились ее упорст�
во и самостоятельность, глубокая увлеченность 
изучаемыми областями науки, интерес к иссле�
довательской работе. Первый опыт научного ис�
следования она приобрела на 3�м курсе, во вре�

мя выполнения работы, посвященной изучению 
ферментативной активности лишайников. По�
сле окончания КГПИ была рекомендована в ас�
пирантуру Института биологии Карельского 
филиала АН СССР по специальности «Биологи�
ческая химия». В 1973 году Р. У. Высоцкая защи�
тила кандидатскую диссертацию на тему «Угле�
водный, липидный и аминокислотный состав 
некоторых гельминтов рыб», а в 1999 году – 
докторскую диссертацию на тему «Лизосомаль�
ные ферменты у рыб и влияние на них природ�
ных, антропогенных и патогенных факторов».  

С 1971 года и по настоящее время Р. У. Вы�
соцкая работает в лаборатории биохимии ИБ 
Карельского филиала АН СССР (лаб. экологиче�
ской биохимии ИБ КарНЦ РАН), прошла все на�
учные должности вплоть до главного научного 
сотрудника. Основные направления ее исследо�
ваний связаны с изучением углеводов, липидов, 
аминокислот, лизосомальных и других фермен�
тов у животных в сравнительно�эволюционном 
и эколого�токсикологическом аспектах. Объекты 
исследований – рыбы, их гельминты, водные 
беспозвоночные, насекомые, млекопитающие. 
Большая часть ее работ посвящена изучению 
механизмов биохимической адаптации живот�
ных на тканевом и субклеточном уровне. Основ�
ное внимание в них уделяется роли лизосом и их 
ферментов в реакциях клеточной защиты при 
воздействии на организм неблагоприятных фак�
торов, токсикантов, при развитии патологий; 
разработке методов для системы эколого�био�
химического мониторинга.  

Р. У. Высоцкая – высококвалифицирован�
ный специалист, она активна, компетентна 
и самостоятельна во всех аспектах научной 
деятельности: от этапа планирования объемов 
и выбора методов работ до реализации всех 
исследований и формулировки результатов. 
Она обладает всеми необходимыми качества�
ми для научного руководства группами иссле�
дователей. Ее главные черты – глубокая заин�
тересованность в работе, последовательность 
в достижении цели, организованность и само�
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дисциплина, аккуратность, высокая работоспо�
собность. Римма Ульяновна отличается широ�
кой эрудицией в области биохимии и в смеж�
ных науках, она общительна и всегда открыта 
для дискуссий с коллегами на различные темы.  

С 2001 года Р. У. Высоцкая работает по 
совместительству на должности профессора 
кафедры химии КГПУ (КГПА), где ведет несколь�
ко курсов: биологическая химия, биохимия с ос�
новами молекулярной биологии, биохимия и ос�
новы биорегуляции организмов, спецкурс – 
экологическая биохимия. Обладая большим пе�
дагогическим опытом, она уделяет большое 
внимание обучению студентов, магистрантов, 
аспирантов новым современным методам ис�
следований, обработке и обобщению получен�
ной информации, проявляет заботу о каждом 
способном исследователе, стремится увлечь 
студентов актуальными научными проблемами 
и помогать молодым ученым. Она является чле�
ном государственной аттестационной комиссии 
КГПУ по химии, была также председателем ито�
говой аттестационной комиссии магистров и 
бакалавров эколого�биологического факультета 
ПетрГУ. Под руководством Р. У. Высоцкой под�
готовлены и защищены десятки дипломных 
и курсовых работ студентами КГПУ и ПетрГУ, 
шесть кандидатских диссертаций.  

Она участвует в работе двух диссертацион�
ных советов: является членом совета по защи�
те докторских и кандидатских диссертаций по 
биологическим специальностям (Д 212.190. 
01) при ПетрГУ и зам. председателя диссерта�
ционного совета по защите диссертаций по 
биохимии и физиологии (ДМ 212. 087. 01) при 
КГПУ (КГПА), выполняет обязанности предсе�
дателя (заместителя председателя) эксперт�
ной комиссии ИБ КарНЦ РАН, является членом 
Ученых советов ИБ КарНЦ РАН и Института 
водных проблем Севера КарНЦ РАН.  

Р. У. Высоцкая принимала участие в работе 
десятков международных, всероссийских и 
межрегиональных научных конференций. Она 
являлась ответственным исполнителем гос�
бюджетных тем лаборатории экологической 
биохимии, исполнителем по всем грантам Пре�
зидента РФ «Ведущие научные школы» с 2003 
по 2014 годы, программ фундаментальных ис�
следований Президиума РАН и ОБН РАН – 
таких, как «Биоресурсы», «Эколого�биохимиче�
ские основы повышения продуктивности видов 
рыб, используемых в озерном рыбоводстве 
Карелии», «Комплексное исследование мидие�
вых сообществ как биоресурсов Белого моря», 
«Биохимическая характеристика молоди лосо�
ся, различающейся выбором местообитания 
после выклева», «Сравнительный анализ струк�

туры и функции лизосом у представителей раз�
личных таксонов эукариот», участвовала в вы�
полнении программ ФЦП и в работах по гран�
там РФФИ, по договорам о содружестве с дру�
гими институтами, а также с лабораториями 
ИБ КарНЦ РАН. 

Р. У. Высоцкая – автор и соавтор более 320 на�
учных работ. Это три монографии, шесть учебных 
пособий, статьи в журналах «Вопросы ихтиоло�
гии», «Паразитология», «Известия РАН», «Эколо�
гия», «Прикладная биохимия и микробиология» 
и др., а также статьи в зарубежных изданиях. Она 
является научным редактором ряда сборников 
статей, материалов научных конференций, моно�
графий, активно сотрудничает со многими колле�
гами из разных научных организаций страны. 

В 1974 году Р. У. Высоцкая стала лауреатом 
премии комсомола Карелии в области науки. 
С тех пор за плодотворную научную и педаго�
гическую работу Р. У. Высоцкая была награж�
дена неоднократно: грамотами Президиума 
РАН, Президиума КарНЦ РАН, Карельского 
и Всесоюзного общества охраны природы, 
общества «Знание», памятными медалями об�
щества охраны природы, медалью «Ветеран 
труда». Ей присвоено почетное звание «Заслу�
женный деятель науки Республики Карелия» 
и ученое звание профессора. 

От всей души поздравляем Римму Ульянов�
ну и желаем ей здоровья, благополучия, сча�
стья, оптимизма, неизменных творческих успе�
хов и реализации задуманных планов, свежих 
идей, верных друзей и благодарных учеников! 

А. Л. Рабинович 
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Биота северных озер в условиях антропо�
генного воздействия / Кол. монография под 
ред. Н. Н. Немовой, Н. В. Ильмаста, Е. П. Иеш�
ко, О. В. Мещеряковой. Петрозаводск: КарНЦ 
РАН, 2012. 230  с. 

 

В монографии обобщены результаты ком�
плексных исследований последствий антро�
погенной трансформации оз. Костомукшское 
(Костомукшского хвостохранилища) и озер 
системы Кенти–Кенто, подверженных влия�
нию сбрасываемых техногенных вод горно�
обогатительного комбината ОАО «Карельский 
окатыш». Авторским коллективом показаны 
закономерности изменения биоразнообра�

зия, популяционной структуры и продуктивно�
сти рыбного населения и их массовых парази�
тов, характеризующие особенности антропо�
генного загрязнения исследованных водных 
экосистем. На основании данных ихтиологи�
ческих, паразитологических и биохимических 
исследований дается  оценка особенностей 
адаптационных механизмов гидробионтов в 
зависимости от уровня их организации в ряду 
«организм�популяция�биоценоз». Обсуждают�
ся общие закономерности приспособитель�
ных и предпатологических процессов, разви�
вающихся у исследуемых гидробионтов при 
разной степени антропогенного загрязнения 
водных сообществ. Описываются тканеспеци�
фичные особенности метаболических процес�
сов, определяющих основные клеточные 
функции в условиях негативного воздействия 
на организм, а также  половые, возрастные 
и видовые различия приспособительных реак�
ций у рыб.  Предложена комплексная система 
методов и принципов оценки состояния и мо�
ниторинга динамики рыбного «населения» 
северных озерно�речных систем в условиях 
антропогенной трансформации, включающая 
гидробиологические, ихтиологические, пара�
зитологические, биохимические, гистологиче�
ские и токсикологические методы исследова�
ний. Эту систему можно рекомендовать к ис�
пользованию в качестве инструмента биоин�
дикации состояния водоемов в системе 
общих мер охраны и рационального использо�
вания рыбных ресурсов водоемов Северо� 
Запада России.  

Монография может быть рекомендована 
широкому кругу исследователей и специали�
стов, а также для разработки образовательных 
программ высшего профессионального обра�
зования по направлениям подготовки бакалав�
риата, магистрата и аспирантуры. 
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Hämet�Ahti, обладающей высокоценной узор�
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29 марта 2014 г. ушел из жизни известный 

ученый – физиолог растений, эколог, доктор 
биологических наук, профессор, заслужен�
ный деятель науки Республики Карелия и 
Российской Федерации Станислав Николае�
вич Дроздов. 

С. Н. Дроздов родился в 1930 г. в Ставро�
поле Кавказском в семье ученого биолога�
растениевода. В 1954 г. окончил с красным 
дипломом Ленинградский сельскохозяйствен�
ный институт (ЛСХИ) по специальности «уче�
ный�агроном». Еще студентом он проявил 
склонность к научной работе, и по окончании 
института его направили на учебу в аспиран�
туру ЛСХИ, которую он проходил под руковод�
ством профессора В. А. Новикова. В 1957 г. 
молодой ученый успешно защитил кандидат�
скую диссертацию и некоторое время рабо�
тал на кафедре агрохимии ЛСХИ. В 1958 г. 
С. Н. Дроздов переехал в Петрозаводск и при�
ступил к работе в лаборатории экологической 
физиологии растений Института биологии Ка�
рельского филиала АН СССР в должности 
младшего научного сотрудника.  

Незаурядные научные и организаторские 
способности Станислава Николаевича были 
быстро замечены и оценены. Уже в 1960 г. 
он становится заведующим лабораторией, а в 
1961 г. назначается директором Института 
биологии, который затем бессменно возглав�
ляет на протяжении 35 лет. 

Первоначально тематика научных работ 
руководимой им лаборатории была связана с 
изучением минерального питания растений 
(в 60�е годы в стране была принята програм�
ма химизации сельскохозяйственного про�
изводства, и данное направление считалось 
одним из приоритетных для физиологии рас�
тений), а затем сфокусировалась на вопро�
сах устойчивости сельскохозяйственных 
культур (картофель, многолетние травы) к за�
морозкам. Это потребовало разработки мето�
дики проведения искусственных заморозков 
и создания на территории Агробиологиче�
ской станции Института биологии специаль�
ной экспериментальной базы, включающей 
вегетационный домик и камеры с регулирова�
нием условий среды. В дальнейшем это позво�
лило проводить разнообразные эксперименты, 
направленные на изучение влияния замороз�
ков на разные стороны жизнедеятельности 
растений. По их результатам С. Н. Дроздов ус�
пешно защитил в 1971 г. докторскую диссер�
тацию на тему «Эколого�физиологические 
исследования устойчивости полевых куль�
тур к заморозкам».  

Следующим важным шагом в развитии ис�
следований лаборатории стало изучение 
действия абиотических факторов среды (низ�
кие и высокие температуры, световые усло�
вия) на терморезистентность и различные 
структурные и функциональные показатели 
клеток и тканей холодостойких и теплолюби�
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вых растений, а также изучение возможно�
стей управления ростом, развитием, форми�
рованием продуктивности растений при не�
благоприятных внешних условиях с помощью 
физиологически активных веществ.  

В 70�е годы на основании результатов мно�
голетних исследований C. Н. Дроздов совме�
стно с коллегами по лаборатории выдвинул 
гипотезу «зонального» влияния температуры 
на устойчивость активно вегетирующих расте�
ний, которая была экспериментально под�
тверждена на многих видах и сортах. В 90�е 
годы научный интерес С. Н. Дроздова обра�
щен к изучению эколого�физиологической 
характеристики растений, определению гра�
ниц температурных зон и свето�температур�
ных зависимостей СО2�газообмена у расте�
ний культурной и дикой флоры.  

Авторитет возглавляемой Станиславом 
Николаевичем лаборатории экологической 
физиологии неоднократно подтверждался 
на всероссийском уровне. Так, в 1996 г. кол�
лектив лаборатории официально признан 
ведущей научной школой по экологической 
физиологии растений в стране. Исследова�
ния по изучению эффективности СО2�обме�
на интактных растений в зависимости от ус�
ловий среды отмечены в 1995 г. премией 
имени И. И. Гунара, а сами научные работы 
С. Н. Дроздова получили широкую извест�
ность в нашей стране и за рубежом. В целом 
за годы исследований им опубликовано бо�
лее 450 научных работ, включая 3 моногра�
фии. Он соавтор около десятка авторских 
свидетельств на изобретение и более 20 
практических рекомендаций сельскохозяй�
ственного профиля. Трижды (1994–1997, 
1997–2000 и 2000–2003 гг.) был удостоен 
Государственной научной стипендии для вы�
дающихся ученых России.  

На протяжении многих лет С. Н. Дроздов 
активно участвует в пропаганде научных зна�
ний, уделяет большое внимание подготовке 
научных кадров. Под его руководством подго�
товлено и успешно защищено более двух де�
сятков диссертаций. 

Как директор Института биологии, 
С. Н. Дроздов считал основной задачей учре�
ждения становление и развитие в Карелии 
разноплановых биологических исследова�
ний, а также создание и развитие в институте 
современной материально�технической и 
приборно�аналитической базы. Его широкий 

научный кругозор, глубокое понимание за�
дач, стоящих перед биологической наукой, 
определяющим образом сказались на фор�
мировании и выборе многих направлений ис�
следований института. Появились и получили 
свое развитие такие новые перспективные 
научные направления, как экологическая 
биохимия и биофизика, экологическая фи�
зиология растений и животных, биология 
развития и изучение биоразнообразия, па�
леонтологические аспекты эволюции, иссле�
дование генезиса и структуры почв, биология 
развития, а также прикладные исследования, 
связанные с разработкой научных основ ра�
ционального использования природных био�
логических ресурсов и их охраной.  

В разные годы Станислав Николаевич являл�
ся членом многих научных советов, различных 
научных обществ. С 1961 по 1996 г. был чле�
ном Президиума КарНЦ РАН и членом бюро 
Отделения биологических наук АН СССР (а за�
тем РАН), входил в состав нескольких диссер�
тационных советов. 

С. Н. Дроздова всегда отличала актив�
ная гражданская позиция, которую он полно�
весно представлял, участвуя в общественной 
жизни города и республики. Он неоднократ�
но избирался председателем общества «Зна�
ние» Карельского филиала АН СССР (1969–
1972 гг.), председателем общества «Знание» 
г. Петрозаводска (1970–1982 гг.), членом гор�
кома КПСС (1977–1982 гг.), депутатом город�
ского Совета депутатов трудящихся (1977–
1982 гг.), председателем Карельского отделе�
ния Общества физиологов растений (1988–
2007 гг.), председателем Карельского отделе�
ния Всероссийского общества охраны при�
роды (1988–1996 гг.), членом Верховного Со�
вета Карельской АССР (1985–1990 гг.). 

Его многолетняя и плодотворная ра�
бота получила высокую оценку со стороны 
государства. Он награжден орденами Дружбы 
народов и «Знак Почета», рядом медалей и 
многими грамотами. Ему присвоено звание 
«Заслуженный изобретатель СССР». 

Добрую память о С. Н. Дроздове надолго 
сохранят его коллеги по лаборатории, много�
численные ученики и последователи, сотруд�
ники Института биологии и Карельского науч�
ного центра РАН. 

 
А. Ф. Титов, Н. П. Будыкина, В. В. Таланова 
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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 учетомнаучной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных 
выпусков 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 
«Анкеты» и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может 
вносить замечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия «Анкеты» и коммен�
тарии рецензентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным 
экземпляром 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, подписы�
вается 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, аннотации и полнотекстовые электронные варианты статей, а также 
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.  
Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превышать: 

для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецензий – 5–6. 
Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключительных 
случаях) принимаются при достаточном обосновании по согласованию с ответственным редактором. 

При оформлении рукописи применяется полуторный межстрочный интервал, шрифт Times New Roman, 
кегль 12, выравнивание по обоим краям. Размер полей страницы – 2,5 см со всех сторон. Все страницы, 
включая список литературы и подписи к рисункам, должны иметь сплошную нумерацию в нижнем правом 
углу. Страницы с рисунками не нумеруются. 

Рукописи подаются в электронном виде, в формате MS Word, желательно версии 2003, лично в редакцию 
или по e�mail: trudy@krc.karelia.ru. Также к подаваемой рукописи желательно прилагать два экземпляра, 
напечатанных на одной стороне листа формата А4 в одну колонку. 

ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ 

Элементы  статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК курсивом 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 полужирным шрифтом; полное название организации – 
место работы каждого автора в именительном падеже на русском языке курсивом (если авторов несколько 
и работают они в разных учреждениях, то следует отметить арабскими цифрами соответствие фамилий авторов 
учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в одном учреждении, можно не ука�
зывать 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 заглавными буквами полужирным шрифтом; аннотация на английском языке; ключевые 
слова на английском языке; текст статьи (статьи экспериментального характера, как правило, должны иметь 
разделы: ВВЕДЕНИЕ. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ. РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ. ВЫВОДЫ. СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ); 
благодарности; список литературы (с  н о в о й  с т р а н и ц ы ); таблицы (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х ); 
рисунки (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х ); подписи к рисункам (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ). 
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Н а  о т д е л ь н о м   л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р ах: фамилии, имена, отче�
ства всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организации 
(страна, город) на русском и английском языке; 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* и содержать не более 8–10 значащих слов.  
АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, создавать возможно полное представление о содержа�

нии статьи и иметь объем 10–15 предложений. Рукопись с недостаточно раскрывающей содержание анно�
тацией может быть отклонена. 

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ. Ключевые слова или словосочетания отде�
ляются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка. Слова, фигурирующие в заголовке статьи, 
ключевыми являться не могут. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ должны содержать сведения об объекте исследования с обязательным указанием ла�
тинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрипция географиче�
ских названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических величин приводятся 
по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количественных данных. Необходимо 
возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным указанием географических координат). 

ИЗЛОЖЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в вы�
явлении следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имею�
щейся в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Следует ссылаться на табличный и иллюстра�
тивный 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 
должен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в табли�
це, 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 альбом�
ной 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 . При первичной подаче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовой файл 
на отдельных страницах. При сдаче материала, принятого в печать, все рисунки из текста статьи должны 
быть убраны и представлены в виде отдельных файлов. Графические материалы должны быть снабжены 
распечатками с указанием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллюст�
рациям. 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, электронно�
го трансмиссионного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подри�
суночных подписях 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 координатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико�географи�
ческих объектов и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной 
картой, где был бы указан участок, увеличенный в крупном масштабе в виде основной карты. 

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы 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 
латинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites 
groenlandicits (Gmelin 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis. 

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных. 
______________ 

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), к которым 
относятся объекты исследования. 
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