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Работа выполнена на Stellaria humifusa, сем. Caryophyllaceae (длиннокорневищ-
ная стержнекорневая поликарпическая трава, гигрофит, почти арктический вид 
с циркумполярным ареалом). Растения образуют жизненную форму мат и произ-
растают на скальных выходах вблизи приморской территории. Растительное со-
общество состоит из одного вида, покрыто слоем отмерших листьев прошлого 
года. Исследование липидов показало, что S. humifusa в период активной веге-
тации имеет липидные фракции в функционально активном состоянии. Фракция 
нейтральных липидов (структурный компонент клетки и ее запасный фонд) доми-
нирует по процентному содержанию насыщенных жирных кислот (ЖК). Фракция 
фосфолипидов (основная мембранная система клеток) имеет наибольшее со-
держание ЖК, высокие значения количества диеновых, триеновых и насыщенных 
ЖК. Именно эта фракция содержит максимальное количество линолевой кислоты. 
Во фракцию гликолипидов (липиды мембран хлоропластов) входит около 32 % 
всех ЖК исследуемого вида, активность которых связана с фотосинтезом. В этой 
фракции меньше содержание диеновых и насыщенных ЖК, но значительно боль-
ше по сравнению с другими группами триеновых ЖК, в том числе и линоленовой 
кислоты. Исследование активности ферментов антиоксидантной системы (АОС) 
в листьях у S. humifusa показало невысокие значения пероксидазной активности 
(2,2 и 1 мкмоль тетрагваякола на мг белка при рН 5 и 7,8 соответственно) на фоне 
большой каталазной активности (366 мкмоль Н2О2/мг белка) по сравнению с други-
ми травянистыми растениями. Это может свидетельствовать o приспособленнос-
ти вида к условиям среды. Высокий уровень содержания ненасыщенных липидов 
в структуре мембранной системы фотосинтетического аппарата вносит большой 
вклад в поддержание его высокой функциональной активности у S. humifusa.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Stellaria humifusa; арктические растения; адаптация; липи-
ды; жирнокислотный состав; температурный градиент.
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The object of the study is Stellaria humifusa (Caryophyllaceae) – a polycarpic herb with 
a long taproot; an almost Arctic hygrophyte with circumpolar distribution. Plants form 
mats and grow on rock outcrops near coastal areas. The plant community consists of only 
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Введение

Условия Арктики являются уникальными для 
произрастания растений. Флора Шпицберге-
на насчитывает 164 вида высших сосудистых 
растений, которые проходят полное онтогене-
тическое развитие в этих условиях и адаптиро-
ваны к ним. Распространение растений по гра-
диенту условий в Арктическом регионе зависит 
от биологических особенностей растений, гео-
графической истории, особенностей экотопа 
и комплекса факторов среды, к которым они 
адаптированы. Климатические особенности 
этого региона включают длинный полярный 
день, короткий вегетационный период в соче-
тании с суточной нестабильностью температу-
ры. Температура лимитирует географическое 
распространение растений, включает мно-
жественные стратегии для адаптации к клима-
тическим стрессам, в том числе на уровне фе-
нологии, морфологии, выбора местообитаний 
и физиолого-биохимического статуса растения 
[Levitt, 1980; Korner, 1999].

В условиях арктического климата в период 
вегетации наряду со средними достаточно низ-
кими температурами суточные перепады могут 
достигать десятков градусов. Имеющиеся в ли-
тературе данные свидетельствуют о том, что 
растения, адаптированные к условиям Арктики, 
по функциональным показателям не находятся 
в состоянии стресса [Lütz et al., 2012]. Встает 
вопрос, как удается растениям в этих неста-
бильных условиях поддерживать мембранную 
систему в рабочем состоянии.

Одним из основных механизмов адапта-
ции растений к температурным условиям яв-
ляется изменение степени ненасыщенности 

мембранных липидов: увеличение при низких 
и снижение при высоких температурах. Эта 
способность растительного организма поддер-
живать функциональную активность мембран 
при изменении температуры [Sakai, Larcher, 
1987; Wallis, Browse, 2002; Upchurch, 2008] 
обеспечивает успешное произрастание видов 
в экстремальных условиях. В условиях Аркти-
ки поддержание функциональной активности 
мембран важно как при адаптации растений 
к длительно действующим низким температу-
рам (недели, месяцы), так и к большим суточ-
ным градиентам (часы, сутки), которые могут 
включать кроме обычных температур экстре-
мально высокие и низкие значения.

Липиды являются важнейшим структурным, 
запасным и функциональным компонентом 
растительных клеток, который обеспечивает 
функциональную активность мембран всех ор-
ганоидов и дает информацию о функциональ-
ной активности разных клеточных структур. Со-
держание липидов и их жирнокислотный состав 
варьирует в зависимости от вида, внутри вида 
и в онтогенезе растений. Степень этого варьи-
рования определяется генотипом и зависит от 
факторов среды [Лось, 2001, 2014]. Выделяет-
ся три группы этих соединений: нейтральные 
липиды (НЛ), фосфолипиды (ФЛ) и гликолипи-
ды (ГЛ), различающиеся по функциональной 
активности. НЛ – это эфиры глицерина и жир-
ных кислот (ЖК). В этой фракции отсутствуют 
примеси свободных ЖК и неомыляемых ве-
ществ. Они являются структурными компонен-
тами клетки, ее запасным фондом. ФЛ включа-
ют глицерофосфолипиды и сфинголипиды. Они 
составляют основу всех мембран клетки. ГЛ – 
сложные липиды, в составе которых имеются 

one species, and is covered with a layer of dead leaves from the previous year. The study 
of lipids showed that during active growth S. humifusa has lipid fractions in the function-
ally active state. The fraction of neutral lipids (a structural component of the cell and its 
emergency stores) dominates in terms of the percentage of saturated fatty acids (FA). 
The fraction of phospholipids (the main membrane system of the cell) has the greatest 
content of FA with high quantities of diene, triene and saturated FA. This fraction contains 
the maximum amount of linoleic acid. The fraction of glycolipids (lipids of chloroplast 
membranes) accounts for around 32 % of the plant’s total FA. It indicates a tense lipid 
metabolism associated with photosynthetic activity. This fraction contains less of diene 
and saturated FA, but significantly more of triene FA, including linolenic acid, comparing 
to the other groups The study of AOS activity in S. humifusa leaves revealed relatively low 
peroxidase activity (2.2 and 1 µmol TG/mg protein at pH 5 and 7.8, respectively) simul-
taneously with high catalase activity (366 µmol H2O2/mg protein) as compared to other 
herbaceous plants. This fact possibly indicates the species is adapted to the environ-
ment. The high level of unsaturation of the lipid structure of the photosynthetic apparatus 
membrane system contributes a lot to the maintenance of its high functional activity in 
S. humifusa.

K e y w o r d s: Stellaria humifusa; Arctic plants; adaptations; lipids; fatty acid composi-
tion; temperature gradient.
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молекулы углеводной группы. Это липиды мем-
бран хлоропластов, в которых идет синтез ли-
пидов и которые выполняют основную функцию 
зеленого растения – поглощение и запасание 
энергии солнечного света. Этот процесс про-
исходит в мембранных организациях двух фо-
тосистем, функциональную активность которых 
поддерживает не только липидная составляю-
щая, но и целая система антиоксидантной за-
щиты. От их согласованности и координации 
зависит эффективность фотосинтеза. Из лите-
ратуры известно, что если сам процесс фото-
синтеза – достаточно универсальная функция, 
то его многоуровневая защита оказывается до-
статочно разнообразной и видоспецифичной, 
как это было показано на некоторых арктиче-
ских растениях [Lütz et al., 2012].

В связи с вышесказанным целью работы 
стала оценка некоторых параметров липидного 
обмена и ферментных систем антиоксидантной 
защиты фотосинтетического аппарата арктиче-
ского вида Stellaria humifusa.

объект и методы исследования

Stellaria humifusa Rottb., сем. Caryophylla‑
ceae – длиннокорневищная стержнекорневая 
поликарпическая трава, гигрофит, почти арк-
тический вид с циркумполярным ареалом. Вид 
широко распространен по всему Шпицбергену 
[Ronning, 1996]. Растет вдоль морских побере-
жий, задернованных отмелей берегов морей, 
по берегам и поймам нижнего течения рек, 
подверженных влияниям морских приливов. 
Stellaria humifusa варьирует по форме листьев 
и габитусу.

Работа выполнена в зоне арктических тундр 
в окрестностях пос. Баренцбург (78°04ʹ с. ш., 
14°12ʹ в. д.) в течение вегетационных сезонов 
2013–2015 гг. Опытные растения находились 
в фазе цветения, произрастали выше при-
брежной зоны на скальных экотопах, где особи 
Stellaria humifusa формировали маты (разме-
ром до 10 м2) на разных фрагментах скальных 
выходов.

Определение состава липидов

Для исследования фракционного и жирно-
кислотного состава липидов растительный ма-
териал фиксировали в термостате при темпе-
ратуре 110 °С в течение 30 минут. Суммарные 
липиды экстрагировали смесью хлороформа 
и метанола в соотношении 2:1 и фракциони-
ровали методом колоночной хроматографии 
на НЛ, ГЛ и ФЛ. Определение жирнокислотно-
го состава (ЖК) липидных фракций проводили 

хроматографическим методом на газожид-
костном хроматографе «Хроматэк-Крис-
талл-5000.1» (Россия) при следующих усло-
виях: капиллярная колонка HP INNOWAX (30 м; 
0,32 мм); температура колонки, испарителя, 
пламенно-ионизационного детектора – 205, 
240 и 260 °С соответственно; газ-носитель – 
азот; скорость пропускания через колонку 
азота, водорода, воздуха – 50, 40, 400 мл/мин 
соответственно. Идентификацию ЖК прово-
дили по стандартным образцам (Supelko, 37 
компонентов). Определение количественного 
содержания ЖК проводили методом внутрен-
него стандарта (в качестве стандарта – марга-
риновая кислота) и выражали в мг/г сухой мас-
сы [Шуляковская и др., 2014].

Коэффициент ненасыщенности ЖК (К) рас-
считывали по формуле:

К = ∑ ненасыщенных ЖК / ∑ насыщенных ЖК.

Активность ацил-липидных ∆9, ∆12 и ω3 де-
сатураз, катализирующих введение двойных 
связей в углеродные цепи олеиновой (С18:1), 
линолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3) 
кислот, определяли как стероил- (SDR), оле-
ил- (ODR) и линолеил- (LDR) десатуразные от-
ношения, рассчитанные на основании содер-
жания компонентов С18, как описано в работе 
[Алаудинова, Миронов, 2009]:

SDR = (С18:1) / (C18:0 + С18:1)

ODR = (С18:2 + С18:3) / (С18:1 + С18:2 + С18:3)

LDR = (С18:3) / (С18:3 + С18:2),

где С18:0, С18:1, С18:2 и С18:3 – процентное 
от суммы кислот содержание стеариновой, 
олеиновой, линолевой и линоленовой кис-
лот соответственно.

Определение антиоксидантной активности

Растительный материал растирали с жидким 
азотом и гомогенизировали в среде следующе-
го состава: 67 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН 
7,8), 0,5 мМ ЭДТА; соотношение ткани и буфе-
ра – 1:10. После 20-минутной экстракции при 
4 °С гомогенат дважды центрифугировали при 
10 000 g в течение 15 минут (центрифуга Sigma 
2-16PK, Германия). Активность каталазы в су-
пернатанте определяли на спектрофотометре 
(СФ-2000, Россия) по ферментативному раз-
ложению перекиси водорода при 240 нм [Нике-
рова и др., 2016]. Инкубационная среда содер-
жала: 67 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН 7,8) 
и 14,7 мМ перекись водорода. Активность ката-
лазы выражали в мкмоль перекиси водорода на 
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мг белка, восстановленной за 1 минуту (мкмоль 
H2O2/мг белка). Для определения активно-
сти пероксидазы в листьях в качестве донора 
водорода использовали гваякол, в качестве 
субстрата – перекись водорода. Инкубацион-
ная среда для определения активности перок-
сидазы содержала: 50 мМ K, Na-фосфатный 
буфер (рН 5; 7,8), 2,6 мМ перекись водорода 
и 21,5 мМ гваякол. Активность фермента опре-
деляли спектрофотометрически (спектрофото-
метр СФ-2000, Россия) по скорости образова-
ния продукта реакции тетрагваякола при длине 
волны 470 нм (с учетом коэффициента экстинк-
ции ε470 нм = 0,0266 мкМ – 1 см – 1) и выражали как: 
образовалось мкмоль тетрагваякола на мг бел-
ка за 1 минуту (мкмоль ТГ/мг белка) [Галибина 
и др., 2016]. Содержание белка было опреде-
лено по методу Бредфорда.

Статистический анализ

Статистическая обработка данных осущест-
влялась в среде Microsoft Excel. На диаграммах 
приведены средние значения и их стандарт-
ные ошибки (n ≥ 3). Для оценки достоверности 
различий использовали t-критерий Стьюдента. 
Статистически значимыми считали различия 
при р < 0,05.

Данные были получены на оборудова-
нии ЦКП «Аналитическая лаборатория» ИЛ 
КарНЦ РАН.

результаты

Проведенные исследования показали, что 
растения S. humifusa составляют сплошное 
растительное сообщество (в форме мата), ко-
торое не включает другие виды. Слой зеленых 

растений покрывает такой же слой прошло-
годних отмерших листьев светло-коричне-
вой окраски, который обильно покрыт белыми 
цветами с сильным ароматом. Зеленые листья 
сверху почти не просматриваются. Растение 
имеет мелкие многочисленные листья (в сред-
нем площадь листа составляет 0,06 см2), рас-
положенные плотно на побеге, и очень тонкие 
корни. Цветы почти в 2 раза крупнее листь-
ев. Ранее проведенные исследования пока-
зали, что суммарное содержание пигментов 
в листьях у Stellaria humifusa из разных место-
обитаний (тундра, скальные экотопы, прилив-
но-отливная зона) изменяется незначительно 
и варьирует в диапазоне: сумма хлорофиллов – 
0,71–0,84 мг/г сырой массы, каротиноидов – 
0,14–0,17 мг/г сырой массы, соотношение 
хл а / хл b – 2–2,9, хл / кар – 4,4–5,3, ССК – 60–
76 % [Марковская, неопубликованные данные].

Активность антиоксидантных ферментов 
в листовом аппарате S. humifusa

Пероксидазная активность в листь-
ях S. humifusa была низка: при рН 5 соста-
вила 2,2 мкмоль ТГ/мг белка, при рН 7,8 – 
1,04 мкмоль ТГ/мг белка (рис. 1, А). Различия 
между значениями активности разных изоформ 
(кислой и слабощелочной) незначительны. Ак-
тивность каталазы была очень высокой и до-
стигала 366 мкмоль Н2О2/мг белка (рис. 1, Б).

Жирнокислотный состав липидных фракций 
у S. humifusa

ЖК, входящие в состав липидов у стелла-
рии, содержат от 10 до 24 атомов углерода. 
Во фракции ФЛ суммарное содержание ЖК 

Рис. 1. Активность пероксидазы при рН 5 и 7,8 (А) и каталазы (Б) в 
листьях S. humifusa
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(8,7 ± 0,5 мг/г) было больше, чем во фракциях 
НЛ (7,1 ± 0,4 мг/г) и ГЛ (7,5 ± 0,6 мг/г). Из всех 
ЖК в наибольшем количестве во всех фракциях 
встречались пальмитиновая (16:0), линолевая 
(18:2∆9,12) и α-линоленовая (18:3∆9,12,15) кислоты 
(табл. 1).

Исследуемые фракции липидов содержали 
ЖК с различным числом двойных связей в угле-
родной цепочке – моноеновые, диеновые, три-
еновые, тетраеновые, а также насыщенные 
ЖК и различались по содержанию полинена-
сыщенных и насыщенных ЖК. Во фракции НЛ 
отмечалось довольно высокое содержание на-
сыщенных ЖК, количество их достигало 30 % 
от общей суммы ЖК. Среди ненасыщенных 
преобладали ЖК с двумя двойными связями 
(2,6 мг/г). Во фракции ФЛ количество насы-
щенных ЖК составляло 25 %. Среди ненасы-
щенных преобладали диеновые (3,5 мг/г) и три-
еновые (2,4 мг/г) ЖК. Содержание диеновых 
ЖК во фракции ФЛ было в 1,3 и 2,3 раза выше, 
чем во фракциях НЛ и ГЛ соответственно. Во 
фракции ГЛ на долю насыщенных ЖК прихо-
дилось всего 20 %. В этой фракции отмеча-
лось самое высокое содержание триеновых ЖК 
(3,4 мг/г), что в 1,4 и 4,3 раза больше, чем в ФЛ 
и НЛ соответственно (рис. 2). Высокий процент 
ненасыщенных ЖК во всех фракциях липидов 
и практически отсутствие кислот с длинной 
цепью свидетельствует о низкой точке плав-
ления и поддержании липидных фракций всех 

органов в период вегетации у Stellaria humifusa 
в условиях высоких широт в жидком состоянии.

Коэффициент ненасыщенности ЖК (К) ис-
пользуется в качестве параметра, характери-
зующего состояния мембранных компонентов. 
Наиболее высокие значения К были получены 
для группы ГЛ (3,98), что в 1,4 и 1,6 раза пре-
вышает таковой показатель в ФЛ (2,87) и НЛ 
(2,44) соответственно.

Степень ненасыщенности ЖК определяется 
функционированием десатураз. Расчет актив-
ности ацил-липидных ∆9, ∆12, ω3-десатураз по-
казал, что они различаются во фракциях липи-
дов. Активность ∆9-десатуразы во фракции НЛ 
и ГЛ на 14 % выше, чем в ФЛ. Для ∆12-десату-
раз различия составляют 24 % с наибольшими 
значениями (0,93) для ФЛ. Для ω3-десатуразы 
различия достигают наибольших значений – 
76 % с максимальными значениями (0,67) для 
фракции ГЛ. Следует отметить, что наибольшая 
активность отмечается для ∆12-десатураз, ко-
торые проявляют высокую активность во всех 
исследуемых фракциях. Наиболее контрастные 
данные получены для ω3-десатуразы с макси-
мальными значениями в группе ГЛ и почти на 
50 % ниже в группе ФЛ и на 76 % – в группе НЛ 
(рис. 3).

Одним из показателей липидного обмена 
является соотношение между α-линоленовой 
и линолевой кислотами, которыми бога-
ты растения [Лось, 2014]. Соотношение их 

Содержание ЖК (мг/г) во фракциях липидов у S. humifusa
ЖК НЛ ФЛ ГЛ

Пальмитиновая кислота (16:0) 1,34 ± 0,04 1,91 ± 0,06 1,01 ± 0,03
Линолевая кислота (18:2∆9,12) 1,83 ± 0,02 3,34 ± 0,03 1,38 ± 0,01

α-Линоленовая кислота (18:3∆9,12,15) 0,32 ± 0,04 1,84 ± 0,09 2,79 ± 0,14

Рис. 2. Суммарное содержание групп жирных кислот в нейтральных (НЛ), фос-
фо- (ФЛ) и гликолипидах (ГЛ) в листьях S. humifusa
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содержания рассматривают в качестве пока-
зателя жизнедеятельности растения. На рас-
тениях ячменя было показано, что соотноше-
ние α-линоленовая/линолевая кислота должно 
быть не менее 2 [Laskay, Lehoczki, 1986]. Факт 
более высокого содержания в растениях ли-
ноленовой кислоты отмечается в литературе 
на разных растениях [Родионов, 1978; Жиров, 
Мерзляк, 1983]. По нашим данным, во фракци-
ях липидов у S. humifusa эта тенденция неод-
нозначная. Во фракциях НЛ и ФЛ больше ли-
нолевой кислоты, а в ГЛ – линоленовой (табл.). 
Соотношение α-линоленовая/линолевая кис-
лота достигает значений 2,02 только во фрак-
ции ГЛ, а во фракциях НЛ и ФЛ составляет все-
го 0,18 и 0,58 соответственно (рис. 4).

обсуждение

Впервые у растений S. humifusa, произрас-
тающих в условиях Арктики, в листьях в пери-
од активной вегетации был исследован жир-
нокислотный состав липидных фракций. Во 
фракцию НЛ включены эфиры глицерина и ЖК, 
которые являются структурным компонентом 
клетки и ее запасным фондом и составляют 
третью часть от общего количества ЖК. В этой 
фракции высокий процент содержания насы-
щенных ЖК. Сравнительно высокая активность 
исследованного ферментного состава (кроме 
ω3-десатуразы) свидетельствует о напряжен-
ности в этой фракции процессов, связанных 
с липидным обменом, а низкие значения ко-
эффициентов ненасыщенности и активности 
ω3-десатуразы свидетельствуют о другой функ-
циональной направленности.

Фракция ФЛ, как основной компонент мемб-
ранной системы клеток, имеет наибольшее со-
держание ЖК, высокие уровни диеновых, трие-
новых и насыщенных ЖК. Именно эта фракция 
содержит максимальное количество линолевой 
кислоты. Для липидного обмена этой фракции 
характерны средние и высокие значения актив-
ности ферментов (исключение ω3-десатураза) 
и несколько более высокие, по сравнению 
с фракцией НЛ, показатели коэффициента не-
насыщенности. Это достаточно гетерогенная 
фракция, в которую включены мембранные 
системы органелл разного уровня и функцио-
нального назначения. Однако фракция ФЛ, как 
депонирующий орган линолевой кислоты, за-
служивает внимания.

Рис. 3. Активность ацил-липидных ∆9, ∆12, ω3-десатураз во 
фракциях нейтральных (НЛ), фосфо- (ФЛ) и гликолипидов (ГЛ) в 
листьях S. humifusa

Рис. 4. Отношение α-линоленовая кислота / линоле-
вая кислота во фракциях нейтральных (НЛ), фосфо- 
(ФЛ) и гликолипидов (ГЛ) в листьях S. humifusa
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Третья группа – ГЛ, куда входят сложные ли-
пиды, в составе которых имеются молекулы уг-
леводной группы, являются липидами мембран 
хлоропластов. Прежде всего следует отметить, 
что только в эту фракцию входят около 32 % 
всех ЖК исследуемого вида. Известно, что 
именно хлоропласты являются местом синтеза 
липидной фракции, и это хорошо согласуется 
с большим их содержанием [Schmid, Ohlrogge, 
2002]. В этой фракции меньше содержание 
диеновых и насыщенных ЖК, но значительно 
больше, по сравнению с другими группами, 
триеновых ЖК, в том числе и линоленовой кис-
лоты. Именно с этими значениями и связана 
высокая активность ω3-десатуразы и более вы-
сокие значения коэффициента ненасыщеннос-
ти. Показано, что увеличение количества лино-
леновой кислоты обеспечивает не только более 
высокий уровень фотосинтетических процес-
сов, но и повышение холодоустойчивости 
[Hugly, Somerville, 1992; Routaboul et al., 2000; 
Li et al., 2008], а также общей резистентности 
растений [Matsuda, Iba, 2005].

Фотосинтетический аппарат (ФА) растений 
в условиях Арктики имеет высокие функцио-
нальные показатели, что было показано при 
оценке потенциальной и реальной ФА аркти-
ческих видов о. Врангель и о. Шпицберген [Ге-
расименко и др., 1989; Шмакова и др., 2010]. 
Это подтверждается и в нашем исследовании. 
Выявленная высокая функциональная актив-
ность всех структур у S. humifusa, оцененная по 
липидной составляющей, связана с особенно-
стями ее адаптации в условиях скального эко-
топа. Темная поверхность мата, образующаяся 
за счет отмерших листьев, обеспечивает ло-
кальное повышение температуры и одновре-
менно защиту зеленых листьев от избыточно-
го поглощения световой энергии. Подобное 
сочетание привело к тому, что ведущим фак-
тором в жизнедеятельности растений оказал-
ся температурный. Именно скальные экотопы 
характеризуются максимальным температур-
ным градиентом, к которому должны адаптиро-
ваться обитающие в этих условиях виды. Под-
держание высокого уровня ненасыщенности 
именно липидных структур фотосинтетичес-
кого аппарата дает возможность арктическим 
видам, произрастающим при круглосуточном 
полярном дне, даже в разных экотопических 
условиях за уникально короткий вегетационный 
период успешно проходить онтогенез и давать 
семенное потомство.

В работе [Zheng et al., 2011] была высказана 
гипотеза, согласно которой растения, произ-
растающие в условиях нестабильного суточ-
ного климата, имеют специальный механизм, 

обеспечивающий поддержание ненасыщен-
ности мембран на постоянном уровне при рез-
ких суточных переменах температуры от низкой 
к высокой и наоборот. Оказалось, что у аль-
пийских растений (Saussurea medusa, Solms‑
Laubachia linearifolia, Crucihimalaya himalaica) 
в ответ на температурный градиент синтези-
ровалось 6 классов ФЛ и два класса галакто-
липидов, но степень ненасыщенности общих 
липидов и лизофосфолипидов оставалась не-
изменной. Авторы высказали гипотезу, что аль-
пийские растения (Saussurea medusa, Solms‑
Laubachia linearifolia) входят в группу растений, 
которые длительное время адаптировались 
к условиям среды, и эти адаптации происходи-
ли не только на уровне жизненного цикла, мор-
фологии и физиологии, но и на биохимическом 
уровне. Поэтому изменения в классах липидов 
и отсутствие изменений в ненасыщенности ЖК 
в мембранных липидах при постоянных крат-
ковременных температурных перепадах могли 
быть адаптацией, а не реакцией на стресс.

В пользу адаптивных изменений свидетель-
ствуют и невысокие значения пероксидазной 
активности (2,2 и 1 мкмоль ТГ/мг белка при 
рН 5 и 7,8 соответственно) в листьях у S. hu‑
mifusa по сравнению с другими травянисты-
ми растениями. У растений томата активность 
гваякол-пероксидазы при разных температу-
рах варьирует в диапазоне 7–16 мкмоль ТГ/мг 
белка, у арбуза показатель изменяется от 10 
до 19 мкмоль ТГ/мг белка [Rivero et al., 2001], 
у красной свеклы на разных стадиях развития 
активность находилась в пределах 5–15 мкмоль 
ТГ/мг белка [Nimaeva et al., 2014], у шафрана – 
на уровне 10 мкмоль ТГ/мг белка [Namdjoyan 
et al., 2011], у картофеля в контроле и при даль-
нейшем охлаждении изменялась в диапазо-
не 15–30 мкмоль ТГ/г сырой ткани [Синькевич 
и др., 2009], а у отдельных сортов капусты до-
стигала 72 мкмоль ТГ/мг белка [El-Beltagi et al., 
2011]. Низкие значения активности пероксида-
зы у S. humifusa свидетельствуют о том, что не 
происходит чрезмерного накопления перекиси 
водорода, которое наблюдается в стрессовых  
условиях.

Кроме того, мы не обнаружили большой 
разницы в активности исследуемых изоформ 
пероксидазы, хотя для растений кислые изо-
формы гваякол-пероксидазы обычно намного 
более активны, чем слабощелочные [Прадедо-
ва и др., 2011; Никерова, Галибина, 2017]. Ис-
пользование растением различных изоформ 
фермента может свидетельствовать о высокой 
приспособленности вида к условиям среды.

Вероятно, участие пероксидазы в нейтра-
лизации перекиси становится незначительным 
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в связи с очень высокой каталазной активнос-
тью (366 мкмоль Н2О2/мг белка), которая зна-
чительно превосходит таковую у травянистых 
растений. У растений нута активность катала-
зы составила 2 мкмоль Н2О2/мг белка, у расте-
ний арабидопсиса при гипотермии 2,5 мкмоль 
Н2О2/мг белка [Nazari et al., 2012], у шафра-
на была в пределах 15 мкмоль Н2О2/мг белка 
[Namdjoyan et al., 2011], у капусты – 18 мкмоль 
Н2О2/мг белка [El-Beltagi et al., 2011]. Даже при 
воздействии стресс-факторов (высокой осве-
щенности и охлаждения) каталазная активность 
у растений табака не превысила 200 мкмоль 
Н2О2/мг белка [Gechev et al., 2003]. Высокие 
показатели каталазной активности могут стать 
следствием высокой интенсивности дыхания 
и обменных процессов в связи с участием фер-
мента в кислородном метаболизме. Показано, 
что каталаза отсутствует в анаэробных услови-
ях и индуцируется кислородом при повышении 
интенсивности дыхания [Мирошниченко, 1992; 
Павлова и др., 2014]. Таким образом, по высо-
ким значениям каталазной активности можно 
косвенно судить об интенсивной жизнедея-
тельности S. humifusa.

Было показано, что имеются существенные 
различия в реакции растений огурца на пос-
тоянное и кратковременное ежесуточное низ-
котемпературное воздействие на уровне ли-
пидной составляющей мембран [Марковская 
и др., 2013]. В природе реакция мембранных 
систем растений, которые поддерживают сте-
пень ненасыщенности мембран на постоянном 
уровне в широком диапазоне температур при 
условии их варьирования, рассматривается 
как стабильная адаптация к условиям среды. 
В литературе обсуждается вопрос о различ-
ной реакции растений на кратковременное 
и длительное низкотемпературное воздейст-
вие. И если в ответ на периодическое кратко-
временное воздействие низкой температуры 
растение способно увеличить устойчивость, 
функциональную активность и продуктивность, 
то при длительном многосуточном действии 
этой же температуры растение может замед-
лить развитие, повысить устойчивость и сни-
зить жизнедеятельность [Марковская и др., 
2013]. Механизмы повышения устойчивости 
разные. Так, на постоянное низкотемператур-
ное воздействие в системную реакцию расти-
тельного организма включена в основном вся 
липидная фракция, а на кратковременное пе-
риодическое – главным образом только одна  
из ее составляющих – линоленовая кислота. 
Полученные данные на S. humifusa косвен-
но подтверждают идею существования спе-
цифического механизма реакции растения 

на градиент температур в сутках, который 
включает в качестве составляющей и поддер-
жание ненасыщенности липидов клеточных  
структур.

Заключение

Проведенное исследование показало, что 
функциональная активность арктического рас-
тения Stellaria humifusa связана с высоким 
уровнем ненасыщенности липидных структур 
мембранной системы фотосинтетического ап-
парата. Это дает возможность арктическим 
видам, произрастающим при круглосуточном 
полярном дне в условиях суточной темпера-
турной нестабильности, даже в экстремальных 
экотопических условиях за уникально корот-
кий вегетационный период успешно прохо-
дить онтогенез и давать семенное потомство. 
Подтверждением высказанной гипотезы так-
же стали данные о нестандартной активности 
ферментов АОС (каталазы и возрастание доли 
активности пероксидазы при рН 7,8 по отноше-
нию к пероксидазе при рН 5), работа которых 
направлена на поддержание высоких скоро-
стей метаболических процессов, необходимых 
для приспособления к изменяющимся услови-
ям среды.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке Министерства экономического раз‑
вития и торговли РФ на 2002–2016 гг.
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