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ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ ЛИПИДОВ МУЖСКИХ СОЦВЕТИЙ 
BETULA PENDULA ROTH В ПЕРИОД ВЕСЕННЕГО РАЗВИТИЯ

О. С . С еребрякова, Л.  В.  Ветчинникова
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Показано, что смена фенологической фазы развития Betula pendula Roth в весен-
ний период сопровождается значительными изменениями в жирнокислотном со-
ставе отдельных фракций липидов в мужских соцветиях. Так, в начальную фазу их 
цветения (освобождение от наружного покрова), когда наблюдается возврат низ-
ких положительных или отрицательных температур, сумма ненасыщенных жирных 
кислот преобладает над насыщенными во всех фракциях, и особенно в мембран-
ных липидах, где ненасыщенные превышают насыщенные вдвое. По мере накоп-
ления положительных температур, к фазе разрыхления тычиночных соцветий, на-
оборот, происходит накопление насыщенных жирных кислот в запасных (нейтраль-
ных) липидах (до 70 % и выше от суммы жирных кислот) и в гликолипидах (до 50 % 
и выше от суммы жирных кислот). При этом в фосфолипидах отмечено устойчивое 
соотношение между жирными кислотами в  сторону ненасыщенных, и  в  большей 
степени – линолевой кислоты (до 65 % и выше от суммы жирных кислот) независи-
мо от фазы развития мужских соцветий. Установлено, что в гликолипидах у бере-
зы повислой преобладает линоленовая кислота (до 50 % от суммы жирных кислот 
и  выше). Высказано предположение, что в  весенний период в  липидном обмене 
мужских соцветий у березы повислой реализуются две взаимосвязанные страте-
гии, направленные, с  одной стороны, на  успешное прохождение этапа цветения 
и формирование фертильной пыльцы, а с другой – на предохранение мужского га-
метофита от воздействия возвратных весенних заморозков, которые часто наблю-
даются в конце апреля – начале мая в границах ее ареала.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth; мужские соцветия; погодно-климати-
ческие условия; нейтральные липиды; гликолипиды; фосфолипиды; жирные кисло-
ты.

O.  S.  Serebryakova, L.  V.  Vetchinnikova. LIPID FATTY ACID 
COMPOSITION IN MALE INFLORESCENCES OF BETULA PENDULA ROTH 
IN SPRING

It is demonstrated that the phenological phase transition in Betula pendula Roth in spring 
is accompanied by substantial changes in the fatty acid composition of some lipid frac-
tions in male inflorescences. Thus, at the beginning of their flowering (shedding of outer 
cover), when low positive or negative temperatures returned, total unsaturated fatty acids 
(FA) prevailed over saturated FA in all lipid fractions, especially in membrane lipids, where 
the content of unsaturated fatty acids was double that of saturated FA. As positive tem-
peratures piled up and the plant was in the phase of staminate inflorescence loosening, 
there was, on the contrary, an accumulation of saturated fatty acids in storage (neutral) 
lipids (up to 70 % of total fatty acids or more) and glycolipids (up to 50 % of total fatty ac-
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Введение

Ответственным этапом в  развитии расти-
тельного организма является переход от  ве-
гетативного роста к  формированию генера-
тивной сферы, от  которой во многом зависит 
устойчивость видов во времени, их выживание, 
поддержание численности, сохранение и  рас-
ширение ареалов [Юсуфов, 1972]. Береза, как 
известно, относится к однодомным раздельно-
полым анемофильным древесным породам. 
В  генеративную фазу она вступает примерно 
к  8–10  годам. Вместе с  тем на  этапе генера-
тивного развития наблюдается неравномерное 
плодоношение: высокоурожайные годы чере-
дуются с годами средне- и слабоурожайными. 
Кроме того, у  березы широко распростране-
но явление партенокарпии, которое приводит 
к  образованию «пустых» семян и  значитель-
ному снижению урожая. Даже в  год обильно-
го плодоношения количество «пустых» семян 
у  березы может варьировать от  10 до 97 %, 
в  среднем около 60 % [Махнев, 1978; Каледа, 
1982; Некрасова, 1983; Погиба, Погиба, 2006]. 
К  возможным причинам таких событий одни 
авторы относят недостаток пыльцы в  воздухе 
вследствие, например, несовпадения сроков 
рецептивного состояния женских цветков с пы-
лением мужских [Sarvas, 1952; Каледа, 1984 
и  др.], другие  – снижение жизнеспособности 
пыльцы под действием неблагоприятных по-
годных условий в  период цветения [Мауринь, 
1967; Каледа, 1984; Третьякова, Носкова, 2004; 
Николаевская и др., 2009 и др.].

Основным лимитирующим фактором, опре-
деляющим развитие генеративных органов 
в весенний период, является температура, по-
скольку раскрытие мужских соцветий у  бере-
зы происходит до начала распускания листьев 
весной или одновременно с  их распусканием. 
Раскрытие пыльников обычно носит волнооб-
разный характер: вылет единичных пыльцевых 
зерен происходит при накоплении суммы эф-
фективных температур, составляющей не  ме-
нее 3 % от среднегодовой суммы, а максималь-

ное пыление – при достижении 5–6 % [Фроло-
ва, 1956; Некрасова, 1983; Каледа, 1984; Rousi, 
Heinonen, 2007; Niemistö et  al., 2008; Hawkins, 
Dhar, 2012; Пардаева и  др., 2017]. Продолжи-
тельность рецептивного периода у  женских 
цветков березы, когда рыльца пестиков спо-
собны воспринимать пыльцу, составляет око-
ло 5–7 дней. При неблагоприятных для опыле-
ния погодных условиях оплодотворение будет 
ограниченным, а качество урожая семян – низ-
ким.

Как известно, в процессе формирования ге-
неративных органов происходят значительные 
изменения в обмене веществ, которые активно 
изучаются на травянистых и плодовых растени-
ях [Schaffer, Petreikov, 1997; Bonome et al., 2011; 
Famiani et  al., 2012 и  др.]. У  ряда лиственных 
древесных растений, в  отличие от  большинст-
ва из них, цветение происходит до начала рас-
пускания листьев (или одновременно с их рас-
пусканием), и  их физиолого-биохимические 
особенности до сих пор остаются слабоизу-
ченными. В  частности, практически открыты-
ми являются вопросы липидного обмена, хотя 
именно липиды, будучи важнейшим элементом 
клеточных мембран, во многом определяют их 
реакцию на  воздействие внешних факторов 
среды [Войников, 2011; Любушкина и др., 2013; 
Лось, 2014; Романова и др., 2016 и др.], в том 
числе и в период цветения. Некоторые особен-
ности жирнокислотного состава липидов жен-
ских сережек березы изучены нами ранее [Вет-
чинникова и др., 2013].

Учитывая вышеизложенное, целью данной 
работы было изучение динамики содержания 
и  жирнокислотного состава разных фракций 
липидов в  мужских соцветиях Betula pendula 
Roth в  разные фазы их весеннего развития 
в условиях Карелии.

Материалы и методы

Основными объектами изучения были сред-
невозрастные 30–40‑летние деревья березы 
повислой Betula pendula Roth, произрастаю-

ids or more). In phospholipids, on the other hand, the ratio of fatty acids was steadily in fa-
vor of unsaturated FA, chiefly linoleic acid (up to 65 % of total fatty acids or more), irre-
spective of the phase of male inflorescence development. Glycolipids in silver birch were 
dominated by linolenic acid (50 % of total fatty acids and more). It is hypothesized that 
two interrelated strategies are realized in the lipid metabolism of silver birch male inflores-
cence in spring, targeted at successful progress through the flowering phase and forma-
tion of fertile pollen, on the one hand, and at safeguarding the male hametophyte against 
spring frosts, which often return in the species range in late April – early May, on the other.

K e y w o r d s: Betula pendula Roth; male inflorescences; weather and  climatic condi-
tions; neutral lipids; glycolipids; phospholipids; fatty acids.
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щие на экспериментальных участках Института 
леса Карельского научного центра РАН, рас-
положенных на  Агробиологической станции 
Карельского научного центра РАН на  окраине 
г. Петрозаводска (61°79ʹ с. ш., 34°35ʹ в. д.). Ма-
териалом для исследований служили мужские 
соцветия (сережки), сбор которых осуществля-
ли индивидуально с модельных деревьев в со-
ответствии с  фазами их весеннего развития: 
I  фаза  – освобождение от  наружного покрова, 
II фаза  – разрыхление, III фаза  – вскрывание 
пыльников [Кайгородова, 1975; Каледа, 1984], 
которые в  последнее десятилетие в  Карелии 
наблюдались в 1‑й декаде мая. В дальнейшем 
отцветшие мужские (тычиночные) соцветия 
подсыхают и, как правило, спустя 1–2 недели 
(в  зависимости от  погодных условий) опада-
ют, изредка оставаясь на дереве до осени или 
дольше. Заметим, что в год проведения иссле-
дований (2009), в  отличие, например, от  пре-
дыдущего (2008), в условиях Карелии цветение 
у  березы повислой было довольно обильным, 
а  доля морфологически зрелой (потенциально 
фертильной) пыльцы составляла 87 %.

Экстракцию липидов из  тканей соцветий 
осуществляли смесью хлороформа и метанола 
в соотношении 2:1. Суммарное количество ли-
пидов определяли весовым методом, а разде-
ление на фракции – методом колоночной хрома-
тографии. Фракции липидов (с  использовани-
ем пипеток Пастера длиной 145 мм) извлекали 
последовательно следующими растворителя-
ми: нейтральные липиды (НЛ) – хлороформом, 
гликолипиды (ГЛ)  – ацетоном, фосфолипиды 
(ФЛ)  – метанолом [Simola, Koskimies-Soininen, 
1984]. Метиловые эфиры жирных кислот по-
лучали в  результате переэтерификации липи-
дов метанолом в  присутствии ацетилхлорида 
и  анализировали на  газожидкостном хрома-
тографе «Хроматэк-Кристалл 5000.1» (Йошкар-

Ола, Россия) с  использованием капиллярной 
колонки HP-INNOWAX (50 м × 0,32 мм) при тем-
пературах: термостата  – 180 °С  (изотерма), 
пламенно-ионизационного детектора – 240 °С, 
испарителя  – 220 °С  и  скорости газа-носите-
ля (азот) 50  мл/мин. Идентификацию жирных 
кислот осуществляли с  помощью стандартно-
го набора метиловых эфиров жирных кислот 
(Supelko, 37 компонентов), сопоставлением 
эквивалентной длины цепи экспериментально 
полученных компонентов с  известными дан-
ными [Сиймер и  др., 1971], а  также библиоте-
кой масс-спектров FAME library. Вычисляли со-
держание индивидуальных жирных кислот и их 
групп, объединенных по числу двойных связей 
в углеродной цепочке: моноеновые, диеновые, 
триеновые. Коэффициент ненасыщенности 
(U/S) (или отношение ненасыщенных жирных 
кислот (U) к насыщенным (S)) и индекс двойной 
связи, или Double bond index (DBI), рассчиты-
вали по  формулам, предложенным Лайонсом 
и др. [Lyons et al., 1964].

Математическую обработку данных осу-
ществляли с помощью общепринятых методов 
статистики с использованием пакета программ 
Microsoft Excel. В  таблицах и  рисунках приве-
дены средние арифметические значения трех 
и более независимых экспериментов и их стан-
дартные ошибки.

Исследования выполнены на  научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук».

Результаты и обсуждение

Согласно полученным данным, концент-
рация липидов в  мужских соцветиях березы 
повислой варьировала от  32,8 до 110,6  мг/г 

Таблица 1. Содержание разных фракций липидов (мг/г сухого вещества) в  мужских соцветиях березы 
повислой в весенний период развития
Table 1. Content of different fractions of lipids (mg/g dry matter) in male inflorescences of the Betula pendula Roth 
in the spring period of development

Фаза весеннего развития 
мужских соцветий

Spring development phase of
male inflorescences

Длина мужского 
соцветия (мм)

Male inflorescence length 
(mm) 

Фракции липидов
Fraction of lipids

НЛ
NL

ФЛ
PL

ГЛ
GL

I – освобождение от наружного покрова
I – release from the outer cover 23,2 ± 2,1 59,7 ± 2,4 32,8 ± 1,3 55,3 ± 3,0

II – разрыхление
II – loosening of male earrings 35,2 ± 2,6 84,4 ± 2,1 44,1 ± 2,6 80,9 ± 1,8

III – вскрывание пыльников
III – opening of anthers 41,7 ± 2,8 110,6 ± 3,4 48,8 ± 2,0 63,1 ± 2,3

Примечание. Здесь и в табл. 2, 3: НЛ – нейтральные липиды; ФЛ – фосфолипиды; ГЛ – гликолипиды.
Note. Here and in Tab. 2 and 3: NL – neutral lipids; PL – phospholipids; GL – glycolipids.
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сухого вещества в  зависимости от  фазы раз-
вития растений в  весенний период и  их лока-
лизации: мембранные (фосфо-, гликолипиды) 
или запасные (нейтральные) (табл.  1). В  част-
ности, к  началу подготовки цветения в  фазу 
освобождения от  наружного покрова концент-
рация суммарных липидов в мужских соцвети-
ях была наименьшей и  по  средним значениям 
вдвое уступала женским соцветиям в период их 
рецептивного состояния [Ветчинникова и  др., 
2013], но  была выше по  сравнению с  тканями 
ствола [Piispanen, Saranpää, 2002]. В  дальней-
шем количество липидов увеличилось во всех 
фракциях, и  наиболее заметно  – в  нейтраль-
ных (в 2 раза). Следует отметить, что в период 
подготовки к  цветению мужские соцветия за 
счет их разрыхления увеличились в длину почти 
вдвое (см. табл. 1). По всей вероятности, гене-
ративные органы в  этот период выступали до-
минирующим центром, аттрагирующее дейст-
вие которого резко возрастало в  процессе их 
весеннего развития. Одновременно с притоком 
ассимилятов происходило и их использование, 
о чем свидетельствовало, к примеру, снижение 
концентрации гликолипидов в  мужских соцве-
тиях к фазе вскрывания пыльников. Количество 
фосфолипидов было вдвое меньше по сравне-
нию с нейтральными липидами, но по значени-
ям они также проявили тенденцию к  увеличе-
нию по мере весеннего развития растений.

Сопоставление полученных данных свиде-
тельствует, что в  период подготовки мужских 
соцветий к  цветению (фаза освобождения 
от наружного покрова), т. е. в период наиболее 
низких положительных (или отрицательных) 
температур воздуха в  весенний период, во 
всех фракциях липидов ненасыщенные жир-
ные кислоты преобладали над насыщенными 
(рис. 1, фаза I). Наиболее ярко это проявилось 

во фракции фосфо- и гликолипидов, в которых 
доля ненасыщенных жирных кислот состави-
ла более 60 % и почти вдвое превышала сумму 
насыщенных (см. рис. 1, б, в, фаза I). Согласно 
утверждениям ряда авторов [Алаудинова, Ми-
ронов, 2009; Алаудинова, 2011], возврат низких 
температур в  весенний период может вызвать 
изменение жирнокислотного состава липидов, 
влекущее за собой физическое изменение со-
стояния гидрофобного мембранного матрикса. 
В связи с этим можно предположить, что нако-
пление ненасыщенных жирных кислот в  тычи-
ночных соцветиях свидетельствует о  включе-
нии биохимических механизмов их адаптации 
к  изменениям погодных условий, наблюдае-
мым в ранневесенний период.

В  дальнейшем, по  мере накопления суммы 
положительных температур, жирнокислотный 
состав тычиночных соцветий березы повислой 
значительно изменился, и  к  их разрыхлению 
(II фаза развития) во фракции нейтральных ли-
пидов доля насыщенных жирных кислот возрос-
ла в 1,7 раза и составила более 70 %, а ненасы-
щенных – уменьшилась почти вдвое (см. рис. 1, 
а, фаза II и  III). Отличительной особенностью 
фосфолипидов явилась устойчивость в соотно-
шении жирных кислот в сторону ненасыщенных, 
несмотря на некоторое повышение доли насы-
щенных жирных кислот ко времени вскрывания 
пыльников (см. рис. 1, б, фаза II и III). В гликоли-
пидах наблюдалось относительное выравнива-
ние доли ненасыщенных и насыщенных жирных 
кислот с  преобладанием последних не  более 
чем на 10 % (см. рис. 1, в, фаза II и III). По зна-
чениям эти данные соответствуют жирнокис-
лотному составу липидов в  женских сережках, 
зафиксированному в  период от  рецептивного 
периода развития цветков до их оплодотворе-
ния [Ветчинникова и др., 2013].

Рис.  1. Динамика содержания насыщенных и  ненасыщенных жирных кислот в  нейтральных (а), фосфо- (б) 
и гликолипидах (в) мужских соцветий березы повислой в весенний период развития. Здесь и на рис. 2, 3 – 
фазы развития мужских соцветий: I – освобождение от наружного покрова, II – разрыхление, III – вскрывание 
пыльников
Fig. 1. Dynamics of the content of saturated and unsaturated fatty acids in neutral (а), phospholipids (б) and glyco-
lipids (в) of male inflorescences of  the Betula pendula Roth inflorescences during their spring development. Here 
and on Fig. 2, 3 – phases of male inflorescences development: I – release from the outer cover, II – loosening, III – 
opening of anthers
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Во всех фракциях липидов среди насыщен-
ных жирных кислот основной была пальмитино-
вая кислота (С16:0) (табл. 2). В весенний период 
она устойчиво накапливалась в  фосфолипи-
дах (около 30 % от  суммы жирных кислот) не-
зависимо от  фазы развития соцветий. В  гли-
ко- и  особенно в  нейтральных липидах состав 
насыщенных жирных кислот был разнообраз-
нее: кроме пальмитиновой кислоты более 30 % 
в  сумме составили стеариновая (С18:0), арахи-
новая (С20:0) и бегеновая (С22:0) жирные кислоты 
(см. табл. 2). Причем к началу вскрывания пыль-
ников в  липидах мужских соцветий доля паль-
митиновой кислоты увеличилась в нейтральных 
липидах вдвое и достигла 40 % от суммы жир-
ных кислот, а  в  гликолипидах  – в  1,5 раза, что 
составило 30 % от суммы жирных кислот. Сле-
дует также отметить существенное увеличение 
в этот период доли бегеновой жирной кислоты 
в  нейтральных и  гликолипидах (15,3 и  11,8 % 
от  суммы жирных кислот соответственно), 
тогда как в  фосфолипидах она не  превышала 
3,5 %.

Показано, что к  моменту цветения березы 
повислой в  мужских соцветиях значительно 
снизилось соотношение U/S. Так, во фрак-
ции гликолипидов его значения уменьшились 
вдвое, а в нейтральных липидах даже в  3 раза 
(табл. 3). По всей вероятности, пыльцевые зер-
на, сформировавшиеся в  мужских соцветиях 
ко времени их разрыхления, имеют низкую фи-
зиологическую активность, а  мембраны нахо-
дятся в состоянии геля и практически не функ-
ционируют [Лось, 2005]. В дальнейшем, после 
попадания пыльцы на  рыльце пестика насы-
щенные жирные кислоты выполняют субстрат-

ную и/или энергетическую роль, обеспечивая 
рост пыльцевой трубки и  микрогаметогенез, 
который у березы происходит после опыления 
[Некрасова, 1983]. Активизация метаболичес-
ких процессов может усиливаться и  в  связи 
с  развитием зиготы [Shivanna, 1979; Heslop-
Harrison, 1982].

В  фосфолипидах тычиночных соцветий так-
же наблюдали снижение U/S, но  оно носило 
слабовыраженный характер, и  в  результате 
ненасыщенные жирные кислоты сохранили 
доминирующие позиции (см. табл. 3). Обнару-
женная устойчивость в накоплении ненасыщен-
ных жирных кислот, вероятно, способствовала 
поддержанию физиологического состояния 
мужского гаметофита в  течение длительно-
го периода, поскольку тычиночные цветки, как 
правило, формируются раньше пестичных, 

Таблица 2. Доля насыщенных жирных кислот по фракциям липидов в мужских соцветиях березы повислой, 
в % от их суммы (средние данные)
Table 2. Proportion of saturated fatty acids in the fractions of lipids in the male inflorescences of the Betula pendula 
Roth (in % of their amount) (average data)

Жирные
кислоты

Fatty
acids

Фаза развития мужских соцветий
Phase of male inflorescences development

освобождение от наружного покрова
release from the outer cover

разрыхление и вскрывание пыльников
loosening and opening of anthers

Фракции липидов
Fraction of lipids

НЛ
NL

ФЛ
PL

ГЛ
GL

НЛ
NL

ФЛ
PL

ГЛ
GL

Пальмитиновая С16:0
Palmitic С16:0

21,3 ± 1,6 28,5 ± 1,9 20,2 ± 1,2 39,8 ± 1,3 32,3 ± 0,9 29,2 ± 1,6

Стеариновая С18:0
Stearic С18:0

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

Арахиновая С20:0
Arachidic С20:0

11,0 ± 0,9 1,2 ± 0,2 5,5 ± 0,5 13,5 ± 0,4 1,0 ± 0,1 9,4 ± 0,9

Бегеновая С22:0
Behenic С22:0

5,1 ± 0,7 1,3 ± 0,2 6,5 ± 0,5 15,3 ± 0,6 3,5 ± 0,1 11,8 ± 1,0

Таблица 3. Коэффициент ненасыщенности (U/S) 
и  индекс двойной связи (DBI) отдельных фракций 
липидов в мужских соцветиях березы повислой
Table 3. Unsaturation coefficient (U/S) and  double 
bond index (DBI) of  individual lipid fractions in  male 
inflorescences of the Betula pendula Roth

Фаза развития  
мужских соцветий

Phase of male 
inflorescences development

U/S DBI

НЛ
NL

ФЛ
FL

ГЛ
GL

НЛ
NL

ФЛ
FL

ГЛ
GL

I – освобождение 
от наружного покрова
I – release from the outer 
cover

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

II – разрыхление
II – loosening 0,4 1,5 0,8 0,6 1,3 1,0

III – вскрывание пыльников
III – opening of anthers 0,4 1,5 0,9 0,5 1,3 1,1
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а  от  момента опыления до оплодотворения 
у  березы, как и  у  многих других представите-
лей сем. Betulaceae, проходит около месяца 
[Некрасова, 1983]. Наряду с  этим в  весенний 
период (с  фазы освобождения мужских соц-
ветий от  наружного покрова до вскрывания 
пыльников) отмечено существенное умень-
шение значений U/S и  DBI (см. табл.  3), что, 
по  всей вероятности, обусловлено заметным 
повышением среднесуточных температур  
воздуха.

Согласно полученным данным, в  весен-
ний период в  разных фракциях липидов муж-
ских соцветий заметные различия выявлены 
в  соотношении моно-, ди- и  триеновых жир-
ных кислот (рис.  2). В  частности, в  нейтраль-
ных и  фосфолипидах устойчиво преоблада-
ли диеновые жирные кислоты (от  55 до 65 % 
от  суммы жирных кислот соответственно) 
и  триеновые (от  26 до 32 % от  суммы жирных 
кислот соответственно) независимо от  фазы 
весеннего развития мужских соцветий. Во 
фракции гликолипидов, напротив, зафикси-
ровали преимущественное накопление три-
еновых (от  40 до 50 % от  суммы жирных кис-
лот) и диеновых (от 35 до 40 % от суммы жир-
ных кислот). Моноеновые жирные кислоты 
(в  основном олеиновая) присутствовали во 
всех фракциях липидов на всех этапах развития 
мужских соцветий, но  их доля в  нейтральных 
и  гликолипидах составила от  11 до 19 % 
(от суммы жирных кислот), а в фосфолипидах – 
не  более 5 %. По  всей вероятности, такое 
относительно устойчивое соотношение 
отдельных групп ненасыщенных жирных 
кислот может свидетельствовать о сохранении 
физиологической роли липидов в поддержании 
гомеостаза клеток и  тканей мужских соцветий 
в период их весеннего развития.

Ненасыщенные жирные кислоты в  липидах 
мужских соцветий содержали преимущест-
венно 18 атомов в  углеродной цепочке и  раз-
личались по  количеству и  положению двойных 

связей. Так, во фракции нейтральных и фосфо-
липидов преобладала линолевая кислота (60 % 
и  более от  суммы жирных кислот), которая, 
кроме того, имела тенденцию к  повышению 
в период от начала цветения мужских соцветий 
ко  времени высыпания пыльцы из  пыльников 
(II и III фазы), что особенно ярко было выраже-
но во фракции фосфолипидов (рис.  3, а). От-
личительной особенностью гликолипидов яви-
лось высокое содержание линоленовой жирной 
кислоты (до 50 % и  выше) (рис.  3, б), которая, 
по  всей вероятности, не  только предохраняет 
клетки мембран от  холодового повреждения, 
но  и  является необходимым компонентом фо-
тосинтетического аппарата. Она способствует 
уменьшению вязкости липидного бислоя тила-
коидной мембраны, способствуя возрастанию 
скорости электронного транспорта в  хлоро-
пластах [Тихонов, 1999]. Более того, у  березы 
из‑за отсутствия листьев в  период цветения 
в  оптимизации фотосинтетической деятель-
ности участвуют хлоропласты, содержащиеся 
в мужских соцветиях и придающие им зеленую 
окраску.

Различия, обнаруженные в содержании оле-
иновой кислоты (С18:1) в  отдельных фракциях 
липидов, по  всей вероятности, обусловлены 
также функциональным состоянием мембран 
[Лось, 2005], поскольку данная кислота явля-
ется субстратом для синтеза ди- и  триеновых 
(линолевой и  линоленовой) жирных кислот. 
Преобладание олеиновой кислоты во фракции 
гликолипидов (см. рис.  3, б) неслучайно, по-
скольку ее образование у растений происходит 
в строме хлоропластов [Лось, 2014]. Снижение 
вдвое доли олеиновой кислоты в гликолипидах 
к  моменту освобождения пыльников свиде-
тельствует о  повышении активности ацил-ли-
пидной ω3 десатуразы, определяющей введе-
ние в углеводородную цепь жирных кислот тре-
тьей двойной связи, которое сопровождается 
увеличением линоленовой кислоты более чем 
на 10 % (см. рис. 3, б).

Рис. 2. Соотношение моно-, ди- и триеновых жирных кислот (в % от суммы жирных кислот) в нейтральных (а), 
фосфо- (б) и гликолипидах (в) мужских соцветий березы повислой в период их весеннего развития
Fig. 2. Ratio of mono-, di- and trienoic fatty acids (% of total fatty acids) in neutral (а), phospholipids (б) and glycolip-
ids (в) of male inflorescences of the Betula pendula Roth with powdered acid during their spring development 
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Согласно результатам проведенных иссле-
дований, выявлена важная и незаменимая роль 
липидов в  процессе развития мужских соцве-
тий березы повислой в  весенний период. При 
этом показано, что липиды в них используются 
не  только как важные структурные элементы 
и  энергетический ресурс для формирования 
мужского гаметофита, но  и  для его защиты 
от  воздействия неблагоприятных погодных 
условий в весенний период.

Заключение

Сравнительный анализ динамики содер-
жания и  жирнокислотного состава разных 
фракций липидов в  мужских соцветиях бере-
зы повислой Betula pendula Roth показал, что 
в  начальную фазу их цветения (освобождения 
от  наружного покрова) сумма ненасыщенных 
жирных кислот вдвое превышает насыщенные, 
особенно во фракциях глико- и  фосфолипи-
дов, что свидетельствует о включении первич-
ных биохимических механизмов адаптации 
тычиночных соцветий к  возврату низких по-
ложительных или отрицательных температур 
в  весенний период. В  процессе дальнейшего 
развития мужских соцветий насыщенные жир-
ные кислоты, накапливаемые преимуществен-
но во фракции нейтральных липидов (более 
70 % от  суммы жирных кислот), по‑видимому, 
выполняют субстратную и/или энергетическую 
роль, обеспечивая жизнеспособность пыльце-

вых зерен в период их свободного существова-
ния до момента попадания на  рыльце пестика 
женских цветков. Устойчивое преобладание 
диеновых жирных кислот в фосфолипидах (око-
ло 65 % от  суммы жирных кислот) позволяет 
сохранить текучесть мембран мужского гаме-
тофита на  его физиологически необходимом 
уровне до начала оплодотворения. Отличи-
тельной особенностью гликолипидов мужских 
соцветий, содержащих хлоропласты, является 
повышенное содержание линоленовой кисло-
ты (до 50 % от  суммы жирных кислот и  выше), 
которая, по  всей вероятности, является необ-
ходимым компонентом в  оптимизации слабо-
выраженной фотосинтетической деятельности 
в  период цветения березы, происходящего до 
начала процесса формирования фотосинтези-
рующей ткани листовой пластинки или одно-
временно с  ним. Не  исключено также, что со-
держание липидов и их жирнокислотный состав 
могут влиять на  скорость опадения мужских 
соцветий после цветения. Так, в  отдельные 
годы, вероятно, в случае недостатка энергети-
ческих запасов на  формирование отделяюще-
го слоя, мужские сережки не  опадают, а  толь-
ко засыхают, оставаясь на  деревьях до осени, 
а иногда и дольше.

На  основании полученных результатов 
можно предположить, что в  липидном обмене 
стратегия развития мужских соцветий березы 
повислой Betula pendula Roth в весенний пери-
од направлена, с одной стороны, на успешное 

Рис. 3. Соотношение олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3) жирных кислот (в % от суммы 
жирных кислот) в фосфо- (а) и гликолипидах (б) мужских соцветий березы повислой в разные фазы их весен-
него развития
Fig. 3. Ratio of oleic (С18:1), linoleic (С18:2) and linolenic (С18:3) fatty acids (% of total fatty acids) in phospholipids (а) 
and glycolipids (б) of male inflorescences of the Betula pendula Roth in different phases of their spring development
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прохождение этапа цветения и  формирование 
фертильной пыльцы, а  с  другой  – на  предо-
хранение мужского гаметофита от  воздейст-
вия возвратных весенних заморозков, которые 
часто наблюдаются в  конце апреля  – начале 
мая как в Карелии, так и на других территориях 
в границах ее ареала. Проведенные исследова-
ния позволили установить роль липидов в осу-
ществлении данной стратегии.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0220‑2017‑0003).
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