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история освоения территории и создания 
стационара

Площадь Корзинской низины невелика – 
около 2000 га. Территория принадлежит ЗАО 
«Эссойла». До 1992 года это был совхоз «Эс-
сойльский», основанный в 1956 г. По воспо-
минаниям главного мелиоратора Г. И. Стрел-
киной, совхоз был одним из самых отсталых, 
с бесчисленными мелкими крестьянскими 

наделами, разбросанными на десятки кило-
метров. А рядом простиралась Корзинская ни-
зина с ее местами улучшенными сенокосами 
и перспективными низинными и переходны-
ми болотами и заболоченными минеральны-
ми землями. С 1958 года началось предвари-
тельное осушение земель Корзинской низи-
ны, с 1962 года – планомерное ее осушение 
и освоение. Работы первого этапа были за-
вершены лишь к 1980 году. Участок осушался 
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ПолВеКа на слуЖБе науКе
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биологии Карельского научного центра РАН и научным исследованиям на нем. 
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результаты комплексных исследований, приведена обширная библиография.
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I. A. Dubrovina, T. V. Bogdanova. KORZA RESEARCH STATION – HALF 
A CENTURY AT THE SERVING OF SCIENCE

The paper dwells upon the foundation history and scientific research at the Korza Research 
Station of the Institute of Biology, Karelian Research Centre RAS. The station’s key re-
search areas and major outcomes of multi-disciplinary research are described; extensive 
bibliography is provided.
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преимущественно открытой сетью дрен (рас-
стояние между дренами составляло 20 и 40 м), 
а также закрытым дренажем (41 % всех пло-
щадей сельхозугодий). Строительная глубина 
дрен 1,2–1,4 м. Начиная с 1982 года в совхозе 
были снижены объемы осушения новых пло-
щадей, и первостепенное внимание уделялось 
окультуриванию ранее осушенных земель. На 
1984 год общая площадь осушенных земель 
составила 3670 га, в том числе сельхозугодий – 
3070 га, пашни – 2519 га, сенокосов – 440 га, 
пастбищ – 111 га. В настоящее время ЗАО «Эс-
сойла» – одно из крупнейших сельскохозяйст-
венных предприятий республики, специализи-
руется на производстве продукции животно-
водства. Осушенные торфяники используются 
под посевы многолетних трав как основная кор-
мовая база.

Корзинский опытно-мелиоративный науч-
ный стационар был организован в 1962 году 
под руководством д. т. н. И. М. Нестеренко 
(зав. лаб. мелиорации и агрохимии) на зем-
лях совхоза «Эссойльский» при поддержке 
д. б. н. С. Н. Дроздова (директор Института био-
логии с 1961 по 1995 год). Это были три домика-
вагончика на берегу озера Сямозеро. Первые 
исследования на Корзинской низине приходят-
ся на начало комплексных работ по проблемам 
классификации и районирования болот, разра-
ботки теоретических основ осушения и освое-
ния мелиоративного фонда Европейского Севе-
ра. Инициаторами их проведения стали выдаю-
щиеся исследователи болот чл.-корр. АН СССР 
Н. И. Пьявченко (председатель президиума КФ 
АН СССР с 1968 по 1976 год) и д. б. н. В. Д. Ло-
патин (зав. лаб. геоботаники до 1974 г.). Пер-
вым научным руководителем Корзинского ОМС 
была к. с.-х. н. В. А. Бухман (лаб. мелиорации 
и агрохимии). Осушение и освоение земель 
Корзинского ОМС на площади 320 га проведе-
но в 1962–1965 годах преимущественно закры-
тым дренажем. На глинистых почвах первичное 
осушение и окультуривание проведено ложби-
нами с последующим переходом на закрытый 
дренаж. В 1988 году частично была проведена 
реконструкция дренажной сети [Карпечко, Не-
стеренко, 1996]. В 1983 году в Эссойле сдали 
в эксплуатацию целый «академгородок» пло-
щадью 1,5 га: лабораторный корпус площадью 
240 кв. м, 16 домиков для сотрудников, гараж, 
склад удобрений, вегетационный домик. Дол-
гие годы заведовал стационаром Э. П. Лево-
нен (с 2003 г. – Е. Э. Кабанен). В комплексных 
программах исследований принимали учас-
тие специалисты лабораторий мелиорации 
и агрохимии, геоботаники и растительных ре-
сурсов, почвоведения и агрохимии (экологии 

и географии почв), паразитологии, болотоведе-
ния Института биологии, смежные лаборатории 
Института леса и Института водных проблем 
Севера Карельского научного центра РАН. Кро-
ме карельских ученых в научных исследованиях, 
сборе материалов принимали участие коллеги 
из Москвы, Санкт-Петербурга, Белоруссии. По-
сещали стационар и зарубежные исследовате-
ли из Финляндии, Швеции, Мексики, Венгрии, 
США. На Корзинском стационаре проходили 
почвенные экскурсии Международного конг-
ресса почвоведов (Москва, 1974) [Путеводи-
тель…, 1974] и VI Съезда общества почвоведов 
им. В. В. Докучаева (Петрозаводск, 2012) [Бог-
данова, Соломатова, 2012].

научные исследования на Корзинском 
стационаре

Корзинская низина (болотный массив Лье-
же-суо; 61°49ʹ с. ш., 33°10ʹ в. д.) расположена 
в среднетаежной зоне Карелии на северо-за-
падной окраине Шуйско-Сямозерской озерно-
ледниковой равнины. Она представляет собой 
западный сектор Шуйской аккумулятивной 
озерно-ледниковой впадины, ограниченной 
с севера южным всхолмленным побережьем 
Сямозера, а с запада – высоким озом, протя-
гивающимся с севера на юг от Сямозера к Ва-
гатозеру. Водное питание осуществляется за 
счет грунтовых напорных и безнапорных вод со 
стороны озер Сямозеро и Ахвенъярви. Основ-
ными подстилающими породами служат озер-
но-ледниковые ленточные глины. В северо-за-
падной части низины, прилегающей к участкам 
расчлененного рельефа в виде озовых и камо-
вых холмов и моренных гряд, подстилающими 
породами являются песчаные и супесчаные 
моренные и флювиогляциальные отложения. 
На большей части низины эти легкие по меха-
ническому составу отложения покрыты глина-
ми мощностью от 2 до 15 метров.

В геоботаническом отношении район отно-
сится к округу елово-сосновых лишайниково-
зеленомошных лесов Сунско-Шуйского водо-
раздела. Озерная равнина занята сосняками 
травяно-сфагновыми и смешанным мелколе-
сьем, производным от осоково-долгомошных, 
хвощево-сфагновых и травяно-болотных ель-
ников. Лугово-болотные массивы расположе-
ны по частным обширным понижениям. Они 
сложены тяжелыми голубыми глинами, как 
правило, покрытыми маломощной торфяной 
залежью; наибольшее распространение име-
ет лесотопяная низинная залежь [Раменская, 
1964; Елина, 1977]. Накопление торфа началось 
8,5 тыс. лет назад, верхний слой датируется 
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4,7–2,9 тыс. лет. Залежь сложена преимущест-
венно осоковым и лесотопяным торфом, сте-
пень разложения 25–35 %. Зольность верхних 
слоев 5–9 %, в нижних достигает 27 % (за счет 
ожелезненных прослоек) [Елина, 1981].

Корзинская низина расположена в южном 
агроклиматическом районе республики. Это са-
мый теплый район с наиболее благоприятными 
условиями климата, с мягкой и короткой зимой 
и наиболее длительным и солнечным вегетаци-
онным периодом. Средняя температура возду-
ха января –10…–11 °С, июля +16,0…+16,5 °С. 
Продолжительность безморозного периода 
105–115 дней, с конца мая до середины сен-
тября. Сумма эффективных температур 1400–
1450 °С. Количество осадков в год 650–725 мм, 
за вегетационный период – 200–225 мм. Устой-
чивый снежный покров залегает 145–155 дней, 
с конца ноября до середины апреля, высо-
та его 35–55 см, на защищенных участках до 
60–70 см. Данные термические условия в со-
четании с более мягкой зимой создают в юж-
ной части Карелии благоприятные условия для 
возделывания сельскохозяйственных культур 
[Романов, 1961; Агроклиматические ресурсы…, 
1974; Атлас…, 1989].

С момента освоения научные исследования 
на стационаре велись сразу в нескольких на-
правлениях. Сотрудники лаборатории мелио-
рации и агрохимии изучали гидрологические 
условия почв Корзинской низины. Исследо-
валось влияние мелиорации на водно-физи-
ческие свойства почвогрунтов, водный баланс 
и теплообмен осушенных территорий. Кругло-
годичные наблюдения проводились операто-
рами-наблюдателями, ежедневно производив-
шими измерения на пунктах. По результатам 
многолетних наблюдений были разработаны 
наиболее оптимальные схемы дренажа для 
различных почвенно-гидрологических условий, 
мероприятия по регулированию водного режи-
ма осушенных территорий. Многоплановые ис-
следования внесли общетеоретический вклад 
в развитие мелиорации на Севере Нечерно-
земной зоны [Нестеренко, 1979, 1982; Карпеч-
ко, Нестеренко, 1983, 1996; Нестеренко и др., 
1983; Карпечко, 1986, 1988].

Первые исследования агрохимических, био-
химических свойств и плодородия торфяников 
Корзинской низины, их изменения под влиянием 
осушения организовывались под научным руко-
водством к. с.-х. н. В. А. Бухман. В 1963–1966 гг. 
на Корзинском ОМС ею разрабатывались при-
емы освоения и повышения плодородия торфя-
ных почв, применение различных схем удобре-
ния, известкования и вспашки. Также изучался 
вопрос о возможности и целесообразности 

возделывания пропашных культур и травосме-
сей на осушенных торфяниках, введения сево-
оборотов. Было показано, что наиболее рента-
бельной культурой для освоенных торфяников 
являются многолетние травы [Бухман, Цыба, 
1967]. Это послужило началом большого блока 
работ по изучению формирования луговых аг-
рофитоценозов на мелиорированных землях, 
которые осуществлялись специалистами ла-
боратории геоботаники и растительных ресур-
сов под руководством д. б. н. В. Д. Лопатина, 
а затем к. б. н. А. И. Михкиева. Исследовались 
структура и динамика биогеоценозов сеяных 
лугов разного возраста и состава, развиваю-
щихся в различных экологических и агротехни-
ческих условиях. Многолетние стационарные 
наблюдения выявили закономерности флюкту-
ационных и сукцессионных изменений луговых 
сообществ, их зависимость от климатических 
условий, антропогенного воздействия и биоло-
гического ритма развития растений [Зайкова, 
Елисеева, 1978; Ларионова и др., 1978; Елисее-
ва, Козлов, 1981; Ларионова, 1981; Козлов и др., 
1982; Ларионова и др., 1985; Козлов, Елисеева, 
1985; 1986]. Большое внимание уделялось воп-
росам продуктивности луговых агроценозов 
при различных режимах удобрения и много-
укосного использования [Козлов, Ларионова, 
1978; Елисеева, Козлов, 1982; Калинина и др., 
1983; Козлов и др., 1983]. Ввиду того, что хими-
ческий состав луговых растений является ос-
новой для определения их кормового достоин-
ства, изучались показатели кормовой и энерге-
тической ценности фитомассы, а также зольный 
и микроэлементный состав трав [Михкиев и др., 
1978; Михкиев, Козлов, 1979; Егорова и др., 
1981; Холопцева и др., 1984; Калинина и др., 
1987]. В 1980 году на стационаре был заложен 
коллекционный питомник, где вели подбор наи-
более перспективных видов многолетних трав 
для осушенных торфяных почв. Производилось 
сортоиспытание различных видов трав, в том 
числе местной селекции [Калинина и др., 1982, 
1983; Козлов, 1983; Лайдинен, 1988].

Под руководством Г. И. Соловьевой (зав. 
лаб. паразитологии с 1964 по 1987 год, зав. лаб. 
фитогельминтологии с 1987 по 1992 год) ис-
следовали сообщества почвенных нематод под 
сеяными лугами осушенных торфяных почв, 
их структуру и численность. Показана динами-
ка изменчивости видового состава нематод от 
смены экологических условий среды. Изучены 
особенности формирования сообществ поч-
венных нематод в зависимости от различных 
агрохимических показателей торфяной поч-
вы [Соловьева и др., 1976, 1978; Макаревская, 
1979; Соловьева, Груздева, 1979; Соловьева 
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и др., 1981; Груздева, 1981, 1983; Груздева, 
Соловьева, 1985 ; Груздева и др., 1987]. Впер-
вые был поставлен вопрос о биоиндикаци-
онной роли почвенных нематод [Соловьева, 
1985], использовании методов многомерного 
статистического анализа для оценки влияния 
минеральных удобрений на нематод торфяных 
почв [Груздева и др., 1985]. С 1992 г. сотруд-
никами группы фитонематологии, вошедшей 
в состав лаборатории паразитологии животных 
и растений, были продолжены мониторинговые 
исследования изменений, происходящих в со-
обществах почвообитающих нематод сеяного 
луга при различных схемах применения удоб-
рений [Груздева, Харин, 1997; Груздева, 2000; 
Груздева и др., 2007].

Большой вклад в развитие почвенных ис-
следований на Корзинском стационаре внесли 
сотрудники лаборатории почвоведения и аг-
рохимии (с 1992 г. лаб. экологии и географии 
почв) под руководством к. б. н. А. А. Стрелко-
вой (зав. лаб. с 1977 по 1996 год). В 1979 году 
на осушенных и освоенных участках различной 
степени окультуренности заложены почвенные 
разрезы на всю глубину торфяной залежи (250–
320 см). Одновременно были заложены поле-
вые опыты по схемам многофакторного экс-
перимента, разработанным в ВИУА. Большое 
внимание уделялось проведению многолетних 
полевых, вегетационных и лабораторных опы-
тов и различных стационарных наблюдений за 
физико-химическими параметрами, газовым 
составом воздуха торфяных почв и выносом 
основных биогенов с дренажными, поверхност-
ными и инфильтрационными водами [Синьке-
вич, 1981; Стрелкова и др., 1983а, б; Стрелко-
ва, Кябелева, 1985; Синькевич, Воронин, 1990]. 
Исследовалось влияние различных доз мине-
ральных удобрений и извести на агрохимичес-
кие свойства мелиорированных торфяников 
в краткосрочных и длительных полевых опы-
тах [Синькевич, 1982, 1986; Марченкова, 1985; 
Стрелкова и др., 1985; Амозова и др., 1986; 
Кябелева, 1987; Буторина и др., 1988]. Прово-
дились эксперименты с моделированием поч-
венных процессов и применением стабильных 
изотопов 15N [Синькевич, Буторина, 1982; Бу-
торина, Стрелкова, 1985; Буторина и др., 1986]. 
В комплексной оценке почвенного плодородия 
сотрудниками лаборатории изучалось измене-
ние микробиологических свойств осушенных 
торфяников, их ферментативной активности 
[Ершов, 1981, 1985, 1987, 1988]. Применялись 
методы математического моделирования для 
прогнозирования сроков начала вегетации 
и продуктивности многолетних трав [Толстогу-
зов, 1992]. Изучение скорости трансформации 

и минерализации органического вещества, 
особенностей изменения химического со-
става, физико-химических и агрохимических 
свойств торфяных почв при их освоении и сель-
скохозяйственном использовании позволили 
обосновать основные этапы эволюции осу-
шенных торфяных почв Европейского Севера 
[Синькевич, 1997]. Многие годы, тесно сотруд-
ничая со специалистами совхоза «Эссойль-
ский», ученые КарНЦ РАН выпускали сборники 
практических рекомендаций по повышению 
плодородия торфяных почв и интенсифика-
ции производства зеленых кормов в совхозе  
[Рекомендации…].

В период с середины 1990-х годов до нача-
ла 2000-х интенсивность исследовательских 
работ на Корзинском научном стационаре су-
щественно снизилась, многие работы были 
прекращены (в т. ч. закрылись полевые опыты), 
что связано с объективными экономическими 
проблемами и изменениями как в Институте 
биологии, так и в совхозе «Эссойльский». Но, 
несмотря на трудности, стационар продолжал 
существовать как уникальная база для научных 
исследований. В 2000–2002 годах на стацио-
наре возобновились вегетационные опыты по 
влиянию тяжелых металлов на растения [Ла-
рионова и др., 2006]. Продолжается изучение 
луговых сообществ мелиорированных террито-
рий Корзинской низины, влияния мозаичности 
почвенного покрова на видовое разнообразие 
луговой растительности [Юркевич, 2009]. Изу-
чается роль климатических и антропогенных 
факторов в становлении комплексов фитоне-
матод под луговой растительностью, сформи-
ровавшейся в течение десятилетий на сеяных 
лугах мелиорированных торфяников [Грузде-
ва и др., 2010]. С 2003 года на базе стациона-
ра началось изучение варьирования почвен-
ных свойств [Сидорова, 2009, 2011]. В 2004–
2005 годах совместно с учеными из Почвенного 
института им. В. В. Докучаева и МГУ (Москва) 
проводились работы по полевой апробации но-
вой классификации почв России. Произведена 
крупномасштабная почвенная съемка терри-
тории ЗАО «Эссойла», по результатам которой 
составлена почвенная карта и проведена агро-
производственная группировка почв Корзин-
ской низины в классификации 2004 года [Тон-
коногов и др., 2005; Дубровина, 2009, 2010]. 
В 2010 году в рамках совместного проекта с Аг-
рофизическим институтом (Санкт-Петербург) 
на осушенных торфяниках отбирались пробы 
для определения эмиссии закиси азота [Рижия 
и др., 2013]. В настоящее время на стациона-
ре проводятся полевые агрохимические опы-
ты [Юркевич, 2014] и модельный эксперимент 
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[Красильников, 2015]. Осуществляется постро-
ение моделей устойчивого землепользования, 
адаптированных к конкретным почвенно-ланд-
шафтным условиям [Дубровина, 2015а, б], и со-
ставление агропроизводственных групп почв.

Комплексные исследования на Корзинском 
научном стационаре проводились более 20 лет, 
обобщен огромный научный и научно-практи-
ческий материал, опубликованный в 15 темати-
ческих сборниках, монографиях и практических 
рекомендациях. По результатам исследований 
на Корзинском научном стационаре были защи-
щены три докторские [Лопатин, 1971; Нестерен-
ко, 1982; Синькевич, 1997] и десять кандидатских 
диссертаций [Макаревская, 1979; Ларионова, 
1981; Груздева, 1983; Марченкова, 1985; Кябеле-
ва, 1987; Карпечко, 1988; Лайдинен, 1988; Толс-
тогузов, 1992; Дубровина, 2010; Сидорова, 2011].
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УДК 591.133:599

сраВниТельное исследоВание анТиоКсиданТной 
сисТемы ПолуВодныХ и наЗемныХ млеКоПиТаЮЩиХ

Т. н. ильина, В. а. илюха, и. В. Баишникова,  
В. В. Белкин, с. н. сергина, е. П. антонова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Целью работы было исследование состояния антиоксидантной системы – актив-
ности антиоксидантных ферментов (супероксиддисмутаза, каталаза) и низкомоле-
кулярных антиоксидантов (витамины А и Е) у 8 видов полуводных и 6 видов типич-
ных наземных млекопитающих в тканях (печень, почки, сердце, легкие, селезенка, 
скелетная мышца). Общая активность антиоксидантной системы в тканях ныряю-
щих животных выше по сравнению с наземными видами в большинстве случаев. 
Высокая антиоксидантная активность тканей установлена также у наземных видов 
(соболь, куница). В то же время активность ферментов в большинстве тканей вы-
дры была существенно ниже по сравнению с другими видами. Наиболее высокое 
содержание ретинола и токоферола обнаружено в тканях хищников, у грызунов 
и насекомоядных оно значительно ниже. Показано, что у животных различной сис-
тематической принадлежности антиоксидантная защита может осуществляться 
или посредством высокой ферментативной активности тканей, или за счет низко-
молекулярных антиоксидантов. Уровень ферментных и низкомолекулярных анти-
оксидантов, обнаруженный в тканях как полуводных, так и наземных млекопитаю-
щих, является, вероятно, сложившимся в процессе эволюции единым комплексом, 
обеспечивающим функционирование метаболических систем в условиях адапта-
ции к характерной для вида среде обитания.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антиоксиданты; супероксиддисмутаза; каталаза; токофе-
рол; ретинол; ныряние; гипоксия; млекопитающие.

T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, I. V. Baishnikova, V. V. Belkin, S. N. Sergina, 
E. P. Antonova. A COMPARATIVE STUDY OF THE ANTIOXIDANT SYSTEM 
OF SEMI-AQUATIC AND TERRESTRIAL MAMMALS

The aim of the work was to study the superoxide dismutase and catalase activity, tocoph-
erol and retinol content in the tissues of 8 diving and 6 terrestrial species of mammals. 
Antioxidant system status was determined in liver, kidneys, heart, lungs, spleen and skel-
etal muscle. The antioxidant protection in a majority of diving animals is carried out by 
high enzymatic activity in the tissues. The total activity of the antioxidant system in the 
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Введение

Взаимосвязь организма с внешней средой 
осуществляется через множество физиологи-
ческих реакций, в основе которых лежит обмен 
веществ. Одним из наиболее распространен-
ных экстремальных факторов среды является 
недостаток кислорода. У полуводных млекопи-
тающих, способных погружаться под воду, ги-
поксические состояния являются обычным со-
бытием в их жизни.

Недостаток кислорода в организме может 
приводить к продукции избытка свободных 
радикалов, защита от которых включает повы-
шение активности системы антиоксидантной 
защиты (АОС), основной функцией которой 
является поддержание на физиологическом 
уровне концентрации активных форм кислоро-
да (АФК), необходимых для перекисного окис-
ления липидов (ПОЛ) и ряда других биохими-
ческих процессов в клетке [Зенков и др., 2001; 
Меньщикова и др., 2006]. Регуляция антиокси-
дантной защиты осуществляется за счет дей-
ствия ферментативного и неферментативного 
звеньев АОС. Ключевыми ферментами защиты 
клетки от АФК являются супероксиддисмута-
за (СОД) и каталаза. Неферментативное звено 
АОС представлено низкомолекулярными при-
родными антиоксидантами, в том числе вита-
минами А и Е, потребность в которых удовлет-
воряется поступлением с пищей.

Целью настоящей работы явилось иссле-
дование состояния антиоксидантной системы 
в тканях полуводных и наземных млекопитаю-
щих различных таксономических групп.

материалы и методы

Объектами исследования были следую-
щие виды полуводных (околоводных) мле-
копитающих: водяная кутора (Neomys fodi-
ens Penn.) – 33 экз., водяная полевка (Arvicola 

terrestris L.) – 24 экз., бобр канадский (Castor 
canadensis Kuhl) – 4 экз. и европейский (Cas-
tor fiber L.) – 5 экз., ондатра (Ondatra zibethi-
ca) – 23 экз., американская норка (Mustela vison 
Briss.) – 8 экз., выдра (Lutra lutra L.) – 1 экз., оби-
тающие в природе, а также нутрия (Myocastor 
coypus Molina) – 7 экз., разводимая в зоокуль-
туре. Наземные млекопитающие представлены 
следующими видами: обыкновенная бурозуб-
ка (Sorex araneus L.) – 18 экз., рыжая полевка 
(Myodes glareolus L.) – 16 экз., лесная куница 
(Martes martes L.) – 5 экз. и лесной хорек (Mus-
tela putorius L.) – 3 экз., обитающие в природе; 
соболь (Martes zibellina L.) – 10 экз. и крыса 
Вистар – 10 экз., разводимые в зоокультуре. 
Исследование выполнено с соблюдением пра-
вил проведения работ с использованием экс-
периментальных животных.

Состояние АОС определяли в печени, почках, 
сердце, легких, селезенке и скелетной мышце. 
Активность ферментов измеряли спектрофото-
метрически: СОД – по модифицированной ад-
ренохромной методике [Misra, Fridovich, 1972], 
каталазы – по количеству разложенной переки-
си водорода [Bears, Sizes, 1952] и рассчитыва-
ли на 1 г сырой ткани. Содержание витаминов 
А (ретинол) и Е (α-токоферол) определяли ме-
тодом высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии [Скурихин, Двинская, 1989].

Полученные данные обрабатывали обще-
принятыми методами вариационной статис-
тики, сравнение проводили с применением 
непараметрического критерия Вилкоксона–
Манна–Уитни [Зайцев, 1991]. Исследования 
выполнены на оборудовании ЦКП НО Института 
биологии КарНЦ РАН.

результаты и обсуждение

В результате исследования было выявлено, 
что активность СОД и каталазы в тканях куто-
ры выше или на одном уровне с показателями 

tissues of diving animals was higher than in terrestrial animals. However, high activity of 
the antioxidant system was typical also of the terrestrial animals with an active lifestyle 
around the year (sable, marten). At the same time, the enzymes’ activity in most of the 
tissues in otter was considerably lower compared to other species. The highest vitamin 
A and E content was found in the tissues of predators, while in rodents and insectivores 
it was significantly lower. It is shown that depending on where the animals are positioned 
taxonomically, the antioxidant protection can be exercised either through high enzymatic 
activity in tissues or due to non-enzymatic antioxidants. The level of enzymatic and low-
molecular antioxidants in the tissues and organs of the diving and terrestrial mammals 
appears to be an evolutionarily acquired complex, which provides for the performance of 
the metabolic systems as they adapt to the environment.

K e y w o r d s: antioxidants; superoxide dismutase; catalase; tocopherol; retinol; diving; 
hypoxia; mammals.
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водяной полевки, за исключением легких, в ко-
торых СОД ниже в два раза (табл. 1). Вероятно, 
различие в уровне антиоксидантов может быть 
связано как с видовыми особенностями, так 
и с длительностью ныряния, которое у куторы 
продолжительнее [Галанцев, 1977]. Активность 
СОД у куторы и водяной полевки в целом пре-
вышала значения сухопутных видов, близких по 
размеру тела – обыкновенной бурозубки и ры-
жей полевки. Считается, что водные млекопи-
тающие имеют более высокий уровень анти-
оксидантов по сравнению с наземными, хотя 
эта закономерность не столь однозначна. Было 
установлено, что антиоксидантная способность 
короткохвостой землеройки (Blarina brevicauda) 
выше по сравнению с водной землеройкой 
(Sorex palustris), у которой в то же время актив-
ность каталазы в мышцах значительно выше, 
а уровень СОД этих видов соизмерим [Hindle 
et al., 2009]. В нашем исследовании у наземных 
видов высокая ферментная активность обнару-
жена в сердце, а активность каталазы в тканях 
водяной полевки, кроме мышечной, была ниже 
или соизмерима с показателями рыжей полевки.

Распределение токоферола и ретинола 
в тканях и органах полуводной куторы показа-
ло, что в печени выявлено наиболее высокое 
содержание витаминов, превышающее их зна-
чения у бурозубки обыкновенной. В то же вре-
мя содержание витаминов А и Е в печени на-
земной полевки рыжей было значительно выше 
по сравнению с полевкой водяной (табл. 2).

Помимо водяной полевки нами исследова-
но состояние АОС в тканях еще четырех полу-
водных представителей отряда Грызуны более 
крупных размеров – европейского и канадско-
го бобров, ондатры и нутрии. Среди этих видов 
наиболее высокая активность СОД установле-
на в тканях ондатры, за исключением легочной 
ткани, где активность данного фермента была 
низкой, а каталазы – достаточно высокой. У со-
размерной ондатре лабораторной крысы это 
соотношение было обратным – низкая актив-
ность каталазы и высокая СОД. Распределение 
активности ферментов в тканях европейского 
и канадского бобров выявило различия между 
этими близкими видами. Так, у европейского 
бобра наибольшая ферментативная активность 
установлена в печени, что характерно для мно-
гих видов млекопитающих. У канадского бобра 
более высокие значения СОД зафиксированы 
в почках, а каталазы – в печени. При этом не-
обходимо отметить достаточно высокую актив-
ность СОД в скелетной мышце обоих видов.

Сравнительный анализ содержания то-
коферола показал, что общее содержание 
α-токоферола было выше у европейского бобра, 

однако в скелетной мышце только у одного из 
животных этого вида обнаружен токоферол. До-
вольно высокое содержание токоферола выяв-
лено в тканях нутрии, что может быть связано 
как с экогенезом, так и с экзогенным поступле-
нием витамина у вида, разводимого в зоокуль-
туре. Витамин А в небольшом количестве обна-
ружен только в печени и почках нутрии.

Значительные межвидовые различия в уро-
вне ферментных и неферментных антиоксидан-
тов обнаружены у различающихся по экогенезу 
представителей семейства Куньи: выдра и нор-
ка являются ныряльщиками, а куница, хорек 
и соболь – типичные сухопутные представите-
ли хищных млекопитающих. Высокая фермен-
тативная активность выявлена в печени выдры, 
в остальных тканях она была значительно ниже, 
чем у других видов хищных млекопитающих. 
У соболя активность СОД была высокой во всех 
тканях, но максимальное значение фермен-
та выявлено в скелетной мышце, где оно было 
максимальным по сравнению с другими иссле-
дованными животными, а активность каталазы 
сопоставима с другими видами.

Более высокое по сравнению с насекомояд-
ными и грызунами содержание обоих витами-
нов обнаружено у норки. Ранее нами установ-
лено, что у дикой американской норки содер-
жание токоферола и ретинола в тканях выше, 
чем у разводимой в неволе [Ильина и др., 
2009]. В то же время у другого ныряющего 
хищника, выдры, содержание витаминов в тка-
нях было ниже по сравнению как с норкой, так 
и с наземными хищниками.

Существенные различия наблюдались в ха-
рактере распределения токоферола – если у ку-
ницы максимальная концентрация обнаружена 
в печени, то у норки более высокий уровень 
витамина Е был в почках. Выявленные разли-
чия связаны как с экологией вида, так и с име-
ющимися морфологическими особенностями. 
Так, среди близких по размеру хищников у ам-
фибионтов относительная масса почек боль-
ше, что связано с их усиленной функциональ-
ной нагрузкой, в том числе и с потреблением 
пищи, содержащей большое количество воды 
[Туманов, 2003].

Состояние антиоксидантной системы опре-
деляется рядом факторов, но прежде всего ко-
личеством и регулярностью потребления кис-
лорода организмом. Общая закономерность 
заключается в том, что у мелких млекопитаю-
щих удельная интенсивность метаболизма зна-
чительно выше, чем у крупных, однако здесь 
необходимо учитывать ряд таких факторов, как 
особенности питания и экологии, системати-
ческая принадлежность и др. [McNab, 2008]. 
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Наличие большого количества взаимокомпен-
саторных (реципрокных) связей между компо-
нентами антиоксидантной системы приводит 
к тому, что экологически близкие виды, разли-
чающиеся по питанию, отличаются и по стра-
тегии адаптации к гипоксии-реоксигенации, 
используя для этого преимущественно или ан-
тиоксидантные ферменты, или витамины.

Исследования показывают, что активность 
антиоксидантных ферментов и содержание 
низкомолекулярных антиоксидантов в органах 
и тканях полуводных млекопитающих варьи-
рует в достаточно широких пределах и в боль-
шинстве случаев активность АОС у ныряющих 
животных выше. Хорошо известно, что потреб-
ление кислорода у ныряющих млекопитаю-
щих больше, чем у наземных животных подоб-
ных размеров тела [Iversen, 1972]. Адаптация 
к условиям среды сопровождается повышени-
ем антиокислительных свойств липидов, ко-
торые зависят от содержания в них основного 
природного антиоксиданта α-токоферола, уро-
вень которого в тканях животных могут изме-
нять различные внешние воздействия, в том 
числе гипоксические состояния, являющиеся 
обычным событием в жизни ныряющих мле-
копитающих. Среди них наиболее высокое со-
держание низкомолекулярных антиоксидантов 
обнаружено в тканях хищников по сравнению 
с насекомоядными и грызунами. Исключением 
является выдра, у которой концентрация вита-
минов в тканях и органах была невысокой. Со-
держание витаминов в организме зависит от 
многих факторов – видовой принадлежности, 
возраста, физиологического состояния живот-
ных и др. Различия в содержании низкомоле-
кулярных антиоксидантов связаны также с ти-
пом питания и качеством потребляемого кор-
ма. У ныряющих млекопитающих длительность 
пребывания животных под водой связана пре-
жде всего с пищедобывательной деятельнос-
тью. Ранее было показано, что у морских жи-
вотных баланс оксидантного и антиоксидант-
ного состояния зависит от диеты. Кроме того, 
существует значительная разница между ви-
таминами А и Е по характеру их мобилизации, 
транспорту, абсорбции и накоплению в тканях 
[Schweigert et al., 2002; Kasamatsu et al., 2009].

Продолжительность пребывания животных 
в воде определяется в значительной степени 
температурными условиями, с которыми свя-
зана интенсивность основного обмена. Со-
поставление полуводных животных с сухопут-
ными показывает, что энергетический обмен 
у первых выше, чем у вторых. У крупных видов 
грызунов (бобр, нутрия) температура тела 
ниже, чем у наземных со сходными размерами 

тела, а у хищных видов (норка, выдра) выше, 
чем у растительноядных. Вероятно, это обус-
ловлено повышенной двигательной активнос-
тью плотоядных видов, а также особенностя-
ми строения тела. Так, у всех куньих, имеющих 
вытянутое тело, основной обмен выше на 20 %, 
чем теоретически можно ожидать для млеко-
питающих с соответствующей массой [Ivers-
en, 1972].

Продолжительность ныряния животных су-
щественно зависит от обеспеченности кисло-
родом, доступным для окислительных процес-
сов, основные запасы которого сосредоточе-
ны в легких, крови и скелетной мускулатуре. 
Кровь многих ныряющих животных отличается 
повышенной кислородной емкостью, и в пер-
вую очередь она направляется к мозгу и серд-
цу – органам, наиболее чувствительным к не-
достатку кислорода, что способствует более 
экономному использованию кислорода и уве-
личению длительности апноэ [Галанцев, 1977; 
Ramirez et al., 2007]. Ранее отмечалось, что при 
нырянии такие органы и ткани, как скелетная 
мышца, почки и печень, которые остаются пре-
имущественно на анаэробном метаболизме, 
как правило, справляются с часто возникающи-
ми высокими значениями АФК, генерируемы-
ми благодаря чередованию процессов апноэ/
реоксигенация и ишемия-реперфузия [Filho 
et al., 2002].

При погружении под воду существенно по-
нижается интенсивность потребления кисло-
рода организмом, которое резко возрастает 
после ныряния, а затем быстро снижается. 
Поэтому для всех ныряющих под водой харак-
терно резкое замедление сердечной деятель-
ности. У полуводных хищников в отличие от по-
луводных насекомоядных и грызунов развитие 
венозных коллекторов, способствующих уве-
личению продолжительности пребывания под 
водой, наблюдается только в брюшной полости 
и четко связано с уровнем специализации жи-
вотных. Среди изучаемых нами ныряющих хищ-
ных животных наибольшая продолжительность 
пребывания под водой у выдры. Увеличение 
калибра полой вены в области печени у норок 
мало отличается от такового у наземных куньих, 
тогда как у выдры в этой зоне образуется зна-
чительное синусообразное расширение [Га-
ланцев, 1977; Туманов, 2003], что способствует 
более длительному сохранению запасов кисло-
рода в крови при нырянии. Возможно, с этим 
связан тот факт, что у выдры в тканях и орга-
нах, за исключением печени, обнаружена более 
низкая активность ферментов и содержание 
витаминов по сравнению с норкой. Необходи-
мо учитывать, что организму «дорогостоящие» 
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с энергетической точки зрения биохимические 
адаптации не всегда выгодно использовать, 
и тогда более эффективными оказываются 
морфофизиологические адаптации.

Сердце обладает не только высоким уров-
нем окислительного метаболизма, но также 
и антиоксидантной системой, обеспечивающей 
бóльшую защищенность сердечной мышцы по 
сравнению со скелетной. Наиболее отчетливо 
это проявляется у видов, нахождение которых 
под водой кратковременно. Запасы кислоро-
да в мышцах ныряльщиков превышают его ре-
зервы в крови, но под водой они быстро исто-
щаются, в результате чего мышцы начинают 
покрывать энергетические затраты гликоли-
тическим путем. У канадского бобра и выдры 
разница в ферментативной активности между 
сердечной и скелетной мышцами была незна-
чительной, в то время как у европейского боб-
ра активность СОД в мышце была значительно 
выше, чем в сердце. Интересно отметить, что 
у ныряющих животных в скелетной мышце об-
наружен достаточно высокий антиоксидантный 
потенциал, который в большинстве случаев 
превышает содержание антиоксидантов в их 
легких. В то же время у соболя выявлены мак-
симальные значения активности СОД именно 
в мышцах. Очевидно, что чрезвычайно высо-
кая общая активность вида и связанное с этим 
потребление кислорода значительно влияет на 
АОС как у ныряющих, так и у наземных живот-
ных [Kasamatsu et al., 2009].

В легких у большинства ныряющих видов 
соотношение активностей СОД/каталаза было 
высоким, свидетельствуя тем самым о зна-
чительном уровне генерации перекиси в тка-
ни. Высокая ферментативная активность СОД 
в условиях дефицита каталазы может служить 
причиной развития деструктивных процессов, 
так как образующаяся в результате реакции 
перекись водорода является сильным окис-
лителем. В то же время перекиси водорода 
отводится роль мессенджера, сигнализирую-
щего о наступлении гипоксического состояния 
в ткани. У ныряющих на более продолжитель-
ное время видов легкие имеют меньший объем 
по сравнению с животными, ныряющими нена-
долго и имеющими в легких бόльшие запасы 
кислорода [Галанцев, 1977]. Такая стратегия 
позволяет, вероятно, уменьшить в легочной 
ткани усиление процессов ПОЛ, а также зна-
чительный по энергозатратам синтез антиок-
сидантных ферментов, необходимый для их 
нейтрализации. Среди наземных млекопитаю-
щих наиболее высокая активность СОД в легких 
зафиксирована у соболя, отличающегося высо-
ким уровнем метаболизма.

Наиболее высокое соотношение активнос-
тей СОД / каталаза в селезенке выявлено у ку-
торы и водяной полевки. У выдры данный по-
казатель был более чем в три раза ниже, чем 
у остальных видов, однако содержание низко-
молекулярных антиоксидантов было высоким.

Таким образом, исследования показали, 
что содержание низкомолекулярных антиок-
сидантов и антиоксидантных ферментов в ор-
ганах и тканях ныряльщиков варьирует в ши-
роких пределах, но в целом они имеют более 
высокую степень антиоксидантной защиты, 
чем наземные животные, что соответствует 
полученным на других видах млекопитающих 
данным [Filho et al., 2002]. Вместе с тем высо-
кий уровень исследованных компонентов АОС 
свойственен и ведущим активный образ жизни 
в течение всего года наземным видам, таким 
как куница, хорек и соболь. Проведенные ис-
следования позволяют говорить о том, что ан-
тиоксидантная защита у ныряющих видов осу-
ществляется в первую очередь за счет высокой 
ферментативной активности тканей. Усиленная 
антиоксидантная способность является при-
способлением, посредством которого ныря-
ющие животные справляются с увеличением 
генерации АФК [Filho et al., 2002; Hindle et al., 
2009], которые могут играть роль в активации 
антиоксидантных механизмов, позволяющих 
тканям ныряльщиков противодействовать воз-
можным окислительным повреждениям, свя-
занным с индуцированной нырянием ишемией/
реперфузией. АФК можно отнести к естест-
венным стресс-агентам окружающей среды, 
поэтому существующее в клетке оптимальное 
соотношение между продукцией супероксида 
и его улавливанием в процессах метаболиз-
ма рассматривается как отражение эволюци-
онно сложившейся потребности организма 
[Гольдштейн, 2002].

В то же время для полноценной защиты орга-
низма от АФК и формирования компенсаторно-
приспособительной реакции к условиям среды 
необходима мобилизация всех активно функ-
ционирующих систем, что обеспечивается в том 
числе и за счет эндогенных систем антиради-
кальной защиты клетки, где, кроме существен-
ной роли ферментов, немаловажное место за-
нимают неферментные антиоксиданты, и в пер-
вую очередь α-токоферол, препятствующий 
развитию в тканях нерегулируемых, цепных сво-
боднорадикальных процессов ПОЛ. Двойствен-
ность анти- и прооксидантного действия токо-
ферола позволяет рассматривать его не только 
как антиоксидант, но и как соединение, подде-
рживающее процессы ПОЛ на определенном 
стационарном уровне и способствующее тем 
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самым сохранению динамического равновесия 
антиоксидантного статуса организма [Зенков 
и др., 2001; Меньщикова и др., 2006]. Так как 
антиоксиданты в живых организмах находятся 
во взаимокомпенсаторных отношениях, то у ны-
ряющих животных высокая ферментативная ак-
тивность в большинстве случаев соответствует 
сравнительно невысокому содержанию в тканях 
низкомолекулярных антиоксидантов. Можно 
полагать, что в клетках и тканях все необходи-
мые для выполнения физиологических функ-
ций организма типы антиоксидантов присут-
ствуют в нужных количествах. Поэтому уровень 
ферментных и неферментных антиоксидантов 
в тканях как ныряющих, так и наземных млеко-
питающих следует считать единым комплексом, 
при котором обеспечивается наиболее высокая 
эффективность функционирования метаболи-
ческих систем в характерной для вида среде 
обитания. Активность антиоксидантной систе-
мы у млекопитающих в значительной степени 
зависит от экологической специализации вида, 
связанной у ныряющих видов с процессом пре-
бывания и выживания под водой, и является од-
ним из физиолого-биохимических показателей 
адаптации животных к среде их обитания.

Работа поддержана программой Президиу-
ма РАН № 21, проект № 0221–2015–004, гран-
том Президента РФ НШ-1410.2014.4, грантом 
РФФИ 16-34-283 мол_а, средствами федераль-
ного бюджета на выполнение государственно-
го задания, тема № 0221–2014–0001.
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ВлиЯние муТаций, ЗаТрагиВаЮЩиХ оКрасКу 
ВолосЯного ПоКроВа, на ПоКаЗаТели анТиоКсиданТной 
и ПиЩеВариТельной сисТем у лисиц

и. В. Баишникова, Т. н. ильина, В. а. илюха,  
е. П. антонова, а. В. морозов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Исследовано влияние генов, затрагивающих окраску волосяного покрова, на по-
казатели антиоксидантной и пищеварительной систем у лисиц четырех геноти-
пов – красная рощинская (A/A B/B), платиновая (b/b WP/w), снежная, или грузин-
ская белая (b/b WG/w) и жемчужная (b/b p/p). Установлено, что у животных разных 
генотипов имеются отличия в активности антиоксидантных ферментов – суперок-
сиддисмутазы и каталазы, а также в содержании низкомолекулярных антиоксидан-
тов – глутатиона, витаминов А и Е в печени, почках и скелетной мышце. В большей 
степени влияние генотипа проявляется на уровне низкомолекулярных антиокси-
дантов. Характерная для хищных высокая протеолитическая активность наблю-
дается в поджелудочной железе лисиц типа красная рощинская, генотип которых 
наиболее близок к дикому типу. В то же время обнаруженная у снежной мутации 
высокая активность амилазы может быть связана с адаптацией пищеварительной 
системы к усвоению пищи с большей долей углеводов. Дискриминантный анализ 
всех изученных параметров показал значимые отличия лисиц снежного и жемчуж-
ного окрасов. Таким образом, у лисиц исследованных генотипов плейотропное 
влияние генов, затрагивающих окраску меха, обусловливает особенности в функ-
ционировании антиоксидантной и пищеварительной систем, которые в большей 
степени выражены у цветовых форм с ослаблением пигментации. Высказывается 
предположение, что мутации, затрагивающие окраску волосяного покрова, влияют 
на биогенез и функционирование секреторных органелл и тем самым затрагивают 
все процессы внутриклеточного транспорта.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лисица; генотип; антиоксидантные ферменты; пищевари-
тельные ферменты; витамины А и Е.

I. V. Baishnikova, T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, E. P. Antonova, A. V. Morozov. 
THE EFFECT OF FUR COAT COLOR MUTATIONS ON THE PARAMETERS OF 
ANTIOXIDANT AND DIGESTIVE SYSTEMS IN FOXES

The influence of genes that affect pelage color on the parameters of antioxidant and 
digestive systems in four fox genotypes: krasnaya roshchinskaya (A/A B/B), platinum 
(b/b WP/w), snow or Georgian white (b/b WG/w) and pearl (b/b p/p) was studied. It was 
found that there were differences between animals with different genotypes in the activity 
of antioxidant enzymes – superoxide dismutase and catalase, as well as in the content 
of low-molecular-weight antioxidants – glutathione, vitamins A and E in liver, kidney and 
skeletal muscle. The genotypes mostly influenced low-molecular-weight antioxidants. 
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Введение

Одним из наиболее зримых результатов до-
местикационных преобразований животных 
при сравнении с их дикими предками является 
изменение окраски волосяного покрова. При-
мером таких изменений может служить красная 
лисица (Vulpes vulpes L.), в результате длитель-
ной селекционной работы с которой выведено 
и в настоящее время разводится в зверовод-
ческих хозяйствах большое разнообразие цве-
товых типов. Генетический анализ показывает, 
что большинство вариаций окрасок обусловле-
но мутациями отдельных генов, контролирую-
щих цвет, форму, количество, размер пигмента 
и характер его распределения в волосе [Brad-
bury, Fabricant, 1988; Прасолова и др., 2002]. 
У млекопитающих идентифицировано около 
150 генов, связанных с окраской меха [Reiss-
mann, Ludwig, 2013]. Самой распространенной 
породой лисиц является серебристо-черная 
(A/a b/b), звери с такой окраской волосяного 
покрова встречаются в природе и являются му-
тантной формой окраски диких красных лисиц. 
У серебристо-черных лисиц известно несколько 
доминантных аллельных мутаций, обусловли-
вающих ослабление пигментации и развитие 
белой пятнистости: платиновый тип (b/b WP/w) 
обусловливается доминантным геном WP, тип 
снежная, или грузинская белая (b/b WG/w) опре-
деляется геном WG. В результате рецессивной 
мутации серебристо-черных лисиц получена 
жемчужная порода (b/b p/p), пепельно-серая 
окраска которой обусловлена генами pp. Все 
эти мутантные вариации серебристо-черной ок-
раски возникли еще в 1930–40-х годах. Гораздо 
позже на основе отловленных в природе крас-
ных европейских лисиц был создан тип красная 
рощинская (A/A B/B), который отличается от 
диких лисиц красной окраской волосяного по-
крова [Nes et al., 1988; Колдаева и др., 2003].

В промышленных популяциях пуш-
ных зверей мутации, которые проявляются 

в изменении фенотипа, затрагивают и целый 
ряд других признаков и свойств животных. На-
пример, большинство мутантных форм харак-
теризуются пониженными приспособительны-
ми возможностями [Колдаева, Колдаев, 2007] 
и могут существовать только в специально со-
здаваемых для них человеком условиях. Име-
ются сведения, что у цветных лисиц по сравне-
нию с серебристо-черными изменяется струк-
тура дермы и волосяного покрова, угнетается 
репродуктивная функция, повышается постна-
тальная гибель щенков в первые дни жизни, что 
связано с накоплением и дезорганизующим 
действием мутаций, влияющих на цветовой 
тип [Шумилина и др., 2007]. Известно, что го-
мозиготы по снежной и платиновой окраскам 
нежизнеспособны [Беляев и др., 1973], у пла-
тиновых лисиц ген WP даже в гетерозисном со-
стоянии обусловливает меньшую жизнестой-
кость щенков [Ильина, 1975; Nes et al., 1988]. 
У погибших гомозигот по снежной мутации при 
гистологическом исследовании были зарегис-
трированы изменения в органах внутренней 
секреции и лимфоидной системе [Беляев и др., 
1973]. В результате такой пониженной жизне-
способности и плодовитости особи, несущие 
различные мутации, в природе элиминируются 
естественным отбором, в условиях же, контро-
лируемых человеком, они могут сохраняться, 
и наиболее ценные из них в коммерческом от-
ношении делаются объектами разведения.

Необходимое для сохранения гомеостаза 
в организме поддержание стабильности кле-
точных структур во многом определяется анти-
оксидантной системой (АОС), а наличие видо-
вых и индивидуальных особенностей состояния 
этой системы, ее реакции на внешние воз-
действия и особенности адаптивных механиз-
мов связаны с влиянием генетических факто-
ров [Wang et al., 2007]. Активированные кисло-
родные метаболиты являются необходимыми 
участниками многих метаболических процес-
сов, протекающих в живых клетках. Ключевым 

High proteolytic activity, which is characteristic of carnivores, was observed in the pan-
creas of krasnaya roshchinskaya foxes, whose genotype is the closest to the wild type. 
At the same time, the high activity of amylase in the Georgian white mutation may be 
connected with adaptation of the digestive system to the absorption of food with higher 
content of carbohydrates. Discriminant analysis of all the examined parameters showed 
significant differences of the Georgian white and the pearl foxes. Thus, the pleiotropic 
effect of genes affecting fur coat color in foxes of the studied genotypes determines the 
peculiarities of antioxidant and digestive systems’ functioning, which are more expressed 
in the forms with weaker pigmentation. It is possible that pelage color mutations affect 
the biogenesis and function of secretory organelles thereby affecting all processes of 
intracellular transport.

K e y w o r d s: fox; genotype; antioxidant enzymes; digestive enzymes; vitamins A and E.
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звеном системы регуляции стационарной кон-
центрации супероксидного анион-радикала яв-
ляется фермент супероксиддисмутаза (СОД), 
который функционирует в клетке сопряженно 
с каталазой, и повышение активности послед-
ней происходит в результате увеличения кон-
центрации в среде перекиси водорода, которая 
преимущественно образуется в реакции дис-
мутации супероксидного анион-радикала, ка-
тализируемой СОД [Меньщикова и др., 2006]. 
Неферментативное звено АОС представлено 
низкомолекулярными антиоксидантами; к ним 
относятся витамины А и Е, входящие в группу 
так называемых «пищевых антиоксидантов», 
которые поступают в организм с пищей и усво-
ение которых во многом зависит от работы пи-
щеварительной системы.

Данные литературы относительно физиоло-
гических и биохимических особенностей лисиц 
различных окрасочных форм достаточно фраг-
ментарны. В связи с этим целью настоящей ра-
боты явилось исследование влияния генотипа 
лисиц на состояние антиоксидантной и пище-
варительной систем организма.

материалы и методы

Исследование было проведено в ноябре 
на 7-месячных лисицах четырех генотипов (по 
шесть особей): красная рощинская, платино-
вая, снежная и жемчужная. Животные содержа-
лись в стандартных условиях в зверохозяйстве 
«Рощинское» ООО «Северная пушнина» и по-
лучали сбалансированный по основным пита-
тельным веществам рацион. В период забоя 
были отобраны образцы тканей, которые хра-
нились до проведения анализа при –25 °С.

Исследование выполнено с использованием 
научного оборудования Центра коллективного 
пользования ИБ КарНЦ РАН. Гомогенаты пе-
чени, почек, сердца, легких, селезенки и ске-
летной мышцы для исследования активности 
антиоксидантных ферментов, содержания вос-
становленного глутатиона и белка готовили на 
0,05 М фосфатном буфере (pH 7,0) и центри-
фугировали при 6000 g в течение 15 мин. В су-
пернатантах спектрофотометрически измеря-
ли: активность антиоксидантных ферментов – 
СОД – по модифицированной адренохромной 
методике [Misra, Fridovich, 1972] и каталазы – 
по количеству разложенной Н2О2 [Bears, Siz-
er, 1952], а также уровень восстановленного 
глутатиона по методу Эллмана в присутствии 
5,5’-дитиобис-(2-нитробензойной кислоты) 
[Sedlak, Lindsay, 1968] и содержание белка по 
Лоури [Lowry et al., 1951] с использованием 
в качестве стандарта бычьего сывороточного 

альбумина. За одну условную единицу актив-
ности СОД принимали количество фермента, 
способное затормозить реакцию автоокисле-
ния адреналина на 50 %. Активность каталазы 
выражали в количестве Н2О2, разложенной за 
1 мин. Удельную активность ферментов рас-
считывали на 1 мг белка.

Для определения содержания витаминов 
А и Е готовили гомогенаты тканей в 0,25 М рас-
творе сахарозы (pH 7,4), затем для осаждения 
белков смешивали их с этанолом, содержа-
щим бутилокситолуол в качестве антиокси-
данта и экстрагировали витамины гексаном 
[Скурихин, Двинская, 1989]. Хроматографи-
ческое разделение осуществляли на микроко-
лоночном хроматографе с ультрафиолетовым 
детектором в смеси гексана с изопропанолом 
(98,5 : 1,5) при 292 нм для α-токоферола – 
наиболее биологически активного изомера 
витамина Е, который преобладает в тканях 
животных, и при 324 нм для ретинола – мета-
болически активной формы витамина А. Для 
построения калибровочных кривых исполь-
зовали стандартные растворы α-токоферола 
и ретинола (Sigma, США).

Активность пищеварительных ферментов 
определяли в поджелудочной железе, а также 
в слизистых оболочках желудка и тонкого ки-
шечника спектрофотометрически: пепсина – по 
приросту тирозина при гидролизе гемоглоби-
на по методу Ансона в модификации Хеленде-
ра [Helander, 1969], общую протеолитическую 
активность (ОПА) – по приросту тирозина при 
гидролизе гемоглобина по методу Ансона в мо-
дификации Николаевской [1979], амилазы – по 
убыли крахмала по методу Смита и Роя в мик-
ромодификации Дроздовой и Фексона [1981], 
липазы – по приросту глицерина при гидролизе 
трибутирина [Уголев, Черняховская, 1969]. Ак-
тивность ферментов выражали в мкмоль рас-
щепленного или образовавшегося вещества 
(для амилазы – в мг крахмала) за 1 минуту в пе-
ресчете на 1 г ткани.

Полученные результаты обрабатывали об-
щепринятыми методами вариационной ста-
тистики, животных разных окрасов сравнивали 
между собой с применением непараметричес-
кого критерия Манна–Уитни, а также используя 
дискриминантный анализ [Коросов, Горбач, 
2007]. Значения исследованных показателей 
представлены в виде средних и ошибок сред-
них (M ± m).

результаты и обсуждение

В многочисленных исследованиях, прове-
денных на норках, было выявлено, что мутации, 
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затрагивающие окраску волосяного покрова, 
обладают плейотропным действием на мно-
гие физиологические и биохимические пара-
метры организма [Трапезов, Маркель, 1989; 
Ильина и др., 2007; Свечкина, Тютюнник, 2007; 

Узенбаева и др., 2007; Унжаков и др., 2007; 
Trapezov et al., 2016]. Цвет меха животных опре-
деляется тем, какие пигментные гранулы, в ка-
ком количестве и как распределяются в волосе. 
Показано, что биогенез секреторных органелл, 

Рис. 1. Удельная активность СОД (а) и каталазы (б) в органах лисиц разных ге-
нотипов. Здесь и на рис. 2, 3 различия достоверны по сравнению с генотипа-
ми: *красная рощинская, ◊платиновая, ♦снежная при p < 0,05
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к которым относятся меланосомы, а также ли-
зосомы, литические гранулы лимфоцитов, гра-
нулы тромбоцитов, базофилов и нейтрофилов, 
имеет общие черты [Dell’Angelica et al., 2000], 
поэтому особенности функционирования этих 
органелл определяют не только окрас, но и ра-
боту многих систем организма. Нами были изу-
чены две системы, в разной степени связанные 
с работой секреторных органелл клетки. По-
лученные данные свидетельствуют о том, что 
у лисиц разных окрасочных форм мутации, вли-
яющие на окраску волосяного покрова, обус-
ловливают особенности функционирования ан-
тиоксидантной и пищеварительной систем. Так, 
в печени у лисиц с рецессивной мутацией жем-
чужная была отмечена самая низкая удельная 
активность каталазы (рис. 1, б), статистически 
значимым было отличие с платиновым типом. 
В то же время уровень низкомолекулярного ан-
тиоксиданта глутатиона в печени жемчужных 
лисиц был достаточно высоким (рис. 2). У лисиц 
снежного окраса содержание глутатиона было 
значительно выше по сравнению с типом крас-
ная рощинская. Уровень ретинола в печени, ос-
новном депо витамина А в организме, у лисиц 
жемчужного окраса значительно превышал та-
ковой у других животных (рис. 3, б).

В почках лисиц снежного и жемчужного ок-
расов отмечена более низкая удельная ак-
тивность СОД по сравнению с типом красная 
рощинская (рис. 1, а). В то же время уровень 
глутатиона у жемчужной породы был самым 
высоким. Почки у собачьих характеризуются 
высоким содержанием витаминов А и Е, по-
скольку участвуют в регуляции их обмена [Sch-
weigert, Thomann, 1995]. Уровень ретинола 
здесь был самым высоким у платиновых лисиц, 

статистически значимые различия обнаруже-
ны с типом красная рощинская, а содержание 
α-токоферола у лисиц снежного окраса было 
вдвое ниже, чем у остальных (рис. 3, а).

В сердце, легких и селезенке у лисиц ис-
следуемых генотипов не было зафиксировано 
различий в удельной активности СОД и катала-
зы, однако они наблюдались в уровне низкомо-
лекулярных антиоксидантов. Так, в сердце ли-
сиц окрасов снежная и жемчужная содержание 
глутатиона было значительно выше, чем у типа 
красная рощинская. Кроме того, жемчужные ли-
сицы отличались от последних более высоким 
уровнем α-токоферола, а от лисиц платинового 
типа – ретинола. Кардиомиоциты характери-
зуются высоким уровнем окислительного фос-
форилирования и медленным синтезом анти-
оксидантных ферментов [Asha Devi et al., 2003], 
поэтому в их защите важную роль играют низ-
комолекулярные антиоксиданты [Меньщикова 
и др., 2006]. Возможно, тип красная рощинская, 
который является наиболее близким к диким 
лисицам, а также самым молодым из иссле-
дуемых окрасов, отличается более напряжен-
ным метаболизмом и повышенной нагрузкой 
на сердце в результате содержания в клетке 
[Сегаль, 1975], что проявляется в быстром исто-
щении в сердце пула низкомолекулярных анти-
оксидантов. В то же время по уровню глутатиона 
в селезенке животные этого окраса значитель-
но превосходили снежных и жемчужных лисиц. 
Содержание ретинола в селезенке, так же как 
и в печени, у жемчужных лисиц было выше, чем 
у снежных. Снежные лисицы отличались самым 
высоким содержанием глутатиона в легких.

В скелетной мышце у лисиц с рецессив-
ной мутацией жемчужная удельная активность 

Рис. 2. Содержание глутатиона в органах лисиц разных генотипов
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Рис. 3. Уровень α-токоферола (а) и ретинола (б) в органах лисиц разных гено-
типов
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каталазы была более высокой по сравнению 
с двумя исследуемыми доминантными мута-
циями – платиновой и снежной. В то же время 
уровень глутатиона у жемчужных и снежных ли-
сиц был ниже, чем у красных рощинских и пла-
тиновых. По содержанию в ткани ретинола зна-
чительные различия обнаружены между окра-
сами снежная и жемчужная.

Несмотря на то что животные находились 
на одном и том же рационе, у них отмечены су-
щественные различия в активности пищевари-
тельных ферментов (табл.). Лисицы снежного 
и жемчужного окрасов по активности пепсина 
в желудке и ОПА в поджелудочной железе зна-
чительно уступали животным платинового типа. 
У лисиц типа красная рощинская наблюдалась 
характерная для хищных высокая протеолити-
ческая активность в поджелудочной железе. 

В то же время в тонком кишечнике у генотипа 
снежная отмечена более высокая активность 
амилазы по сравнению с остальными окраса-
ми, тогда как активность липазы была сущест-
венно ниже, чем у типа красная рощинская.

Дискриминантный анализ всех изученных 
параметров в зависимости от окраса животных 
(рис. 4) показал, что для их разделения необхо-
димы и достаточны всего шесть: уровень ОПА 
в поджелудочной железе, удельная активность 
каталазы в печени, уровень витамина Е и глу-
татиона в почках, витамина А в легких и глута-
тиона в скелетной мускулатуре. Первая функ-
ция показывает, что из всех изученных окрасов 
четко выделяются снежные и, особенно, жем-
чужные лисицы. Последние характеризуются 
минимальной ОПА в поджелудочной железе 
и удельной активностью каталазы в печени, 

Рис. 4. Распределение лисиц разных генотипов в плоскости дискриминантных 
функций
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а также низким уровнем глутатиона в скелет-
ных мышцах. У двух указанных окрасов пони-
жен уровень витамина Е в почках (у снежной 
почти двукратно). Очевидно, что ген bb влия-
ет на секрецию протеолитических ферментов 
в поджелудочной железе, что в свою очередь 
приводит к снижению способности усваивать 
белковые компоненты пищи. Причем нали-
чие генов WP/w, WG/w и pp модулирует выра-
женность эффекта. Вторая функция выделяет 
снежных, а третья – платиновых лисиц, которые 
характеризуются, наряду с высокой удельной 
активностью каталазы в печени, самым высо-
ким содержанием витамина А в почках и легких.

В результате исследования между лисицами 
разных генотипов было обнаружено значитель-
но больше различий в уровне низкомолекуляр-
ных антиоксидантов, чем в активности антиок-
сидантных ферментов. Так, различия в удель-
ной активности СОД наблюдались в почках, 
а каталазы – в печени и в скелетной мышце, 
тогда как по содержанию глутатиона и рети-
нола различия были зафиксированы в тканях 
практически всех исследованных органов. Под-
держание антиоксидантного баланса осущест-
вляется благодаря совместной работе всех 
компонентов АОС, однако низкомолекулярным 
антиоксидантам, которые локализованы как 
в водной, так и в липидной фазах клетки, отво-
дится в этом процессе важная роль. Глутатион 
принимает широкое участие в защите клеточ-
ных структур от действия окисляющих фак-
торов благодаря своей высокой реакционной 
способности. Основные антиоксидантные эф-
фекты этого низкомолекулярного тиола реали-
зуются посредством его участия в работе фер-
ментативных антиоксидантов: глутатионперок-
сидазы и глутатионтрансферазы [Меньщикова 
и др., 2006], а также в регенерации окисленной 

формы α-токоферола [Rojas et al., 1996]. Со-
гласно Benedetto с соавторами [1982], наряду 
с тирозиназой, ключевым ферментом в продук-
ции меланина, важная роль в регуляции и кон-
троле биосинтетической активности мелано-
цитов отводится тиоловым антиоксидантам, 
в частности глутатионредуктазе, с активностью 
которой связано содержание восстановлен-
ного глутатиона. В исследованиях на мышах 
и морских свинках авторами было установле-
но, что низкая активность глутатионредуктазы 
в коже связана с эумеланиновым (коричне-
во-черным) типом пигментации, тогда как вы-
сокая активность фермента обнаруживалась 
при феомеланиновом (желто-рыжем) типе. 
В нашем исследовании лисицы типа красная 
рощинская, окрас которых связан с преобла-
данием гранул феомеланина [Уткин, 2013], от-
личались от других окрасов высоким уровнем 
глутатиона в скелетной мышце.

Обнаруженные особенности уровня низко-
молекулярных антиоксидантов и активности 
пищеварительных ферментов у лисиц разных 
окрасов связаны, вероятно, с влиянием на ме-
ханизмы внутриклеточного транспорта, а для 
антиоксидантных ферментов изменения вызва-
ны, скорее всего, взаимокомпенсаторными пе-
рестройками внутри системы. Мутации, затра-
гивающие биогенез и транспорт меланосом, 
влияют на процессы внутриклеточного транс-
порта и экскреции пищеварительных фермен-
тов, а также всасывания в желудочно-кишеч-
ном тракте витаминов и их перераспределения 
в организме. Например, у лисиц жемчужного 
окраса наблюдалось более высокое аккумули-
рование в печени ретинола, хотя поступление 
его с пищей у всех животных было одинако-
вым. Характерные для жирорастворимых вита-
минов мембранотропные свойства у витамина 

Активность пищеварительных ферментов у лисиц разных генотипов (M ± m)

Показатели / окрасы Красная рощинская
A/A B/B

Платиновая
b/b WP/w

Снежная
b/b WG/w

Жемчужная
b/b p/p

Желудок
Пепсин, мкмоль/мин/г    28,34 ± 9,08    30,67 ± 2,04    21,50 ± 5,92◊    21,41 ± 3,92◊

Поджелудочная железа
ОПА, мкмоль/мин/г    99,16 ± 7,10    86,53 ± 10,94*    61,84 ± 7,42*◊    55,80 ± 5,08*◊

Амилаза,
мг/мин/г   238,61 ± 51,96   229,34 ± 50,68   285,97 ± 70,68   248,92 ± 67,05

Липаза, мкмоль/мин/г     0,40 ± 0,19     0,37 ± 0,20     0,80 ± 0,46     0,46 ± 0,11
Тонкий кишечник

ОПА, мкмоль/мин/г     2,36 ± 1,44     1,97 ± 0,67     2,42 ± 0,66     2,19 ± 0,52
Амилаза,
мг/мин/г     2,78 ± 0,81     2,43 ± 0,51     6,29 ± 2,17*◊     3,69 ± 0,47♦

Липаза, мкмоль/мин/г     0,46 ± 0,41     0,24 ± 0,14     0,13 ± 0,05*     0,15 ± 0,05

Примечание. Различия достоверны по сравнению с генотипами *красная рощинская, ◊платиновая, ♦снежная 
при p < 0,05.
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А наиболее выражены в лизосомальных мем-
бранах [Спиричев, Конь, 1978], а от состояния 
биологических мембран клеток и органелл во 
многом зависят процессы клеточной жизне-
деятельности и функционирование систем 
организма в целом. Поскольку исследуемые 
витамины обладают антиоксидантными свой-
ствами, их уровень в тканях связан с содер-
жанием других компонентов АОС. Так, лисицы 
жемчужного окраса отличались самым высо-
ким уровнем в печени и почках другого низко-
молекулярного антиоксиданта – глутатиона, 
но имели в этих органах относительно низкие 
показатели удельной активности антиокси-
дантных ферментов. В то же время в скелетной 
мышце у этой мутации наблюдалась наиболь-
шая удельная активность каталазы и доволь-
но низкое содержание глутатиона и ретинола. 
Для лисиц снежного окраса в почках наряду 
с самым низким содержанием α-токоферола 
характерными были довольно низкая удельная 
активность антиоксидантных ферментов и от-
носительно невысокий уровень глутатиона по 
сравнению с другими окрасами. Тот факт, что 
различия между генотипами в функциониро-
вании всех звеньев АОС наиболее отчетливо 
проявлялись в печени и почках, связан, веро-
ятно, с функцией этих органов в поддержании 
гомеостатических констант организма. Парал-
лельно обе мутации отличались более низкой 
активностью пищеварительных ферментов, 
осуществляющих протеолиз. В то же время для 
снежных лисиц характерным было повышение 
амилолитической активности. Для хищников, 
у которых пищеварительный тракт генетически 
детерминирован к высокобелковому корму, это 
может являться одним из показателей домес-
тикационных преобразований, выражающихся 
в адаптации пищеварительной системы к усво-
ению пищи с большим уровнем углеводов.

По данным Johnson с соавторами [2015], 
фенотип платиновых лисиц связан с мутацией 
гена KIT, который контролирует синтез рецеп-
торной тирозинкиназы и участвует в меланоге-
незе, гаметогенезе и гемопоэзе. Наличие ин-
тенсивной белой пятнистости, обусловленной 
мутацией этого гена, выявлено у мышей, сви-
ней, лошадей, собак и песцов. Авторы пред-
полагают, что, поскольку платиновый фенотип 
у лисиц аллелен ряду других фенотипов с белой 
пятнистостью, включая снежных, беломордых 
и мраморных лисиц, все эти фенотипы также 
связаны с мутацией гена KIT. Этот ген экспрес-
сируется во многих тканях организма, поэто-
му некоторые особенности функционирования 
антиоксидантной и пищеварительной систем 
у лисиц типов платиновая и снежная могут быть 

связаны с влиянием мутации гена KIT на кле-
точный метаболизм. Согласно Johnson с соав-
торами [2015], именно плейотропный эффект 
этой мутации приводит к эмбриональной гибе-
ли гомозигот по платиновой окраске.

Заключение

Таким образом, исследование продемон-
стрировало, что мутации, затрагивающие ок-
раску волосяного покрова, обусловливают осо-
бенности функционирования антиоксидантной 
и пищеварительной систем у лисиц разных ге-
нотипов. Различия в функционировании всех 
звеньев АОС наблюдаются в печени, почках 
и скелетной мышце. В большей степени раз-
личия проявляются в содержании низкомоле-
кулярных антиоксидантов – глутатиона и вита-
мина А. Лисицы типа красная рощинская, ге-
нотип которых наиболее близок к дикому типу, 
отличаются высокой протеолитической актив-
ностью в поджелудочной железе. Для снеж-
ной мутации при низкой ОПА в поджелудочной 
железе характерна более высокая активность 
амилазы, что может свидетельствовать об из-
менениях в работе пищеварительной системы 
у животных этого генотипа в процессе домес-
тикации. Очевидно, что мутации, затрагиваю-
щие окраску волосяного покрова, влияют на 
биогенез и функционирование секреторных 
органелл и тем самым затрагивают все процес-
сы внутриклеточного транспорта.

Авторы выражают искреннюю благодар-
ность И. В. Паркалову и Е. А. Хижкину за по-
мощь в получении материала для исследо-
вания. Исследование было проведено при 
финансовом обеспечении из средств феде-
рального бюджета на выполнение государ-
ственного задания (тема № 0221–2014–0001).
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уроВень цирКулируЮЩего ТесТосТерона и лиПидный 
сПеКТр ПлаЗмы КроВи у муЖчин с Эссенциальной 
арТериальной гиПерТенЗией, носиТелей геноТиПа 
GG По ПолиморФному марКеру -257T>G гена CLOCK

и. В. Курбатова1, л. В. Топчиева1, В. а. Корнева2

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН
2 Петрозаводский государственный университет

Ранее в наших исследованиях была установлена ассоциация полиморфного марке-
ра -257T>G (rs4865010) гена CLOCK с риском развития эссенциальной артериаль-
ной гипертензии (ЭАГ) (I–II стадии, степень АГ 1–2) и ишемической болезни сердца 
(острым инфарктом миокарда). Данный полиморфный маркер представляет собой 
однонуклеотидную замену тимина на гуанин в промоторе гена CLOCK. Было пока-
зано, что у мужчин, носителей генотипа GG по данному маркеру, достоверно повы-
шен риск развития ЭАГ. На основании данных литературы и наших исследований 
высказано предположение, что одним из возможных механизмов повышения риска 
развития ЭАГ у мужчин с генотипом GG по полиморфному маркеру -257T>G гена 
CLOCK является снижение уровня тестостерона в крови, которое, по данным лите-
ратуры, может также ассоциироваться с изменением липидного профиля. В связи 
с этим проведен сравнительный анализ уровней циркулирующего в крови тесто-
стерона и липидного состава плазмы крови у мужчин, носителей разных генотипов 
по полиморфному маркеру -257T>G гена CLOCK (rs4865010), в группе пациентов 
с диагнозом ЭАГ (I–II стадии, степень АГ 1–2) и в контрольной группе. Показано, что 
у мужчин с ЭАГ, носителей генотипа GG по полиморфному маркеру -257T>G гена 
CLOCK, отмечается уровень тестостерона, соответствующий андроген-дефицит-
ному состоянию, которое на современном этапе принято считать фактором риска 
сердечно-сосудистых осложнений. Выявлено, что пониженный уровень циркулиру-
ющего тестостерона у мужчин с данным генотипом ассоциирован с пониженным 
уровнем антиатерогенной фракции липидов (ХС-ЛПВП) в крови.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: тестостерон; эссенциальная артериальная гипертензия; по-
лиморфный маркер -257T>G гена CLOCK; липиды плазмы крови.

I. V. Kurbatova, L. V. Topchieva, V. A. Korneva. THE LEVEL OF 
CIRCULATING TESTOSTERONE AND THE BLOOD-PLASMA LIPID PROFILE 
IN MEN WITH ESSENTIAL HYPERTENSION, CARRIERS OF GG GENOTYPE 
IN RELATION TO THE -257T>G POLYMORPHIC MARKER OF THE CLOCK 
GENE

We have previously established the connection of the -257T>G (rs4865010) polymorphic 
marker of the CLOCK gene with the risk of essential hypertension (EH) (stage I–II, grade 
1–2) and coronary artery disease (acute myocardial infarction). This polymorphic marker 
is a single nucleotide substitution of thymine with guanine in the CLOCK gene promoter. 
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Введение

Ген CLOCK кодирует транскрипционный 
фактор CLOCK и является ключевым звеном 
в системе циркадных генов. Функционирова-
ние белка CLOCK в качестве транскрипцион-
ного фактора осуществляется в составе транс-
активационного димера с другим циркадным 
белком – BMAL1 [Takahashi et al., 2008]. В на-
стоящее время не подвергается сомнению важ-
ная роль циркадных генов и кодируемых ими 
белков в регуляции метаболизма. Циркадные 
гены регулируют гены многих ключевых, ско-
рость-лимитирующих ферментов метаболизма 
[Oishi et al., 2003]. Все чаще они рассматрива-
ются как гены-кандидаты, участвующие в эти-
ологии и патогенезе сердечно-сосудистых за-
болеваний (ССЗ), в частности – артериальной 
гипертензии. Зарубежными авторами пока-
зано, что некоторые аллели циркадных генов 
BMAL1 и NPAS2 связаны с повышением рис-
ка формирования артериальной гипертензии 
[Woon et al., 2007; Englund et al., 2009]. Ранее 
в наших исследованиях была установлена ас-
социация некоторых полиморфных маркеров 
гена CLOCK с риском развития эссенциаль-
ной артериальной гипертензии (ЭАГ) (I–II ста-
дии, степень АГ 1–2) и ишемической болезни 
сердца (ИБС) (острым инфарктом миокарда) 
[Kolomeichuk et al., 2014], в том числе маркера 
-257T>G, который представляет собой одно-
нуклеотидную замену тимина на гуанин в про-
моторе гена CLOCK, в положении 257. Как ока-
залось, у носителей генотипа GG по данному 
маркеру достоверно повышен риск развития 
ЭАГ [Kolomeichuk et al., 2014].

Известно, что однонуклеотидные замены 
в регуляторных областях циркадных генов могут 
приводить к изменению их транскрипционной 

активности [Archer et al., 2010]. Кроме того, 
многие авторы указывают на то, что из всех ком-
понентов циркадной системы именно CLOCK 
является критическим фактором, который ре-
гулирует оборот основных циркадных белков 
у млекопитающих. Его экспрессия не является 
ритмичной в большинстве тканей организма, 
и кроме того, он обладает активностью ацетил-
трансферазы гистонов [Takahashi et al., 2008]. 
Ранее было показано, что в зависимости от ге-
нотипа по маркеру -257T>G (rs4865010) могут 
различаться уровни экспрессии как самого гена 
CLOCK, так и других циркадных генов (BMAL1, 
PER1) [Курбатова и др., 2012, 2014]. Так, у но-
сителей генотипа GG по маркеру -257T>G (как 
в контроле, так и в группе больных ЭАГ) наблю-
дается достоверно более низкий уровень транс-
криптов генов CLOCK, BMAL1 и PER1 в буккаль-
ном эпителии по сравнению с носителями дру-
гих генотипов, при этом максимальный эффект 
генотипа GG проявляется в отношении экспрес-
сии гена BMAL1 в группе больных ЭАГ [Курбато-
ва и др., 2012, 2014].

Ранее Alvarez и соавторы [2008] в экспери-
ментах с мышами обнаружили, что самцы, но-
каутные по гену Bmal1, утрачивают фертиль-
ность, и у них наблюдается низкий уровень 
тестостерона, высокий уровень лютеинизи-
рующего гормона, нарушение стероидогене-
за. Возможно, снижение уровня экспрессии 
этого гена, обнаруженное в наших исследо-
ваниях, также может влиять на уровень тесто-
стерона у носителей GG генотипа по маркеру 
-257T>G, для которого обнаружена ассоциа-
ция с повышением риска развития ЭАГ. В ряде 
работ показана патогенетическая связь меж-
ду снижением уровня тестостерона у мужчин 
и развитием ССЗ. Известно, что пониженный 
уровень циркулирующего в крови тестостерона 

It has been shown that men, carriers of GG genotype for this marker, had a significantly 
higher risk of EH. Based on the literature and our own research, we assumed that one of 
the possible mechanisms behind the increased risk of EH in men with GG genotype ac-
cording to the -257T>G polymorphic marker of the CLOCK gene is a decrease in testos-
terone levels in blood, which, according to the literature, may be associated with changes 
in lipid profiles. Therefore, we carried out a comparative analysis of the levels of circulat-
ing testosterone and blood-plasma lipoproteins in men with different genotypes in rela-
tion to the -257T>G polymorphic marker (rs4865010) of the CLOCK gene from the group 
of patients diagnosed with EH (stages I–II, grade 1–2) and the control group. It was shown 
that men with EH, carriers of GG genotype in relation to the -257T>G polymorphic marker 
of the CLOCK gene, have testosterone levels corresponding to androgen-deficient state, 
which at present is considered to be a risk factor for cardiovascular complications. It was 
revealed that the reduced level of circulating testosterone in men with this genotype is 
associated with a reduced level of the anti-atherogenic plasma lipid fraction (HDL–C).

K e y w o r d s: testosterone; essential hypertension; -257T>G polymorphic marker of the 
CLOCK gene; plasma lipids.
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у мужчин является одним из факторов риска 
развития ишемической болезни сердца, по-
скольку ассоциируется с атерогенным липид-
ным профилем [Gyllenborg et al., 2001]. Низкий 
уровень тестостерона у мужчин рассматрива-
ется как один из факторов риска развития не 
только ишемической болезни сердца, но и эс-
сенциальной артериальной гипертензии. Так, 
выявлена ассоциация пониженного уровня те-
стостерона в крови с повышенным уровнем ар-
териального давления и гипертрофией левого 
желудочка [Svartberg et al., 2004]. На основании 
данных литературы и наших исследований мы 
предположили, что одним из возможных меха-
низмов повышения риска развития ЭАГ у муж-
чин с генотипом GG по полиморфному маркеру 
-257T>G гена CLOCK является снижение уров-
ня тестостерона в крови, которое, по данным 
литературы, может ассоциироваться с измене-
нием липидного профиля. В настоящей рабо-
те был проведен сравнительный анализ уров-
ней циркулирующего в крови тестостерона 
и липидного состава плазмы крови у мужчин, 
носителей разных генотипов по полиморфно-
му маркеру -257T>G гена CLOCK (rs4865010), 
в группе пациентов с диагнозом ЭАГ (I–II ста-
дии, степень АГ 1–2) и в контрольной группе.

материалы и методы

Для исследования использовали образ-
цы венозной крови мужчин с диагнозом ЭАГ 
(I–II стадии, степень АГ 1–2), а также доноров 
контрольной группы (мужчин без клинических 
проявлений данного заболевания), с извест-
ными генотипами по полиморфному маркеру 
-257T>G гена CLOCK. Метод генотипирования 
описан ранее [Pedrazzoli et al., 2007]. Пациен-
ты и доноры контрольной группы проходили 
обследование на базе ГБУЗ «Больница скорой 
медицинской помощи» г. Петрозаводска. Диа-
гнозы установлены врачами ГБУЗ «Больница 
скорой медицинской помощи» г. Петрозаводска 
с учетом клинических рекомендаций Всерос-
сийского научного общества кардиологов. До-
норы являлись жителями Республики Карелия. 
На проведение исследований получено согла-
сие Комитета по медицинской этике Минздрав-
соцразвития Республики Карелия и ПетрГУ.

Критерии включения, общие для доноров 
изучаемых групп: информированное согла-
сие, русская национальность (по результатам 
анкетирования). Кроме указанных, критерии 
включения для больных ЭАГ: впервые уста-
новленный диагноз ЭАГ (I–II стадии, степень 
АГ 1–2); критерии включения в контрольную 
группу: отсутствие клинических проявлений 

и установленного диагноза ЭАГ. Критерии 
исключения, общие для доноров изучаемых 
групп: алкогольная зависимость, курение, са-
харный диабет, ишемическая болезнь сердца, 
индекс массы тела ≥ 30 кг/м2, работа в ночную 
смену и по скользящему графику. Дополни-
тельные критерии исключения из биохимичес-
кого анализа для пациентов с ЭАГ – гипотен-
зивная терапия, терапия статинами.

Забор венозной крови для анализа произ-
водился натощак в 8 часов утра. Для опреде-
ления концентрации тестостерона в плазме 
крови использованы 40 образцов крови муж-
чин с диагнозом ЭАГ, 36 – мужчин контрольной 
группы. Средний возраст мужчин с диагнозом 
ЭАГ составлял 47,9 ± 1,2 года. Средний воз-
раст мужчин из контрольной группы составлял 
48,1 ± 1,5 года. Концентрацию тестостерона 
в плазме крови определяли на анализаторе 
иммуноферментном фотоэлектрическом АИФ-
Ц-01С (ООО «Системы анализа», Россия), ме-
тодом твердофазного конкурентного иммуно-
ферментного анализа (ИФА) с использованием 
набора для ИФА («ХЕМА», Россия). Для опреде-
ления липидного спектра использован 61 об-
разец венозной крови мужчин с диагнозом ЭАГ 
(возраст 47,3 ± 0,9 года) и 64 образца венозной 
крови мужчин контрольной группы (возраст 
47,3 ± 1,0 года). Концентрацию в плазме крови 
общего холестерина (ОХС), триглицеридов (ТГ), 
холестерина липопротеинов высокой плотности 
(ХС-ЛПВП) определяли в автоматическом ре-
жиме на биохимическом анализаторе «COBAS 
INTEGRA 400 PLUS» (Roshe Diagnostics GmbH, 
ФРГ-Австрия-США), холестерина липопротеи-
нов низкой плотности (ХС-ЛПНП) – расчетным 
методом по Friedewald [Friedewald et al., 1972].

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании ЦКП НО ИБ КарНЦ РАН. Статисти-
ческую обработку данных проводили в прог-
рамме Statgraphics 2.1. Различия считали до-
стоверными при p < 0,05. Проводился тест на 
соответствие результатов нормальному рас-
пределению. Для сравнения биохимических 
показателей крови у носителей разных гено-
типов использовали непараметрический кри-
терий Вилкоксона–Манна–Уитни; взаимосвязь 
исследуемых показателей оценивали при по-
мощи корреляционного анализа по Спирмену. 
Все числовые данные представлены в виде: 
среднее арифметическое (М) ± стандартная 
ошибка среднего (m).

результаты

Распределение аллелей и генотипов по мар-
керу -257T>G гена CLOCK в контрольной группе 
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и группе больных ЭАГ соответствовало ранее 
полученным данным [Kolomeichuk et al., 2014].

Как показали результаты исследования, уро-
вень тестостерона в плазме крови мужчин с ЭАГ 
достоверно ниже (12,46 ± 0,94 нмоль/л), чем 
в контрольной группе (17,82 ± 0,91 нмоль/л). 
Средние значения соответствуют норме, ука-
занной в протоколе набора для ИФА.

Обнаружены достоверные различия кон-
центраций тестостерона в крови у носите-
лей разных генотипов по полиморфному 
маркеру -257T>G гена CLOCK (табл. 1). Как 
в группе больных ЭАГ мужчин, так и в контроле 
у носителей генотипа GG по данному марке-
ру отмечается достоверно более низкий уро-
вень тестостерона.

При анализе концентраций основных фрак-
ций липидов в плазме крови мужчин с ЭАГ и до-
норов контрольной группы было обнаружено, 
что мужчины с диагнозом ЭАГ имеют достовер-
но более высокое содержание в плазме крови 
ОХС, ХС-ЛПНП и ТГ по сравнению с аналогич-
ными показателями у доноров контрольной 
группы; в то время как содержание ХС-ЛПВП 
выше у доноров контрольной группы (табл. 2).

При сравнении липидного спектра у мужчин 
с разными генотипами по полиморфному мар-
керу -257T>G промотора гена CLOCK выявлены 
достоверные различия в содержании ХС-ЛП-
ВП. Концентрации других липидных фракций 
в плазме крови мужчин, носителей разных ге-
нотипов по данному маркеру, достоверно не 
различаются (табл. 3).

В нашей работе проводился корреляци-
онный анализ между уровнями тестостерона 
и липидов плазмы крови в изучаемых группах. 
Выявлена положительная корреляция между 
уровнями циркулирующего тестостерона и ХС-
ЛПВП в плазме крови у мужчин с диагнозом 
ЭАГ (rs = 0,41; p < 0,05).

обсуждение

В соответствии с современными взглядами 
состояние сниженной секреции тестостерона 
(которое обозначается терминами «гипогона-
дизм» и «андроген-дефицитное состояние») 
рассматривается как самостоятельный фактор 
кардиоваскулярного риска у мужчин [Kaplan 
et al., 2006]. При этом до настоящего време-
ни ведутся дискуссии по поводу референсных 
значений для установления андроген-дефи-
цитного состояния. В некоторых зарубежных 
исследованиях гипогонадизм у мужчин старше 
45 лет диагностируется при уровне циркули-
рующего тестостерона в крови ниже 300 нг/дл 
(10,42 нмоль/л) [Araujo et al., 2004]. Согласно 

последним рекомендациям Международно-
го общества по изучению вопросов старения 
мужчин (ISSAM) [Lunenfeld et al., 2015] ниж-
ний диагностический порог для мужчин от 18 
до 50 лет составляет 12,1 нмоль/л. В отечест-
венных работах используются близкие поро-
говые значения: уровень общего тестостерона 
менее 12 нмоль/л расценивается как признак 
андроген-дефицитного состояния [Шарвад-
зе и др., 2010]. Согласно полученным данным, 
при оценке содержания общего тестостерона 
в крови у носителей разных генотипов выявля-
ется группа мужчин с диагнозом ЭАГ, у которых 
уровень тестостерона ниже 12 нмоль/л. Такие 
уровни тестостерона зарегистрированы у муж-
чин, больных ЭАГ, с генотипом GG по поли-
морфному маркеру -257T>G гена CLOCK (для 
которого выявлена ассоциация с риском раз-
вития ЭАГ и ИБС). При этом достоверно более 
низкий уровень тестостерона, по сравнению 
с носителями других генотипов, отмечается 
у мужчин с генотипом GG как в группе больных 
ЭАГ, так и в контроле.

Считается, что состояние сниженной сек-
реции тестостерона вызывается нарушения-
ми на различных уровнях гипоталамо-гипофи-
зарно-гонадной системы [Jockenhovel, 2003]. 
Циркадными генами регулируется уровень 
андрогенов как в надпочечниках, так и в поло-
вых железах, где синтезируется основное ко-
личество половых стероидов [Plymate et al., 
1989]. Показано, что циркадные гены гипота-
ламуса контролируют ритмику мелатонина, ко-
торый, в свою очередь, является ингибитором 
секреции гонадотропинов гипофиза [Комаров 
и др., 2000]. Поскольку секреция гонадотропи-
нов носит циркадный характер с пиком секре-
ции в утренние часы, то и секреция тестостеро-
на половыми железами также имеет циркадный 
ритм, с максимумом секреции примерно в 6 ча-
сов и минимумом в 19 часов. Циркулирующий 
в крови тестостерон, в свою очередь, взаимо-
действует по принципу обратной связи с гипо-
таламо-гипофизарной системой и, таким обра-
зом, тормозит выделение лютеинизирующего 
гормона [Биохимия…, 2014].

Следует отметить, что мы оценивали уро-
вень циркулирующего в крови тестостерона, 
большую часть которого составляет тестосте-
рон, синтезируемый в семенниках. Циркадные 
гены гипоталамуса посредством мелатонина 
контролируют ритмику секреции гонадотропи-
нов гипофизом и, как следствие, тестостерона 
половыми железами. При этом в эксперимен-
тах на модельных объектах обнаружено, что 
в семенниках экспрессируются все основные 
циркадные гены, в том числе BMAL1, CLOCK, 
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PER1, PER2 и другие [Mazzoccoli et al., 2012]. 
Позднее на мышах было показано, что транс-
крипционный фактор BMAL1 в клетках Лейдига 
экспрессируется ритмично и регулирует син-
тез тестостерона. Так, у мышей с нокаутиро-
ванным геном Bmal1 утрачена фертильность 
и снижена экспрессия генов основных фер-
ментов стероидогенеза (17α-гидроксилазы, 
3 β - г и д р о к с и с т е р о и д - д е г и д р о г е н а з ы 
и 17β-гидроксистероид-де ги дрогеназы) и гена 
StAR, кодирующего белок, регулирующий ско-
рость-лимитирующую стадию стероидогене-
за у мышей (транспорт молекулы холестерола 
через митохондриальную мембрану) [Alvarez 
et al., 2008]. Как уже упоминалось выше, в на-
ших исследованиях было показано, что носи-
тели генотипа GG по маркеру -257T>G гена 
CLOCK имеют достоверно более низкий уро-
вень экспрессии гена BMAL1 по сравнению 

с носителями других генотипов [Курбатова 
и др., 2012, 2014]. На основании данных о роли 
гена BMAL1 и кодируемого им фактора транс-
крипции в регуляции синтеза тестостерона 
[Alvarez et al., 2008] можно предположить, что 
более низкий уровень тестостерона у носи-
телей генотипа GG по маркеру -257T>G гена 
CLOCK может быть связан с пониженным уров-
нем экспрессии гена BMAL1; повышение рис-
ка развития ЭАГ у мужчин с генотипом GG по 
полиморфному маркеру -257T>G гена CLOCK 
может быть обусловлено снижением уровня те-
стостерона, связанным с понижением экспрес-
сии гена BMAL1.

Пониженный уровень тестостерона в крови 
у мужчин рассматривается как один из факто-
ров риска развития ИБС, так как атерогенный 
липидный профиль у мужчин ассоциируется 
с низким уровнем тестостерона [Gyllenborg 

Таблица 1. Содержание тестостерона в плазме крови мужчин, носителей разных генотипов по 
полиморфному маркеру -257T>G гена CLOCK, в группе пациентов с диагнозом ЭАГ (I–II стадии, степень АГ 
1–2) и в контрольной группе 
Генотип по полиморфному маркеру 
-257T>G гена CLOCK

Концентрация тестостерона, нмоль/л
Контрольная группа Группа мужчин, страдающих ЭАГ

TT 19,78 ± 1,19 19,87 ± 1,08
TG 18,94 ± 1,23∆ 12,39 ± 0,97∆

GG 12,84 ± 1,53*,∆  5,17 ± 1,38*,∆

Примечание. Здесь и в табл. 3 достоверные отличия: * по сравнению с гетерозиготами в той же группе; ∆ по 
сравнению с носителями генотипа ТТ в той же группе.

Таблица 2. Липидный состав плазмы крови мужчин с диагнозом ЭАГ (I–II стадии, степень АГ 1–2) и мужчин 
контрольной группы
Показатель липидного спектра Контрольная группа Группа людей, страдающих ЭАГ
ОХС, ммоль/л 5,25 ± 0,13 6,01 ± 0,11*
ХС-ЛПВП, ммоль/л 1,31 ± 0,04 1,12 ± 0,04*
ХС-ЛПНП, ммоль/л 3,30 ± 0,10 3,98 ± 0,13*
ТГ, ммоль/л 1,45 ± 0,05 1,79 ± 0,06*

Примечание. Достоверные отличия: *по сравнению контрольной группой.

Таблица 3. Липидный состав плазмы крови мужчин, носителей разных генотипов по полиморфному маркеру 
-257T>G гена CLOCK, в группе пациентов с диагнозом ЭАГ (I–II стадии, степень АГ 1–2) и в контрольной группе
Показатель липидного спектра Генотип Контрольная группа Группа мужчин, страдающих ЭАГ

ОХС, ммоль/л
TT 5,15 ± 0,18 6,00 ± 0,16

TG 5,32 ± 0,15 6,11 ± 0,17
GG 5,25 ± 0,16 6,03 ± 0,15

ХС-ЛПВП, ммоль/л
TT 1,40 ± 0,06 1,28 ± 0,06
TG 1,31 ± 0,06 1,13 ± 0,05∆

GG 1,19 ± 0,05*,∆ 0,96 ± 0,04*,∆

ХС-ЛПНП, ммоль/л
TT 2,99 ± 0,23 3,88 ± 0,19
TG 3,36 ± 0,15 4,12 ± 0,14
GG 3,35 ± 0,13 4,19 ± 0,13

ТГ, ммоль/л
TT 1,38 ± 0,07 1,84 ± 0,05
TG 1,39 ± 0,07 1,77 ± 0,06
GG 1,54 ± 0,10 1,88 ± 0,07
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et al., 2001]. Артериальная гипертония являет-
ся одним из основных факторов риска разви-
тия ишемической болезни сердца, и изменения 
липидного состава при развитии артериальной 
гипертонии во многом соответствуют измене-
ниям при развитии ИБС [Cobbe, 1998]. В связи 
с этим мы посчитали целесообразным проана-
лизировать, наряду с уровнем тестостерона 
в крови, содержание основных липидных фрак-
ций и сопоставить данные липидного спектра 
у мужчин с разными генотипами по изучаемому 
полиморфному маркеру.

Как показано в таблице 2, мужчины с диа-
гнозом ЭАГ имеют достоверно более высокое 
содержание в плазме крови ОХС, ХС-ЛПНП 
и ТГ по сравнению с аналогичными показате-
лями у доноров контрольной группы, в то вре-
мя как содержание ХС-ЛПВП выше у доноров 
контрольной группы. При сравнении липид-
ного спектра у мужчин с разными генотипами 
по полиморфному маркеру -257T>G промо-
тора гена CLOCK достоверные различия вы-
явлены в содержании ХС-ЛПВП (табл. 3). Со-
гласно Рекомендациям ВНОК по диагнос-
тике и лечению артериальной гипертонии, 
риск сердечно-сосудистых осложнений имеет 
место при следующих значениях концентра-
ций липидов в крови: ОХС > 5,0 ммоль/л, ХС- 
ЛПНП > 3,0 ммоль/л, ХС-ЛПВП < 1,0 ммоль/л  
(для мужчин) и ТГ > 1,7 ммоль/л [Диагностика…, 
2010]. При этом в национальных Рекомендациях 
по диагностике и коррекции нарушений липид-
ного обмена с целью профилактики и лечения 
атеросклероза отмечается, что верхняя граница 
нормального уровня ОХС в крови в российской 
популяции составляет 6,2 ммоль/л, а уровень 
ОХС, не превышающий 5,0 ммоль/л, является 
желательным с позиций профилактики атеро-
склероза [Диагностика…, 2012].

В контрольной группе и в группе больных 
ЭАГ мужчины с генотипом GG имеют более низ-
кий уровень ХС-ЛПВП по сравнению с носите-
лями ТТ и ТG генотипа. При этом уровень ХС-
ЛПВП в крови ниже 1,0 ммоль/л зафиксирован 
у мужчин с GG генотипом в группе больных ЭАГ. 
Можно предположить, что выявленное пони-
жение уровня ХС-ЛПВП в плазме крови может 
быть связано со снижением уровня тестостеро-
на, так как у мужчин с ЭАГ, носителей данного 
генотипа, регистрируются значения концент-
раций тестостерона в крови, соответствующие 
андроген-дефицитному состоянию. При этом 
следует заметить, что данные о действии ан-
дрогенов на атерогенез противоречивы. Как 
известно, принадлежность к мужскому полу 
является одним из факторов риска развития 
атеросклероза, есть данные, подтверждающие 

проатерогенное действие андрогенов у мужчин 
[Wu, von Eckardstein, 2003]. Однако в литерату-
ре есть сведения о том, что андрогены оказы-
вают антиатерогенное действие. Так, показано, 
что у мужчин с низким уровнем тестостерона, 
по сравнению с контролем, регистрируется 
достоверно более высокое систолическое ар-
териальное давление, повышенный уровень 
атерогенных фракций липидов (ОХС и ЛПНП) 
и пониженный уровень ЛПВП [Simon et al., 
1997]. В пользу антиатерогенного действия те-
стостерона говорят также результаты приме-
нения заместительной терапии препаратами 
тестостерона. Например, в группе пациентов, 
получавших препараты тестостерона, отмечен 
достоверный рост уровня ХС-ЛПВП, снижение 
уровня ОХС и ТГ [Аметов и др., 2007]. Однако 
нельзя не отметить, что в некоторых случаях 
наблюдается достоверное снижение ХС-ЛПВП 
под действием препаратов тестостерона, при 
этом снижение уровня ХС-ЛПВП под действием 
тестостерона в супрафизиологических дозах 
объясняется авторами повышением активно-
сти печеночной липазы [Herbst et al., 2003].

В литературе имеются данные о положи-
тельной корреляционной зависимости между 
уровнями тестостерона и ХС-ЛПВП [Freedman 
et al., 1991; Phillips et al., 1994]. В нашей рабо-
те значение коэффициента корреляции между 
уровнями циркулирующего тестостерона и ХС-
ЛПВП в плазме крови мужчин с ЭАГ составило 
0,41. В работе Phillips и соавторов получено 
близкое достоверное значение коэффициента 
корреляции (0,32) между уровнями тестостеро-
на и ХС-ЛПВП у мужчин с инфарктом миокарда 
(в возрасте от 39 до 89 лет) [Phillips et al., 1994]. 
В нашем исследовании достоверной корреля-
ции между уровнями тестостерона и ХС-ЛПВП 
у мужчин контрольной группы не было обнару-
жено. Другими авторами получено низкое, но 
достоверное значение коэффициента корреля-
ции (0,22) между уровнями тестостерона и ХС-
ЛПВП у здоровых мужчин (возраст 38 ± 2 года) 
[Freedman et al., 1991].

Таким образом, генотип GG по маркеру 
-257T>G гена CLOCK, для носителей которо-
го показано достоверное повышение риска 
развития ЭАГ, может обусловливать снижение 
уровней циркулирующего тестостерона и ХС-
ЛПВП в плазме крови мужчин с ЭАГ.

Выводы

1. У мужчин, страдающих ЭАГ 
и имеющих генотип GG по полиморфно-
му маркеру -257T>G гена CLOCK, отмечает-
ся уровень тестостерона, соответствующий 
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андроген-дефицитному состоянию, которое на 
современном этапе принято считать фактором 
риска сердечно-сосудистых осложнений.

2. Пониженный уровень циркулирующего 
тестостерона у мужчин с генотипом GG по по-
лиморфному маркеру -257T>G гена CLOCK ас-
социирован с пониженным уровнем антиатеро-
генной фракции липидов (ХС-ЛПВП) в крови.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания Института биологии КарНЦ РАН (тема 
№ 0221–2014–0008).
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ВлиЯние дроП-ВоЗдейсТВий на ЭФФеКТиВносТь 
исПольЗоВаниЯ сВеТоВой Энергии В Процессе 
ФоТосинТеЗа у расТений огурца

е. н. икконен, Т. г. Шибаева, е. г. Шерудило, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Исследовали видимый квантовый выход фотосинтеза в листьях растений Cucumis 
sativus L., подвергнутых ежесуточному воздействию кратковременных (2 ч) пониже-
ний температуры до 12 °С (ДРОП) в конце ночи (ДРОП в темноте) или в начале дня 
(ДРОП на свету). Для оценки влияния возрастного состояния листьев на их реак-
цию на ДРОП листья растений подвергали данному воздействию в фазе активного 
роста, в зрелом состоянии или на всем протяжении роста. Результаты показали, 
что ДРОП-воздействия вызывают снижение эффективности использования све-
товой энергии в фотосинтетических реакциях независимо от того, на какой фазе 
роста находился лист в период действия низкой температуры. Предполагается, что 
выявленные изменения величины видимого квантового выхода у растений огурца 
при действии ДРОП связаны с изменениями в пигментном комплексе. В отличие 
от возрастного состояния листа освещение растений в период ДРОП-воздействий 
существенно отразилось на степени изменения видимого квантового выхода фо-
тосинтеза. В частности, ДРОП на свету вызывал заметно большее снижение иссле-
дованного параметра, чем ДРОП в темноте. При этом в варианте ДРОП на свету 
уменьшалась не только эффективность использования света фотосинтетическим 
аппаратом (ФСА) растений, но и скорость фотосинтеза, что не наблюдалось у рас-
тений, подвергавшихся ДРОП в темноте. Предполагается, что снижение эффектив-
ности использования световой энергии в процессе фотосинтеза является резуль-
татом инициации защитных реакций растений на низкую температуру, позволяю-
щих им избежать повреждений ФСА.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; ежесуточное кратковременное пониже-
ние температуры; квантовый выход фотосинтеза; фаза роста листа.

E. N. Ikkonen, T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. EFFECT 
OF A TEMPERATURE DROP ON THE APPARENT QUANTUM YIELD OF 
PHOTOSYNTHESIS IN CUCUMBER PLANTS

We studied the apparent quantum yield of photosynthesis in the leaves of cucumber 
(Cucumis sativus L.) plants exposed to daily short-term (2 h) temperature drops to 
12 °C in the darkness (in the end of the night) or light (at the beginning of the day). In 
order to assess the effect of leaf age on their response to DROP, plants were exposed to 
DROP treatments when the first leaf was non-mature (in the exponential growth phase) 
or mature, or during the entire period of leaf expansion. It was shown that DROP causes 
a decrease in the efficiency with which light energy is utilized in photosynthesis regard-
less of leaf age. It is suggested that changes in the apparent quantum yield under the 
influence of DROP treatments are associated with changes in the pigment composition. 
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Введение

Эффективность использования растением 
света при фотосинтезе может быть выражена 
посредством одного из параметров световой 
зависимости фотосинтеза, который в отечест-
венной литературе называется видимым кван-
товым выходом [Гармаш, Головко, 1997]. Он 
показывает количество связанного в процессе 
фотосинтеза СO2 на один квант падающей на 
растение световой энергии. Видимый кванто-
вый выход отражает эффективность работы 
ФСА и влияет на скорость фотосинтеза пре-
имущественно при малой и средней интенсив-
ности света [Гармаш, Головко, 1997]. Посколь-
ку рост растений происходит чаще всего при 
свете, не достигающем насыщающих фотосин-
тез значений, величина видимого квантового 
выхода может определять скорость их первич-
ной продукции [Ehleringer, Björkman, 1977].

Величина видимого квантового выхода фо-
тосинтеза не является постоянной, а меняет-
ся в зависимости от условий, в которых осу-
ществляется фотосинтез [Ehleringer, Björk-
man, 1977; Гармаш, Головко, 1997; Gardiner, 
Krauss, 2001]. Влияние света на эффектив-
ность использования энергии в темновых ре-
акциях фотосинтеза было показано в работе 
Е. В. Гармаш и Т. К. Головко [1997] на примере 
Rhaponticum carthamoides, произрастающего 
в контрастных условиях по уровню освещения. 
Продолжительное затенение растений вызыва-
ло повышение эффективности использования 
световой энергии при фотосинтезе, что было 
связано с формированием у них более мощ-
ного пигментного комплекса, чем у растений, 
выросших при оптимальной освещенности. По-
мимо света важным фактором, определяющим 
величину квантового выхода, является темпе-
ратура. Было установлено, что для С3-расте-
ний характерно снижение данного параметра 
с повышением температуры листа [Ehleringer, 
Björkman, 1977]. Предполагается, что сниже-
ние скорости фотодыхания является основным 

фактором высокой эффективности использо-
вания энергии в фотосинтетических реакциях 
при низкой температуре.

В естественных условиях растения часто 
подвергаются кратковременному действию 
низких температур. ФСА растений быстро реа-
гирует на понижение температуры инициацией 
определенных функциональных или структур-
но-функциональных изменений для поддер-
жания активности на максимально возможном 
уровне. Так, были выявлены определенные 
адаптивные изменения в ФСА у растений огур-
ца, подвергавшихся кратковременным пони-
жениям температуры (ДРОП-воздействия, от 
англ. drop – падение) [Икконен и др., 2015]. 
Однако механизмы, лежащие в основе реак-
ции ФСА растений на ДРОП, пока не до конца 
ясны. В частности, не исследован вопрос о том, 
происходит ли под влиянием ДРОП изменение 
эффективности использования растениями 
световой энергии. При этом следует учитывать, 
что действие низких температур на ФСА расте-
ний существенно различается в зависимости 
от того, происходит оно в темноте или на свету 
[Hodgson, Raison, 1989; Allen, Ort, 2001]. В от-
личие от ночных понижений температуры низ-
кая температура в условиях освещения может 
приводить к поглощению ФСА растений не ис-
пользуемой в фотохимических реакциях избы-
точной световой энергии и вызывать фотоин-
гибирование [Allen, Ort, 2001]. Одним из путей 
предотвращения повреждений ФСА при этом 
может выступать уменьшение скорости погло-
щения и переноса энергии [Климов, 2008], что 
связано со снижением эффективности исполь-
зования световой энергии при фотосинтезе.

В фотосинтетическом отклике на измене-
ние температурных условий роста существен-
ную роль играет фаза развития листа. Было 
установлено, что листья, подвергавшиеся воз-
действию холода только в зрелом состоянии, 
в меньшей степени способны к структурным пе-
рестройкам ФСА, чем листья, испытавшие его 
на ранних фазах роста [Armstrong et al., 2006; 

Unlike leaf age, the presence of light during DROP treatments significantly affected the 
degree of changes in apparent quantum yield of photosynthesis. In particular, DROP in 
the light caused significantly greater reduction in the apparent quantum yield than DROP 
in the darkness. Moreover, DROP in the light reduced not only the apparent quantum 
yield, but also the rate of photosynthesis. DROP in the darkness did not affect the rate 
of photosynthesis. It is assumed that the decrease in the light use efficiency in DROP-
treated plants results from the initiation of plant defense response to low temperatures 
that allow avoiding photosynthetic apparatus damage.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; daily short-term temperature drop; apparent quantum 
yield; leaf age.
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Gorsuch et al., 2010]. Исходя из вышесказанно-
го и учитывая, что эффективность использова-
ния энергии в темновых реакциях фотосинтеза 
изменяется по мере роста листа [Кайбеяйнен, 
2009], мы поставили своей задачей изуче-
ние видимого квантового выхода фотосинтеза 
в листьях огурца, испытавших кратковремен-
ные ежесуточные понижения температуры на 
разных фазах роста.

материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., гиб-
рид Зозуля F1) выращивали в камере искус-
ственного климата (Vötsch, Vötsch Industrie-
technic GmbH, Германия) при фотопериоде 
12 ч, температуре воздуха 23/20 °С день/ночь, 
фотосинтетически активной радиации (ФАР) 
150 мкмоль/(м2 с), относительной влажности 
воздуха 70 %. Растения ежедневно поливали 
полным питательным раствором (рН 6,2–6,4). 
В момент, когда второй лист достигал длины 
1 см, часть растений ежедневно в течение 6 су-
ток переносили в конце темнового периода на 
2 ч в камеру искусственного климата (Snijders 
Microclima 1750; Snijders Scientific BV, Нидер-
ланды) с температурой 12 °C, сохраняя прочие 
условия неизменными (вариант ДРОПI). После 
окончания 6-суточного ДРОП-воздействия рас-
тения данного варианта продолжали выращи-
вать в оптимальных условиях до достижения 
вторым листом зрелости. Вторую часть расте-
ний переносили в условия 12 °C на 2 ч в конце 
темнового периода, начиная с момента, когда 
второй лист достигал 70 % от окончательной 
величины (вариант ДРОПII), и далее повторя-
ли эту процедуру в течение 6 суток. Третью 
часть растений подвергали ДРОП-воздействию 
в течение 12 суток, со дня, когда второй лист 
достиг длины 1 см, и до достижения листом 
окончательного размера (вариант  ДРОПIII). Чет-
вертую часть растений подвергали действию 
ДРОП на той же фазе роста второго листа, что 
и растения варианта ДРОПII, однако их пере-
носили в условия температуры 12 °C в начале 

светового периода (вариант ДРОПIIсвет). Конт-
рольные растения выращивали в тех же усло-
виях, но без ДРОП-воздействий. Когда вто-
рой лист растений достигал зрелости (для ва-
рианта ДРОПI через 6 суток, а для вариантов 
ДРОПII, ДРОПIII и ДРОПIIсвет через сутки после 
окончания ДРОП-воздействий), на нем прово-
дили измерения видимого фотосинтеза с ис-
пользованием портативной фотосинтетичес-
кой системы HCM-1000 (Walz, Германия) при 
температуре листа 10, 21 и 37 °С и ФАР 150, 
60, 40 и 20 мкмоль/(м2 с). Видимый квантовый 
выход фотосинтеза вычисляли по углу накло-
на световой кривой фотосинтеза, построен-
ной по значениям скорости фотосинтеза при 
60, 40 и 20 мкмоль/(м2 с) ФАР [Гармаш, Голов-
ко, 1997].

В таблице и на рисунках представлены ре-
зультаты в виде средних значений по двум не-
зависимым опытам (4 и более биологических 
повторностей в каждом варианте отдельного 
опыта) и их стандартных ошибок. Достовер-
ность различий между средними значениями 
исследованных параметров определяли на 
основе дисперсионного анализа (LSD тест) 
с использованием программного обеспечения 
Statistica (v. 8.0.550.0, StatSoft, Inc.). В статье 
обсуждаются величины, достоверно различаю-
щиеся между собой при p < 0,05.

результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
видимый квантовый выход фотосинтеза зна-
чимо различался по вариантам опыта и в зави-
симости от температуры измерения (рис. 1). 
Вполне очевидна тенденция понижения вели-
чины данного параметра с повышением тем-
пературы. ДРОП-воздействия вызывали сни-
жение эффективности использования света 
в темновых реакциях фотосинтеза в листьях 
огурца, однако не во всех вариантах опыта и не 
при всех температурах оно было статистически 
достоверным (табл.). Существенно, что вели-
чина видимого квантового выхода фотосинтеза 

Влияние ДРОП-воздействий и температуры листа на видимый квантовый выход фотосинтеза в листьях 
огурца

Температура листа
Вариант 10 °C 21 °C 37 °C
ДРОПI 104 ns 88* 87 ns
ДРОПII 96 ns 92 ns 86*
ДРОПIII 94 ns 88* 89 ns
ДРОПIIсвет 92 ns 78* 73*

Примечание. *Различия средних значений с контролем достоверны при p < 0,05; ns – различия не достовер-
ны. Значения представлены в процентах от контроля; показатели контрольных растений приняты за 100 %.
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не различалась в вариантах ДРОПI, ДРОПII 
и ДРОПIII при всех температурах листа. Это ука-
зывает, что фаза роста листа в период ДРОП-
воздействий и увеличение продолжительности 
ДРОП-воздействий с 6 до 12 суток не отрази-
лись на данном показателе.

Реакция фотосинтеза растений огурца на 
последующее изменение температуры за-
висела от фазы роста листа в период ДРОП-
воздействий (рис. 2). При низкой температу-
ре (10 °С) скорость фотосинтеза в вариантах 

 ДРОПI и ДРОПIII была на 25 % выше, чем в кон-
троле и варианте ДРОПII, что указывает на по-
вышение устойчивости фотосинтеза к дейст-
вию пониженных температур, которое, однако, 
происходило только тогда, когда низкотемпе-
ратурному воздействию подвергались листья 
растений, находящиеся в активной фазе роста. 
Действие ДРОП на свету (ДРОПIIсвет) вызвало 
снижение скорости фотосинтеза относительно 
контроля на 25, 20 и 35 % при температурах из-
мерения 10, 21 и 37 °С соответственно.

Рис. 1. Видимый квантовый выход фотосинтеза листьев огурца, 
не подвергавшихся (1) и подвергавшихся действию ДРОП в фазе 
активного роста (2, ДРОПI), в зрелом состоянии (3, ДРОПII) и в 
течение всего периода роста (4, ДРОПIII) в темноте и действию 
ДРОП на свету (5, ДРОПIIсвет). Здесь и на рис. 2 разные буквы ука-
зывают на достоверность различий средних значений (p < 0,05), 
определенную для каждой температуры измерения

Рис. 2. Видимый фотосинтез листьев огурца, не подвергавших-
ся (1) и подвергавшихся действию ДРОП в фазе активного рос-
та (2, ДРОПI), в зрелом состоянии (3, ДРОПII) и в течение всего 
периода роста (4, ДРОПIII) в темноте и действию ДРОП на свету 
(5, ДРОПIIсвет). Измерения выполнены при освещенности листьев 
150 мкмоль/(м2 с) ФАР
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Действие ДРОП на свету вызывало сниже-
ние эффективности использования света при 
всех температурах, но в большей степени при 
оптимальной и высокой температуре. Следу-
ет отметить, что с повышением температуры 
листа степень снижения видимого квантового 
выхода фотосинтеза в варианте ДРОПIIсвет отно-
сительно контроля увеличивалась (табл.). При 
этом выявлено снижение величины исследуе-
мого параметра в варианте ДРОПIIсвет не только 
относительно контроля, но также относитель-
но варианта ДРОПII, листья которого подвер-
гались ДРОП-воздействиям на аналогичной 
фазе роста.

Полученные результаты показали, что од-
новременное понижение видимого квантового 
выхода фотосинтеза и скорости фотосинтеза, 
вызванное ДРОП, характерно только для рас-
тений, подвергавшихся данному воздействию 
в условиях освещения. У растений, испытав-
ших понижения температуры в конце ночи, ви-
димый квантовый выход уменьшался, скорость 
фотосинтеза сохранялась на уровне контро-
ля, а при низкой температуре даже превыша-
ла его. Таким образом, уменьшение эффек-
тивности использования света на фотосинтез 
не обязательно сопровождается снижением 
скорости ассимиляции СО2 растениями. Оче-
видно, что скорость фотосинтеза, как интег-
ральный показатель работы ФСА растений, 
определяется соотносительной активностью 
целого комплекса составляющих его реакций 
и процессов. Поэтому вероятно, что снижение 
эффективности одних процессов, например 
поглощения квантов света, может, по крайней 
мере частично, компенсироваться активизаци-
ей других реакций ФСА.

Одним из факторов, обусловливавших изме-
нение эффективности использования световой 
энергии на фотосинтез, может выступать пре-
образование пигментного комплекса [Гармаш, 
Головко, 1997], которое, отражая структурно-
функциональную реорганизацию ФСА, носит 
при умеренном стрессе адаптивный характер 
и является частью процесса повышения его 
устойчивости к низким температурам [Savitch 
et al., 2002; Софронова и др., 2014]. Повыше-
ние квантового выхода фотосинтеза может со-
провождаться формированием более мощного 
пигментного комплекса, как это было выявле-
но для затененных растений [Гармаш, Головко, 
1997], или, напротив, его уменьшение – сни-
жением содержания хлорофилла, как показа-
но для растений, корни которых были подвер-
гнуты гипоксии [Gardiner, Krauss, 2001]. Ранее 
нами было установлено уменьшение содержа-
ния пигментов, их доли в светособирающем 

комплексе и повышение отношения хлорофилла 
а к b в листьях огурца под влиянием ДРОП неза-
висимо от того, на какой стадии развития нахо-
дился лист во время данного воздействия [Икко-
нен и др., 2015]. Видимо, указанные изменения 
пигментного состава способствовали снижению 
величины видимого квантового выхода у расте-
ний огурца, выявленному в настоящей работе.

Как показали полученные нами данные, 
кратковременные ежесуточные понижения 
температуры уменьшают эффективность ис-
пользования световой энергии на фотосинтез 
в листьях огурца независимо от того, на какой 
фазе роста они подвергались действию ДРОП. 
В отличие от фазы роста листа фактор света во 
время ДРОП-воздействий заметно повлиял на 
степень снижения величины видимого кванто-
вого выхода. В листьях растений, испытавших 
ДРОП в утреннее время, то есть на свету, види-
мый квантовый выход уменьшался в большей 
степени, чем в листьях, испытавших его в конце 
ночи, то есть в темноте. Снижение эффектив-
ности использования световой энергии в тем-
новых реакциях фотосинтеза у растений может 
быть связано с защитными реакциями расте-
ний, позволяющими им избежать отрицатель-
ного влияния на клетки и ткани листа понижен-
ной температуры на свету. Поскольку низкие 
температуры снижают скорость биохимических 
реакций, в условиях освещенности у растений 
нарушается баланс между поглощением энер-
гии и ее использованием в метаболизме [Кли-
мов, 2008]. Для защиты реакционных центров 
ФСII от повреждающего действия избыточной 
энергии в ФСА растений включается ряд меха-
низмов, часть которых направлена на снижение 
эффективности переноса световой энергии 
к реакционным центрам, что позволяет избы-
точно поглощенной энергии света рассеивать-
ся в виде тепла [Allen, Ort, 2001]. Кроме того, 
такие изменения, как, например, уменьшение 
размера или количества антенн в светособира-
ющем комплексе [Климов, 2008], также могли 
повлиять на снижение эффективности исполь-
зования световой энергии в фотосинтетичес-
ких реакциях, выявленное в данной работе.

Заключение

Результаты исследования видимого кван-
тового выхода фотосинтеза, отражающего эф-
фективность использования световой энергии 
ФСА, показали его зависимость от температур-
ных условий роста растений. Кратковременные 
ежесуточные понижения температуры (ДРОП) 
вызывали снижение эффективности использо-
вания световой энергии в фотосинтетических 
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реакциях в листьях огурца, причем независи-
мо от того, на какой фазе роста находился лист 
в период действия низкой температуры. Так-
же определено, что освещенность растений 
в период действия пониженной температуры 
усиливала эффект ДРОП на исследованный 
параметр. Так, ДРОП на свету в большей сте-
пени, чем ДРОП в темноте, вызывал снижение 
видимого квантового выхода фотосинтеза. При 
этом ДРОП на свету ингибировал не только эф-
фективность использования света ФСА расте-
ний, но и скорость фотосинтеза, что не было 
характерно для растений, подвергавшихся 
ДРОП-воздействиям в темноте. Очевидно, сни-
жение эффективности использования световой 
энергии в фотосинтетических реакциях являет-
ся результатом инициации ряда защитно-при-
способительных реакций растений на низкую 
температуру, позволяющих им избежать пов-
реждений ФСА.

Работа выполнена с использованием обо-
рудования ЦКП НО Института биологии КарНЦ 
РАН в рамках государственного задания 
(№ темы 0221–2014–0002) и частично поддер-
жана РФФИ (проект № 14-04-00840_а).
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УДК 581.1

осоБенносТи реаКции раЗличныХ 
По ТреБоВаТельносТи К сВеТу гиБридоВ 
СUCUMIS SATIVUS L. на еЖесуТочные 
КраТКоВременные ПониЖениЯ ТемПераТуры

Т. г. Шибаева, е. н. икконен, е. г. Шерудило, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучали реакцию светолюбивых (Кадриль, Кураж, Хасбулат) и теневыносливых 
(Берендей, Гирлянда, Рафаэль) гибридов огурца (Cucumis sativus L.) на ежесуточ-
ные кратковременные (2 ч) понижения температуры (ДРОП) до 9 °С в конце ноч-
ного (темновой ДРОП) или в начале дневного (световой ДРОП) периода. ДРОП-
воздействия приводили к замедлению роста и увеличению компактности растений 
у всех изученных гибридов огурца (по отношению к контролю) независимо от их 
требовательности к свету. Свет оказывал значительное модифицирующее дейст-
вие на реакцию растений на ДРОП, а в реакции различных по светотребователь-
ности растений огурца на данный тип низкотемпературного воздействия наряду 
с общими чертами наблюдалась определенная специфичность, связанная с био-
логическими (экотипическими) особенностями гибридов. Наибольшие различия 
между светолюбивыми и теневыносливыми гибридами проявились в их способ-
ности к температурной адаптации, которая, в частности, выражалась в том, что 
светолюбивые гибриды характеризовались по сравнению с теневыносливыми бо-
лее высокой способностью к повышению холодоустойчивости под влиянием ДРОП 
на свету. Кроме того, у теневыносливых гибридов, в отличие от светолюбивых, тем-
новой ДРОП не приводил к снижению содержания хлорофиллов, хотя под влиянием 
светового ДРОП содержание хлорофиллов снижалось у всех гибридов. Отдаленный 
во времени эффект действия светового ДРОП проявился только у теневыносливых 
гибридов, у которых отмечено существенное снижение урожайности в варианте со 
световым ДРОП, особенно по показателю ранней урожайности (на 50–65 %).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: огурец; светолюбивые; теневыносливые гибриды; темпера-
тура; холодоустойчивость; урожайность.

T. G. Shibaeva, E. N. Ikkonen, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. SPECIFIC 
RESPONSES OF CUCUMBER HYBRIDS WITH DIFFERENT LIGHT 
REQUIREMENTS TO DAILY SHORT-TERM TEMPERATURE DROPS

We studied the response of light-loving (Quadrille, Courage, Hasbulat) and shade-tol-
erant (Berendey, Girlyanda, Rafael) hybrids of cucumber (Cucumis sativus L.) to a daily 
2 h temperature drop (DROP) to 9 °C at the end of the night or at the beginning of the 
light period. All DROP-treated plants irrespective of their demand for light had a slower 
growth rate and were more compact than control plants. Light had a significant modify-
ing effect on the plant response to DROP, and although similarity was observed among 
the hybrids’ responses to this type of low temperature treatment, there was also a cer-
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Введение

Температура и свет являются ведущими 
факторами внешней среды, от которых в пер-
вую очередь зависит жизнедеятельность рас-
тения. В силу значительной вариабельности 
оба фактора в естественных условиях доста-
точно часто выступают в качестве лимитирую-
щих, оказывая негативное влияние на расте-
ния. В то же время в условиях теплиц именно 
температура и свет являются наиболее просто 
и часто технически регулируемыми парамет-
рами, что позволяет управлять ростом рас-
тений. Так, ежесуточные непродолжительные 
понижения температуры (обычно в конце ночи 
или рано утром) широко используются в прак-
тике тепличного растениеводства для получе-
ния компактной и более устойчивой рассады 
овощных культур, клумбовых и цветочных рас-
тений без применения химических ретардантов 
[Сысоева и др., 2001; Марковская и др., 2013]. 
Этот агротехнический прием получил название 
«temperature DROP» (от англ. drop – падение). 
Экономически он менее затратный, чем по-
нижение дневной температуры относительно 
ночной (negative DIF) для контроля высоты рас-
тений. Однако, судя по имеющимся данным, 
эффективность применения ДРОП неодинако-
ва в разное время суток, причем у одних видов 
более эффективным с точки зрения замедле-
ния роста в высоту является ДРОП, применен-
ный в утренние часы, у других – в конце ночи, 
а у третьих реакция не зависит от времени сни-
жения температуры [Moe et al., 1992; Ueber, 
Hendriks, 1992; Grindal, Moe, 1995; Erwin, Heins, 
1995; Grimstad, 1995; Stavang et al., 2007]. Воп-
рос о том, различается ли реакция на ДРОП 
у растений, характеризующихся разным отно-
шением к свету (светолюбивых и теневыносли-
вых), в литературе не обсуждался.

Гибриды огурца, который является од-
ной из главных тепличных культур, делятся 
на теневыносливые (зимне-весенний экотип) 

и светолюбивые (весенне-летний экотип). Од-
нако информация о том, различаются ли эти 
экотипы по устойчивости к низким темпера-
турам или перепадам температур в суточном 
цикле, по сути, отсутствует. Исходя из выше-
изложенного, в настоящей работе исследована 
реакция светолюбивых и теневыносливых гиб-
ридов огурца на ежесуточные кратковремен-
ные понижения температуры в дневное и ноч-
ное время.

материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., свето-
любивые гибриды Кадриль F1, Кураж F1, Хас-
булат F1 и теневыносливые Берендей F1, Гир-
лянда F1, Рафаэль F1) выращивали в камере 
искусственного климата (Vötsch, Германия) 
в сосудах с песком при поливе полным пита-
тельным раствором (pH 6,2–6,4), температуре 
воздуха 25/20 °С (день/ночь), ФАР 250 мкмоль/ 
(м2с), фотопериоде 16 ч, влажности воздуха 
70 %. Растения подвергались 2-часовому воз-
действию температуры 9 °С (скорость сни-
жения температуры 0,5 °С/мин) в конце ночи 
(темновой ДРОП) или в начале дня (световой 
ДРОП) в течение 11 суток в период роста пер-
вого настоящего листа. Контрольные растения 
выращивали при температуре 25/20 °С.

На 18-е сутки от посадки определяли высо-
ту растений, площадь и число листьев, сухую 
биомассу растений (побегов и корней) (n = 6). 
Пластохрон определяли как отрезок времени 
между достижением двумя последовательны-
ми листьями условной длины (10 мм) [Марков-
ская, Харькина, 1997].

Скорость видимого фотосинтеза определя-
ли с помощью портативной фотосинтетической 
системы HCM-1000 (Walz, Германия). Общее 
содержание хлорофиллов a и b определяли 
с помощью измерителя уровня хлорофилла 
SPAD 502 Plus (Konica Minolta, Osaka, Япония). 
Для измерения флуоресценции хлорофилла 

tain varietal (ecotypic) specificity. The most pronounced differences between light-loving 
and shade-tolerant hybrids were related to their ability to adapt to low temperatures. In 
particular, light-loving hybrids treated by DROP in the light had higher ability to increase 
chilling tolerance. Besides, in shade-tolerant hybrids, in contrast to the light-loving ones, 
DROP given in the end of the night did not lead to a decrease in chlorophyll content, while 
DROP given at the beginning of the light period reduced chlorophyll content in all hybrids. 
Long-term effect of DROP was manifested in shade-tolerant hybrids only as lower yields 
(especially in terms of early yields, which were decreased by 50–65 %) in plants treated 
by DROP at the beginning of the light period.

K e y w o r d s: cucumber; light-loving; shade-tolerant hybrids; temperature; chilling resis-
tance; yield.
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использовали анализатор фотосинтеза с им-
пульсно-модулированным освещением (MINI-
PAM, Walz, Германия). Потенциальный кванто-
вый выход фотохимической активности ФС II 
(Fv / Fm) определяли после 20-минутной темно-
вой адаптации листьев. Измерения проводили 
на первом настоящем листе, достигшем зре-
лости (n ≥ 4).

О холодоустойчивости клеток первого на-
стоящего листа (n = 6) судили по температуре 
(ЛТ50), вызывающей гибель 50 % палисадных 
клеток листовых высечек после их 5-минутного 
промораживания в термоэлектрическом тер-
мостате ТЖР («Интерм», Россия) при после-
довательном снижении температуры с шагом 
0,4 °С [Дроздов и др., 1976]. Жизнеспособность 
клеток определяли с помощью светового мик-
роскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) по коагуля-
ции цитоплазмы и деструкции хлоропластов.

Часть растений четырех гибридов (свето-
любивые Кураж и Кадриль, теневыносливые 
Рафаэль и Гирлянда) на 18-е сутки от посадки, 
в фазе трех настоящих листьев, были выса-
жены в конце мая в обогреваемые пленочные 
теплицы, находящиеся на Агробиологической 
станции Института биологии КарНЦ РАН (Пет-
розаводск, 61°47ʹ с. ш., 34°20ʹ в. д.) и выращи-
вались в условиях естественного фотопериода 
в весенне-летнем обороте с соблюдением всех 
необходимых агротехнических требований. 
Плотность посадки – 3,3 растений/м2. Учиты-
вали раннюю (за первые три недели сбора пло-
дов) и общую урожайность плодов.

Результаты представлены в виде средних 
значений по двум-трем независимым опытам 
(в каждом отдельном опыте использовали че-
тыре и более повторностей) и их стандартных 
ошибок. Достоверность различий между сред-
ними определена с помощью дисперсионно-
го анализа с использованием программного 
обеспечения Statistica (v. 8.0.550.0, StatSoft, 
Inc.). Разницу между средними значениями 
считали значимой при p < 0,05.

результаты и обсуждение

Ежесуточные 2-часовые понижения темпе-
ратуры в конце ночи и в начале дня приводили 
к замедлению роста и увеличению компактнос-
ти растений у всех изученных гибридов огурца 
(по отношению к контролю) независимо от их 
требовательности к свету. У большинства из них 
действие ДРОП вызывало уменьшение высоты 
растений, площади листьев, сухой биомассы 
растения и увеличение пластохрона по срав-
нению с контрольными растениями (рис. 1), 
хотя и не во всех случаях эти изменения были 

статистически достоверны и зафиксированы 
только как тренд. Обнаруженные различия в ре-
акции растений в большей мере касались того, 
применялся ли ДРОП утром, то есть на свету, 
или в ночное время, т. е. в темноте (рис. 1). Так, 
растения разных гибридов, подвергавшиеся 
световому ДРОП, были на 16–25 % (в зависи-
мости от гибрида) ниже контрольных растений, 
в то время как растения, испытавшие темновой 
ДРОП, отличались от контрольных соответ-
ственно на 7–16 %. Причины подобных разли-
чий пока не вполне ясны и требуют изучения. 
Имеются данные, что при снижении температу-
ры на свету у некоторых видов экспрессируют-
ся гены, участвующие в инактивации гибберел-
линов, тогда как в темноте это не происходит 
[Stavang et al., 2007]. Однако ДРОП оказывает 
влияние на морфогенез и на свету, и в темно-
те, хотя во втором случае слабее, чем в пер-
вом. Это говорит о том, что торможение скоро-
сти роста может происходить и вследствие не 
связанного с гиббереллинами краткосрочного 
охлаждения тканей.

Уменьшение площади листьев у большинст-
ва изученных гибридов в результате действия 
ДРОП, отмеченное в нашей работе, можно рас-
сматривать как весьма полезный в практичес-
ком плане эффект ДРОП, так как при выращи-
вании рассады овощных и цветочных растений 
нежелательное удлинение стебля происходит 
в основном в то время, когда листья соседних 
растений начинают затенять друг друга в усло-
виях плотной посадки растений.

Выявленное замедление скорости появ-
ления листьев и, как следствие, увеличение 
пластохрона при действии ДРОП на свету 
и в темноте (на 12–33 и 2–15 % соответствен-
но) согласуется с полученными ранее данными 
о некотором торможении роста под влиянием 
ДРОП [Grimstad, 1993, 1995]. Обычно сниже-
ние скорости появления листьев объясняют ее 
сильной зависимостью от среднесуточной тем-
пературы [Karlsson et al., 1989]. В наших опытах 
среднесуточная температура была одинако-
вой в вариантах светового и темнового ДРОП, 
тем не менее световой ДРОП оказывал более 
сильное тормозящее действие на скорость по-
явления листьев, и это говорит о том, что свет 
может оказывать существенное модифицирую-
щее влияние, усиливая эффект низкотемпера-
турного воздействия на величину пластохрона.

У всех гибридов, за исключением гибрида 
Рафаэль, ДРОП-воздействия приводили к сни-
жению скорости видимого фотосинтеза, при 
этом прослеживалась тенденция более вы-
раженного снижения в варианте со световым 
ДРОП (рис. 2, а). Потенциальный квантовый 
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Рис. 1. Высота растений (а), площадь листьев (б), сухой вес растения (в) и 
пластохрон (г) светолюбивых (Кадриль, Кураж, Хасбулат) и теневыносли-
вых (Берендей, Гирлянда, Рафаэль) гибридов огурца, не подвергавшихся (1) 
и подвергавшихся ДРОП-воздействию в конце ночи (2) или в начале дня (3). 
Здесь и далее: разные буквы указывают на достоверность различий средних 
значений при p < 0,05, определенную для каждого гибрида отдельно
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выход фотохимической активности ФСII (Fv / Fm) 
хотя и снижался незначительно под влиянием 
темнового ДРОП и более значимо при дейст-
вии светового ДРОП (данные не приведены), 
однако значения Fv / Fm во всех случаях превы-
шали величину 0,79, что указывает на отсут-
ствие сколько-нибудь серьезных нарушений 
в фотосинтетическом аппарате растений [Bol-
hàr-Nordenkampf et al., 1989].

Необходимо отметить, что наряду с общими 
чертами в реакции на ДРОП различных по све-
тотребовательности гибридов огурца по ряду 
показателей выявлены определенные разли-
чия между светолюбивыми и теневыносливы-
ми гибридами. Например, у теневыносливых 
гибридов, в отличие от светолюбивых, темно-
вой ДРОП не приводил к снижению содержа-
ния хлорофиллов, хотя под влиянием светово-
го ДРОП содержание хлорофиллов снижалось 

у всех гибридов (рис. 2, б). Все изученные гиб-
риды характеризовались повышенной по срав-
нению с контролем холодоустойчивостью при 
ДРОП-воздействии в темноте (рис. 3), что со-
ответствует ранее установленному нами факту 
роста холодоустойчивости огурца при кратко-
временном периодическом понижении тем-
пературы в ночной период [Марковская и др., 
2000; Sysoeva et al., 2005, 2008; Сысоева и др., 
2013]. Свет заметно усиливал этот эффект, но 
только у светолюбивых гибридов.

Урожайность растений, подвергшихся воз-
действию ДРОП в рассадный период, также 
различалась в зависимости от их светолюбия. 
Светолюбивые гибриды характеризовались 
одинаковой урожайностью во всех вариан-
тах опыта, а у теневыносливых гибридов от-
мечено существенное снижение урожайности 
в варианте со световым ДРОП, особенно по 

Рис. 2. Видимый фотосинтез (а) и общее содержание хлорофиллов a и b (б) 
в листьях светолюбивых (Кадриль, Кураж, Хасбулат) и теневыносливых 
(Берендей, Гирлянда, Рафаэль) гибридов огурца, не подвергавшихся (1) и 
подвергавшихся ДРОП-воздействию в конце ночи (2) или в начале дня (3). 
Измерения видимого фотосинтеза выполнены при температуре листа 23°
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Рис. 3. Прирост холодоустойчивости листьев по сравнению с контролем у 
светолюбивых (Кадриль, Кураж, Хасбулат) и теневыносливых (Берендей, 
Гирлянда, Рафаэль) гибридов огурца, подвергавшихся ДРОП-воздействию в 
конце ночи (1) или в начале дня (2)

Рис. 4. Ранняя (а) и общая (б) урожайность светолюбивых (Кадриль, Кураж, 
Хасбулат) и теневыносливых (Берендей, Гирлянда, Рафаэль) гибридов огурца, 
не подвергавшихся (1) и подвергавшихся ДРОП-воздействию в конце ночи (2) 
или в начале дня (3)
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показателю ранней урожайности (на 50–65 %) 
(рис. 4).

Таким образом, проведенное исследование 
показало, что свет способен оказывать значи-
тельное модифицирующее действие на реак-
цию растений на ДРОП, а в реакции различных 
по светотребовательности растений огурца на 
данный тип низкотемпературного воздействия 
наряду с общими чертами наблюдается опре-
деленная специфичность, связанная с биоло-
гическими (экотипическими) особенностями 
того или иного гибрида. Наибольшие различия 
между светолюбивыми и теневыносливыми 
гибридами проявились в их способности к тем-
пературной адаптации, которая, в частности, 
выражается в том, что все изученные светолю-
бивые гибриды характеризуются по сравнению 
с теневыносливыми более высокой способнос-
тью к повышению холодоустойчивости под вли-
янием ДРОП на свету. Отдаленный же во вре-
мени эффект действия светового ДРОП в виде 
снижения продуктивности проявился только 
у теневыносливых гибридов.
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УДК 581.1

ВлиЯние ниЗКой ТемПераТуры и КадмиЯ на ЭКсПрессиЮ 
гена дегидрина WCS120 В лисТьЯХ ПШеницы

н. с. репкина, а. Ф. Титов, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Проведено сравнительное изучение влияния низкой закаливающей температуры 
(4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ) на экспрессию гена дегидрина WCS120 в листьях 
проростков озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 39. Показано, 
что низкая температура и кадмий, вызывая торможение роста проростков, не ока-
зывают отрицательного влияния на оводненность тканей побега и проницаемость 
мембран клеток листа. Установлено также, что уже через 0,5 ч от начала действия 
температуры 4 °С происходит достоверное повышение холодоустойчивости про-
ростков пшеницы, которая затем монотонно увеличивается, достигая максимума 
на 6–7-е сутки эксперимента. Воздействие на проростки кадмия также приводило 
к повышению их холодоустойчивости, но в меньшей степени, чем действие низкой 
температуры. Закаливание проростков пшеницы сопровождалось увеличением 
содержания мРНК гена дегидрина WCS120 в листьях, которое зафиксировано уже 
через 0,5–1 ч действия холода, когда наблюдалось начальное повышение холодо-
устойчивости растений, и сохранялось в дальнейшем на повышенном уровне в те-
чение 7 суток. В отличие от этого обработка проростков кадмием не сказывалась на 
содержании транскриптов этого гена в листьях пшеницы, которое оставалось прак-
тически неизменным как в начальный период действия кадмия, так и при его более 
длительном воздействии (1–7 сут). Полученные результаты свидетельствуют о за-
висимости экспрессии гена дегидрина WCS120 от действия холода и указывают на 
возможность использования индукции экспрессии данного гена, как и его продукта 
белка WCS120, в качестве молекулярного маркера устойчивости растений пшени-
цы к действию низких температур.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: низкая температура; кадмий; пшеница; экспрессия гена 
WCS120; устойчивость; проницаемость мембран; оводненность тканей.

N. S. Repkina, A. F. Titov, V. V. Talanova. LOW TEMPERATURE AND 
CADMIUM EFFECT ON DEHYDRIN WCS120 GENE EXPRESSION IN WHEAT 
LEAVES

The effect of low temperature (4 °С) and cadmium sulphate (100 μМ) on WCS120 dehy-
drin gene expression in wheat seedlings (Triticum aestivum L.) cv. Moskovskaya 39 leaves 
was studied. While inhibiting the growth of seedlings, low temperature and cadmium had 
no negative effect on relative water content or membrane permeability of leaf cells. It was 
established that after 30 min of exposure to 4 °С temperature the wheat cold tolerance 
increased and reached a maximum on the 6th – 7th day of the experiment. Exposure of 
the seedlings to cadmium also promoted their cold tolerance, but this effect was lower 
than under low temperature. The mRNA WCS120 dehydrin gene content in leaves rose 
in the initial period (after 30 min – 1 h) of cold treatment, when the cold tolerance started 
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Введение

В природных условиях растения в течение 
своей жизни часто подвергаются действию тех 
или иных неблагоприятных факторов внешней 
среды, в частности низкой температуры и тя-
желых металлов [Войников, 2013; Титов и др., 
2014]. Как показывают многочисленные иссле-
дования, и низкие температуры, и тяжелые ме-
таллы, в том числе один из самых токсичных – 
кадмий, способны оказывать отрицательное 
влияние на рост, развитие и продуктивность 
растений [Winfield et al., 2010; Clemens et al., 
2013]. В ответ на действие этих стресс-фак-
торов у растений включаются различные за-
щитно-приспособительные реакции и адап-
тационные механизмы, благодаря которым 
растениям удается выживать в возникающих 
неблагоприятных условиях [Winfield et al., 2010; 
Manara, 2012].

В последние годы благодаря развитию мо-
лекулярных и генетических методов установле-
но, что важную роль в механизмах повышения 
устойчивости растений к низким температурам 
играют гены холодового ответа, в том числе 
COR (Cold Responsive), RAB (Responsive to Ab-
scisic Acid) и LEA (Late Embryogenesis Abundant) 
гены [Thomashow, 1998; Jan et al., 2009]. К на-
стоящему времени гены этих семейств выделе-
ны и охарактеризованы для таких видов расте-
ний, как арабидопсис, люцерна, шпинат, томат, 
ячмень и пшеница [Wanner, Junttila, 1999; Zalun-
skaite et al., 2008]. Среди LEA генов особое вни-
мание исследователей привлекают гены, коди-
рующие LEA белки, участвующие в процессах 
холодовой адаптации растений. LEA белки – 
водорастворимые низкомолекулярные бел-
ки [Колесниченко, Войников, 2003; Войников, 
2013], локализованные в различных компарт-
ментах клетки [Heyen et al., 2002; Grelet et al., 
2005]. Экспрессия кодирующих их генов ткане-
неспецифична [Hong-Bo et al., 2005]. Функцио-
нируя как шапероны, они предотвращают агре-
гацию белков [Goyal et al., 2005] и препятствуют 
потере воды клеткой, стабилизируя клеточные 
мембраны при обезвоживании, вызванном 

действием низкой температуры или другими 
стресс-факторами [Колесниченко, Войников, 
2003; Войников, 2013].

Ко II группе класса LEA белков относится 
семейство WCS (Wheat Cold Specific), специ-
фичное для злаковых растений [Close, 1996; 
Fowler, Thomashow, 2001; Winfield et al., 2010]. 
Оно включает белки с молекулярной массой от 
12 до 200 КДа и состоит как минимум из пяти 
представителей: WCS40, WCS66, WCS120, 
WCS180, WCS200 [Houde et al., 1992]. В настоя-
щее время охарактеризовано семейство генов 
WCS, кодирующих белки-дегидрины семейства 
WCS [Колесниченко, Войников, 2003]. Извест-
но, что накопление дегидринов, принадлежа-
щих к LEA белкам, и увеличение экспрессии 
кодирующих их генов наблюдается в растениях 
под влиянием не только низкой температуры, 
но и других стресс-факторов, в частности засу-
хи и засоления [Dalal et al., 2009; Winfield et al., 
2010]. Однако пока такого рода данные в отно-
шении дегидринов семейства WCS и их роли 
в устойчивости растений к стресс-факторам 
немногочисленны. Более того, сведения о вли-
янии тяжелых металлов на экспрессию генов 
и синтез белков-дегидринов WCS в известной 
нам литературе отсутствуют.

Учитывая это, целью данной работы явилось 
исследование влияния низкой температуры 
и кадмия на экспрессию гена WCS120 в листь-
ях пшеницы.

материалы и методы

В качестве объекта исследований использо-
вали проростки озимой пшеницы (Triticum aes-
tivum L.) сорта Московская 39. Их выращивали 
в рулонах фильтровальной бумаги на пита-
тельном растворе (рН 6,2–6,4) с добавлением 
микроэлементов в климатической камере при 
температуре воздуха 22 °С, его относитель-
ной влажности 60–70 %, освещенности около 
10 клк и 14-часовом фотопериоде. По дости-
жении недельного возраста проростки пше-
ницы подвергали действию низкой температу-
ры 4 °С или сульфата кадмия в концентрации 

to build up, and remained high for 7 days thereafter. In contrast, the seedlings’ expo-
sure to cadmium had no effect on the WCS120 transcript level, which remained practically 
unchanged both in the initial period and after long-term (1–7 days) impact. Our results 
indicate a dependence of WCS120 dehydrin gene expression on low temperature impact, 
and suggest the induced expression of this gene, as well as its product, WCS120 protein, 
can be used as a molecular marker of wheat cold tolerance.

K e y w o r d s: low temperature; cadmium; wheat; WCS120 gene expression; tolerance; 
membrane permeability; relative water content.
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100 мкМ в течение 7 сут, сохраняя прочие усло-
вия неизменными.

Площадь 1-го листа пшеницы определя-
ли стандартным методом [Аникиев, Куту-
зов, 1961].

Оводненность тканей побега рассчитывали 
по общепринятой формуле [Рогожин, Рогожи-
на, 2013].

Проницаемость мембран клеток определяли 
кондуктометрически по выходу электролитов 
из высечек листьев пшеницы с использованием 
кондуктометра (HANNA, Италия) [Гришенкова, 
Лукаткин, 2005].

Устойчивость растений к действию низких 
температур оценивали по реакции клеток высе-
чек из листьев на 5-минутное тестирующее про-
мораживание в термоэлектрическом микро-
холодильнике ТЖР-02/–20 («Интерм», Россия) 
при последовательном изменении температу-
ры с интервалом 0,4° [Балагурова и др., 1982]. 
В качестве критерия устойчивости использова-
ли температуру гибели 50 % паренхимных кле-
ток (ЛТ50), определяемую по деструкции хлоро-
пластов и коагуляции цитоплазмы.

Накопление транскриптов гена WCS120 ана-
лизировали методом ПЦР в режиме реального 
времени. Для этого навеску листьев пшеницы 
(50 мг) растирали в жидком азоте. Тотальную 
РНК выделяли с помощью набора ExtractRNA 
(«Евроген», Россия). Для удаления остатков 
ДНК препарат РНК обрабатывали ДНКазой 
(10 ед/мл) («Синтол», Россия). кДНК синтези-
ровали, используя набор для обратной транс-
крипции с М-MLV обратной транскриптазой 
и случайными (random) гексапраймерами («Ев-
роген», Россия). Количество и качество выде-
ленной РНК и синтезированной кДНК прове-
ряли спектрофотометрически (SmartSpecPlus, 
«Био-Рад»). Амплификацию образцов проводи-
ли в приборе iCycler с оптической приставкой 
iQ5 («Био-Рад»), используя наборы для ампли-
фикации с интеркалирующим красителем SYBR 
Green («Евроген», Россия). Смесь для ПЦР объ-
емом 25 мкл содержала 1 мкл кДНК (100 нг), 
10 мкл реакционной смеси, по 1 мкл прямого 
и обратного праймеров (10 мкМ) (табл. 1), 1 мкл 
MgCl2 и 17 мкл деионизованной воды, свобод-
ной от нуклеаз. В качестве референсного гена 

Влияние низкой температуры (4 °С) (а) и сульфата кадмия (100 мкМ) (б) на со-
держание транскриптов гена WCS120 в листьях пшеницы
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использовали актин. Протокол ПЦР: 5 мин при 
95 °С, далее 45 циклов 15 с при 95 °С, 30 с при 
56 °С. Специфичность продуктов амплифи-
кации проверяли плавлением ПЦР фрагмен-
тов: 1 мин при 95 °С, 1 мин при 50 °С, 10 с при 
60 °С (80 циклов, повышая в каждом цикле тем-
пературу на 0,5 °С). Накопление транскриптов 
генов вычисляли по формуле:

Накопление транскриптов гена = 
= 2Ст (контрольный) – Ст (тестовый образец),

где Ст – значения пороговых циклов.
В качестве контрольных образцов были вы-

браны кДНК, выделенные из растений, не под-
вергнутых воздействию низкой температуры 
и кадмия.

Повторность при анализе холодоустойчи-
вости проростков в пределах одного опыта 
6-кратная, при исследовании роста 50-крат-
ная, проницаемости мембран и оводненнос-
ти тканей побега 3-кратная, а при проведении 
ПЦР-анализа 2-кратная. На рисунках приведе-
ны средние арифметические значения из не-
скольких независимых опытов и их стандарт-
ные отклонения. В статье обсуждаются величи-
ны, достоверные при р ≤ 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
ИБ КарНЦ РАН «Комплексные фундаменталь-
ные и прикладные исследования особенностей 
функционирования живых систем в услови-
ях Севера».

результаты

Изучение реакции растений пшеницы на 
действие низкой температуры и кадмия по-
казало, что уже через 24 ч от его начала 

происходит торможение ростовых процессов. 
При этом более сильное негативное влияние на 
рост растений оказывала низкая температура. 
В частности, если в контроле (22 °С) площадь 
листа на 7-е сут опыта увеличилась по отноше-
нию к исходному значению примерно на 80 %, 
то при действии низкой температуры – на 30 %, 
а в присутствии кадмия – на 60 % (табл. 2).

Анализ выхода электролитов из листьев 
пшеницы показал, что в процессе закаливания 
не происходит заметных изменений этого по-
казателя (табл. 3). Действие кадмия (100 мкМ) 
в начальный его период (1–24 ч) приводило 
к некоторому увеличению выхода электролитов 
из листьев, но в дальнейшем (2–7 сут) он сни-
жался и на 7-е сут практически не отличался от 
исходных значений.

Показано также, что под влиянием этих 
стресс-факторов происходит некоторое сни-
жение оводненности тканей побега растений 
пшеницы. Причем она уменьшалась в несколь-
ко большей степени при действии низкой тем-
пературы, чем кадмия (табл. 3).

Установлено, что уже через 0,5–5 ч от на-
чала действия температуры 4 °С устойчивость 
листьев растений пшеницы к промораживанию 
достоверно увеличивается, затем в течение 
1–7 сут она продолжает монотонно возрастать, 
достигая максимума на 6–7-е сут (табл. 4). Под 
влиянием кадмия также происходило быст-
рое (1–5 ч), но меньшее по величине повыше-
ние устойчивости растений, которая достигала 
максимума на 3-и сут действия металла, а за-
тем несколько снижалась к 6–7-м сут (табл. 4).

Изучение содержания транскриптов гена 
дегидрина WCS120 в листьях пшеницы пока-
зало, что уже в начальный период (0,5–1 ч) 
действия низкой закаливающей температуры 

Таблица 1. Праймеры для проведения ПЦР в режиме реального времени
Ген Прямой и обратный 

праймеры
Нуклеотидная последовательность праймера

5ʹ … 3ʹ
Номер доступа в базе 

данных NCBI
Actin прямой GGGACCTCACGGATAATCTAATG AJ579382

обратный AACCTCCACTGAGAACAACATTAC
WCS120 прямой CACGGCACTGGCGAGAAGAAAGG M93342

обратный TGATGTTCTCCATGACGCCCTTC

Таблица 2. Влияние низкой температуры (4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ) на площадь 1-го листа растений 
пшеницы

Вариант Исходный уровень,
см2

Площадь листа, % к исходному уровню
экспозиция, ч

0 24 48 72 144 168
Контроль 3,1 ± 0,1 100 125* 154* 170* 176* 182*

4 °С 2,9 ± 0,1 100 104 109 113* 123* 128*

Cd 3,0 ± 0,1 100 117* 128* 140* 152* 159*

Примечание. *Отличия от исходного уровня достоверны при р ≤ 0,05.



69

происходит накопление мРНК данного гена 
(рис.). В дальнейшем, при более продолжи-
тельном (1–7 сут) воздействии температуры 
4 °С содержание транскриптов гена WCS120 
существенно увеличивалось (в 2–3 раза) и со-
хранялось на повышенном уровне до конца экс-
перимента. В отличие от этого действие кад-
мия не приводило к достоверным изменениям 
в содержании транскриптов гена дегидрина 
WCS120 в листьях пшеницы.

обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
даже длительное (7 сут) воздействие темпера-
туры 4 °С и кадмия в концентрации 100 мкМ не 
вызывает полной остановки роста, значитель-
ного снижения оводненности и нарушения про-
ницаемости мембран клеток листьев пшеницы. 
Это свидетельствует о том, что растения пше-
ницы были достаточно хорошо адаптированы 
к действию этих факторов. Интересно, что не 
только низкая температура, но и кадмий вызы-
вал повышение их холодоустойчивости. Отме-
тим, в настоящее время имеются лишь единич-
ные сведения относительно влияния тяжелых 
металлов на холодоустойчивость растений. 
В частности, известны данные о повышении хо-
лодоустойчивости растений пшеницы под вли-
янием свинца [Титов, Таланова, 2009]. В дан-
ном случае установлено, что кадмий способен 
повышать холодоустойчивость пшеницы, хотя 
и в меньшей степени, чем низкая закаливаю-
щая температура.

Как известно, важную роль в механизмах 
адаптации растений к низким температурам 
наряду с антифризными белками играют де-
гидрины, аквапорины и белки холодового отве-
та [Трунова, 2007]. В частности, под влиянием 
холода в клетках растений происходит нако-
пление гидрофильных, осмопротекторных бел-
ков-дегидринов, принадлежащих к LEA белкам 
[Войников, 2013].

К дегидринам, активируемым холодом 
у пшеницы, относятся белки семейства WCS 
[Winfield et al., 2010]. В нашей работе проведено 

изучение экспрессии гена дегидринов WCS120 
семейства генов WCS, специфичного для зла-
ковых растений [Fowler, Thomashow, 2001; Win-
field et al., 2010]. В ходе исследований было 
установлено, что уже в самом начале (0,5–1 ч) 
действия температуры 4 °С, когда происходит 
начальное повышение холодоустойчивости 
и небольшое снижение оводненности расте-
ний пшеницы, наблюдается некоторое увели-
чение содержания транскриптов гена WCS120. 
При более длительных экспозициях (1–7 сут) на 
фоне продолжающегося роста холодоустойчи-
вости растений и снижения оводненности от-
мечено значительное увеличение содержания 
мРНК гена WCS120, которое сохраняется на 
повышенном уровне до конца эксперимента 
(рис.). Эти результаты согласуются с данными 
о повышении экспрессии гена WCS120 у пше-
ницы (с. Мироновская 808) при 5 °С [Kosová 
et al., 2011, 2013] и его гомологов у ячменя при 
10 °С [Fowler, Thomashow, 2001]. Кроме того, 
показано, что холодоустойчивые сорта пшени-
цы характеризуются более высоким уровнем 
экспрессии гена WCS120 [Wenda-Piesik et al., 
2016]. Отметим также, что в настоящее время 
предлагается использовать белок WCS120 в ка-
честве маркера холодоустойчивости растений 
[Holkova et al., 2009; Vitamvas et al., 2010].

Ранее было высказано предположение, 
что ген WCS120 экспрессируется у растений 

Таблица 3. Влияние низкой температуры (4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ) на проницаемость мембран 
клеток листа растений и оводненность тканей побега пшеницы

Экспозиция, ч
Выход электролитов, % от полного выхода Оводненность побега, %

4 °С Cd 4 °С Cd

0  9 ± 0,6  9 ± 0,6 89,3 ± 0,4 89,3 ± 0,4
24 10 ± 0,5 16 ± 0,6 88,1 ± 0,6 88,7 ± 0,1
48 13 ± 1,5 13 ± 0,8 87,1 ± 0,1 88,8 ± 0,1

144 10 ± 0,3 10 ± 0,4 85,1 ± 0,6 86,9 ± 0,3
168  9 ± 0,4 10 ± 1 85,1 ± 0,3 86,8 ± 0,1

Таблица 4. Влияние низкой температуры (4 °С) 
и сульфата кадмия (100 мкМ) на холодоустойчивость 
растений пшеницы

Экспозиция, ч
Холодоустойчивость (ЛТ50), °С

4 °С Cd

0 –5,8 ± 0,0 –5,8 ± 0,0
0,5 –6,0 ± 0,0 –5,6 ± 0,0
1 –6,5 ± 0,0 –6,1 ± 0,1
5 –6,5 ± 0,1 –6,3 ± 0,0

24 –7,1 ± 0,0 –6,5 ± 0,0
48 –7,3 ± 0,1 –6,4 ± 0,0
72 –7,2 ± 0,1 –6,6 ± 0,1

144 –8,5 ± 0,1 –6,4 ± 0,0
168 –8,7 ± 0,1 –6,4 ± 0,0



70

пшеницы только под влиянием низкой темпе-
ратуры, так как при других неблагоприятных 
воздействиях (высокая температура, засуха) 
этого не происходит [Houde et al., 1992]. В на-
ших экспериментах сульфат кадмия также не 
оказывал существенного влияния на содержа-
ние транскриптов гена WCS120: даже при дли-
тельных экспозициях (1–7 сут), когда, как пока-
зано нами ранее [Репкина и др., 2015], кадмий 
уже накапливался в листе, содержание мРНК 
практически не превышало исходный уровень. 
В отличие от этого накопление транскриптов 
генов других семейств, в том числе WRAB15 
и WRAB18, кодирующих белки-дегидрины, про-
исходит не только под влиянием низкой закали-
вающей температуры (4 °С), но и при воздей-
ствии кадмия. В частности, содержание мРНК 
генов дегидринов WRAB15 и WRAB18 практи-
чески не изменялось в течение первых суток от 
начала действия кадмия (100 мкМ), тогда как 
при более длительном воздействии (2–7 сут) 
накопление транскриптов этих генов усилива-
лось [Таланова и др., 2013]. Таким образом, 
полученные нами результаты позволяют заклю-
чить, что экспрессия гена WCS120 может быть 
индуцирована холодом, в то время как кадмий 
на нее не влияет.

Заключение

Исследование реакции растений пшеницы 
на действие низкой температуры 4 °С и кад-
мия в концентрации 100 мкМ показало, что, 
судя по таким показателям, как рост расте-
ний, оводненность тканей и проницаемость 
мембран клеток, эти факторы не оказывают 
повреждающего эффекта и растения способ-
ны вполне успешно адаптироваться к ним. При 
этом оказалось, что не только низкая темпера-
тура, но и кадмий способен вызывать повыше-
ние холодоустойчивости пшеницы. Важно, что 
рост холодоустойчивости растений под вли-
янием низкой температуры сопровождается 
значительным накоплением мРНК гена WCS120 
в листьях, что свидетельствует о его участии 
в процессах холодовой адаптации. В отличие 
от этого при действии на растения кадмия, 
как в начальный период (часы), так и при бо-
лее длительных экспозициях (сутки), когда уже 
происходило значительное накопление этого 
металла в листьях, в содержании транскрип-
тов гена WCS120 не происходит значительных 
изменений, и оно остается на уровне конт-
рольных растений. Совокупность полученных 
нами данных, а также уже известные факты об 
отсутствии влияния засухи и высокой темпера-
туры на экспрессию гена WCS120 позволяют 

говорить о его специфичной роли в устойчи-
вости растений к действию низких температур. 
Исходя из этого логично полагать, что индукция 
экспрессии гена WCS120, кодирующего белок-
дегидрин WCS120, может быть использована 
в качестве молекулярного маркера устойчи-
вости растений пшеницы к действию низких  
температур.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания (тема № 0021–2014–0002).
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аКТиВносТь лиЗосомальныХ ПроТеинаЗ (КаТеПсиноВ 
B и D) В органаХ сельди CLUPEA PALLASI MARISALBI 
BERG (CLUPEIDAE) иЗ раЗныХ ЗалиВоВ Белого морЯ

н. н. немова, м. Ю. Крупнова, с. а. мурзина
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Проведены сравнительные исследования активности основных протеолитических 
ферментов лизосом (катепсинов В и D) в печени, гонадах, мышцах и жабрах бело-
морской малопозвонковой сельди Clupea pallasi marisalbi Berg (сем. Clupeidae) из 
разных заливов Белого моря (Онежского, Кандалакшского и Двинского). Во всех 
исследованных тканях сельди из Двинского залива обнаружен повышенный уро-
вень активности цистеиновой протеиназы лизосом – катепсина В, играющего регу-
ляторную роль во внутриклеточном белковом метаболизме. Разница в активности 
аспартатной протеиназы лизосом – катепсина D, основной функцией которого яв-
ляется полная деградация белковых молекул, обнаружена только в жабрах сель-
ди. Полученные результаты свидетельствуют об участии лизосомальной системы 
протеолиза в развитии адаптивных реакций рыб на складывающиеся в Двинском 
заливе экологические условия. Для Двинского залива Белого моря, по сравнению 
с Кандалакшским и Онежским заливами, характерны более высокие температуры, 
пониженная соленость, меньшая прозрачность, заиливание вод, более низкие ско-
рости приливно-отливных течений, а также повышенная загрязненность. На лизо-
сомальный протеолиз в тканях исследуемых рыб влияет совокупность факторов 
среды их обитания, однако можно полагать, что основными действующими факто-
рами являются соленость и степень загрязненности заливов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: беломорская сельдь; протеиназы; биохимическая адапта-
ция; Белое море.

N. N. Nemova, M. Yu. Krupnova, S. A. Murzina. ACTIVITIES OF 
LYSOSOMAL PROTEASES (CATHEPSINS B AND D) IN TISSUES OF THE 
WHITE SEA HERRING, CLUPEA ALLASI MARISALBI BERG (CLUPEIDAE), 
INHABITING DIFFERENT BAYS OF THE WHITE SEA

A comparative study of the activity of the main lysosomal proteolytic enzymes (cathep-
sins B and D) in the liver, gonads, muscles, and gills in the White Sea herring, Clupea 
pallasi maris albi Berg (Clupeidae family), caught in different bays (Onega, Kandalaksha, 
and Dvina) of the White Sea in autumn was performed. All the studied tissues of herring 
from the Gulf of Dvina featured an increased level of activity of the lysosomal cysteine 
protease – cathepsin B, which plays a regulatory role in intracellular protein metabolism. 
The activity of aspartate protease lysosomes – cathepsin D, the main function of which is 
the complete degradation of protein molecules, changed only in the gills of herring. The 
results obtained in the study prove that the lysosomal proteolysis system contributes to 
the formation of adaptive reactions of fish to specific environmental conditions in the Gulf 
of Dvina. The Gulf of Dvina, White Sea, is characterized by higher water temperatures, 
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Введение

Сельдь Белого моря имеет характерные для 
данного подвида особенности: короткий жиз-
ненный цикл и низкий темп роста, при этом 
в разных районах моря выявлены локальные 
группировки рыб, различающиеся меристи-
ческими признаками [Зеленков и др., 1995; 
Мишин и др., 2008]. Ранее считалось, что бе-
ломорская сельдь из разных заливов Белого 
моря представляет собой общую популяцию, 
«единое биологическое целое» [Лапин, 1966; 
Лапин, Похилюк, 1987]. Однако обнаруженные 
генетические различия беломорской сельди 
из разных местообитаний, весенне- и летнене-
рестующих сельдей внутренних заливов Белого 
моря [Семенова, 2004] указывают на сущест-
вование комплекса генетически изолирован-
ных форм, связанных общим происхождением 
[Лайус, 1990]. Основная масса молоди сельди 
концентрируется на юге Белого моря, главным 
образом в Двинском заливе. С возрастом быс-
трорастущая часть поколения сельди активно 
распространяется к северу по Кандалакшско-
му заливу и открытому морю (Бассейну), а ту-
горослая часть поколения «оседает» в районах 
Онежского залива [Похилюк, 1992]. Известно, 
что гидробиологическая и гидрологическая 
специфика среды обитания так или иначе ска-
зывается на биохимическом статусе гидроби-
онтов и индуцирует развитие приспособитель-
ных реакций на уровне клеточного метаболиз-
ма [Сидоров, 1983; Немова, Высоцкая, 2004; 
Бергер, 2007]. Зачастую разнокачественность 
организмов на более высоких уровнях орга-
низации определяется тонкими различиями 
их биохимических процессов и макромолекул. 
Известно, что биохимические адаптации обес-
печиваются деятельностью целого комплек-
са механизмов, лежащих в основе развития 
компенсаторных реакций клетки [Hochachka, 
Somero, 2002]. К числу таких механизмов мож-
но отнести реконструктивную функцию лизо-
сом, включающих комплекс гидролитических 
ферментов, способных при кислом рН расщеп-
лять все биохимические компоненты живых 
организмов [Покровский, Тутельян, 1968; Дин, 
1980; Высоцкая, Немова, 2008]. За деградацию 

белков в лизосомах отвечают кислые проте-
иназы, среди которых наиболее важную роль 
отводят катепсинам В и D [Дин, 1980; Bohley, 
1987]. Известно, что интенсивность деграда-
ции белка в мышцах рыб может значительно 
изменять скорость их роста и накопление бел-
ковой массы [Bahuaud et al., 2010; Aussanasu-
wannakul et al., 2011]. Кроме того, особеннос-
тью метаболизма рыб является доминирующая 
роль белков и липидов в качестве энергети-
ческих субстратов (в отличие от млекопитаю-
щих, энергопродукция которых, как известно, 
основана на гидролизе углеводов) [Alsop et al., 
1999], в связи с чем протеолитические системы 
отвечают не только за базовый обмен белков 
в органах рыб, но и обеспечивают жизнеспо-
собность особей в ситуациях, связанных с по-
вышенными энергозатратами.

Настоящая работа посвящена сравнитель-
ному исследованию активности основных про-
теолитических ферментов лизосом (катепсинов 
В и D) в тканях сельди из заливов Белого моря, 
которые отличаются экологическими (абиоти-
ческими и антропогенными) факторами.

материалы и методы

Исследования проводились на беломор-
ской малопозвонковой сельди Clupea pallasi 
marisalbi Berg (сем. Clupeidae), выловленной 
в осенний период на основных нерестилищах 
в разных заливах Белого моря (Онежском, Кан-
далакшском, Двинском), обладающего двух-
слойной структурой: сверху – бореальная зона, 
а снизу – арктическая. Заливы различаются 
глубинами и, соответственно, температурой по 
всей толще воды, соленостью, цветом и про-
зрачностью, уровнем приливно-отливных тече-
ний, грунтами, степенью антропогенного влия-
ния и т. д. (табл. 1).

Двинский залив имеет относительно ровное 
дно, максимальная глубина (более 100 м) отме-
чена в его северной части. Сельдь Двинского 
залива в течение всего года обитает в предус-
тьевых участках Северной Двины и мелких реч-
ках. Сельдь из этого залива в основной своей 
массе самая мелкая из беломорских сельдей: 
длина тела большинства рыб промыслового 

lower salinity and water transparency, siltation of water, lower rates of tidal currents, and 
increased pollution in comparison to the Gulf of Kandalaksha and Onega Bay. The com-
plex of environmental factors influences lysosomal proteolysis in the tissues of the stud-
ied fish, but salinity and the degree of contamination of the bays can be regarded as the 
key factors.

K e y w o r d s: The White Sea herring; proteases; biochemical adaptation; White Sea.
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улова не превышает 10–12 см. Мелкие раз-
меры этой сельди являются следствием низ-
кой скорости роста и малой продолжительно-
сти жизни.

Онежский залив вытянут в северо-запад-
ном направлении. Наибольшие глубины около 
50–60 м располагаются в центре залива. На 
северо-запад и юго-восток от центра глубины 
убывают до 15–20 и 30–40 м соответственно. 
Сельдь Онежского залива распространена пре-
имущественно вдоль Поморского берега, у Со-
ловецких островов и в районе устья р. Онеги. 
Сельдь Онежского залива имеет средние раз-
меры, самые крупные экземпляры достигают 
в длину 22 см.

Кандалакшский залив также достаточно 
глубок в той части, которая примыкает к Бас-
сейну. В этом районе недалеко от полуострова 
Турий в так называемом Кандалакшском жело-
бе обнаружена максимальная для всего моря 
глубина (343 м); по мере продвижения вдоль 
оси залива от Бассейна в кут глубина уменьша-
ется. Мелкая сельдь Кандалакшского залива 
(егорьевская) распространена вдоль Терского 
берега, от южной части Горла до Кандалакши, 
и вдоль Карельского берега, от Кандалакши до 
губы Чупа. Длина тела самых крупных рыб до-
стигает 25 см.

Для биохимического анализа использовали 
печень, мышцы, гонады и жабры сельди. Гомо-
генаты готовили на 0,25 М растворе сахарозы 
с добавлением ЭДТА и 0,1 % неионного детер-
гента тритона Х-100, который разрушает мемб-
раны внутриклеточных органелл и способствует 
выходу из них ферментов [Покровский, Тутель-
ян, 1968]. Пробы осветляли центрифугирова-
нием при 10 000 g на центрифуге Allegra 64R 
(Beckman Coulter, США) и в надосадочной жид-
кости определяли активность лизосомальных 
протеиназ: катепсина В по расщеплению 0,065 
M этилового эфира гидрохлорида N-бензоил 
L-аргинина в 0,1 M ацетатном буфере (pH 5,0) 
[Matsuda, Misaka, 1974] и катепсина D по гид-
ролизу 1%-го бычьего гемоглобина в 0,1 М аце-
татном буфере (рН 3,6), согласно модифициро-
ванному методу Ансона [Barrett, Heath, 1977]. 
Активность катепсинов B и D выражали в еди-
ницах изменения оптического поглощения при 

Е525 и Е280 соответственно на 1 мг белка за 
1 ч инкубации при 37 °C (ед. акт.). Количествен-
ное содержание растворимого белка в тканях 
(мг/г ткани) определяли по методу Бредфорд 
[Bradford, 1976], используя в качестве стандар-
та бычий сывороточный альбумин.

Достоверность различий между показате-
лями активности ферментов в органах сельди 
из различных мест обитания оценивали с по-
мощью однофакторного дисперсного анализа 
One-Way Analysis of Variance (Anova). Различия 
считали достоверными при p ≤ 0,05 [Коросов, 
Горбач, 2007].

Работа проведена на базе лаборатории эко-
логической биохимии с использованием обору-
дования ЦКП ИБ КарНЦ РАН.

результаты

Результаты сравнительного изучения актив-
ности исследуемых лизосомальных протеиназ 
(катепсинов В и D) и содержания белка в орга-
нах и тканях сельди из разных заливов Белого 
моря представлены в таблице 2.

Данные, представленные в таблице, пока-
зывают, что на фоне незначительных различий 
в содержании белка активность цистеиновой 
протеиназы лизосом (катепсина В) в изучен-
ных органах сельди из разных по экологичес-
ким условиям заливов достоверно различает-
ся. В активности аспартатной протеиназы ли-
зосом, катепсина D, существенные различия 
(почти 7-кратные) между особями из разных 
заливов обнаружены только для жабр. Сравни-
тельно высокое содержание белка, обнаружен-
ное в печени и гонадах рыб, объясняется, соот-
ветственно, функциональной метаболической 
активностью печени и накоплением белка в го-
надах рыб в процессе созревания.

обсуждение

Для Двинского залива Белого моря по срав-
нению с Кандалакшским и Онежским заливами 
характерны повышенная температура воды, 
пониженная соленость, меньшая прозрач-
ность, заиливание вод, более низкие скорости 
приливно-отливных течений [Похилюк, 1992]. 

Таблица 1. Гидрологические параметры и географическое положение мест сбора проб беломорской сельди 
Clupea pallasi marisalbi Berg (Clupeidae)

Залив t° воды, °С Соленость, ‰ Глубина 
вылова, м

Координаты постановки Координаты подъема

Двинский 8,50 18,84 13 65.12.5 39.39.7 65.13.3 39.39.5
Онежский 5,57 27,33 28 65.03.2 36.44.1 65.02.5 36.43.9

Кандалакшский 6,66 25,19 21 67.02.7 32.21.5 67.02.8 32.22.9
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Также следует отметить, что в Двинском зали-
ве по данным мониторинговых наблюдений от-
мечаются превышение ПДК нефтепродуктов, 
повышенные концентрации ртути и метана, 
загрязнение отходами целлюлозно-бумажного 
производства [Долотов и др., 2004; Овсепян, 
2007]. В период сбора материала температура 
воды в Двинском заливе была на 2–3 °С выше, 
а соленость на 6–8 ‰ ниже по сравнению 
с аналогичными показателями Кандалакшско-
го и Онежского заливов Белого моря. Повы-
шенный (в 2,0–3,5 раза) уровень активности 
цистеиновой протеиназы, катепсина В, во всех 
изученных органах беломорской сельди, от-
ловленной в Двинском заливе, по сравнению 
с сельдью из двух других заливов, свидетель-
ствует о повышенной интенсивности процес-
сов катепсин В-зависимого протеолиза в лизо-
сомах, имеющего реконструктивное значение, 
и связан, скорее всего, с развитием адаптив-
ной (защитной) реакции организма в ответ на 
опреснение. Аналогичный эффект был показан 
при изучении влияния пониженной солености 
на активность катепсина В у стерляди (в аква-
риальном эксперименте) и у мидий из эстуари-
ев Белого моря [Крупнова и др., 2009; Lysenko 
et al., 2014]. Адаптивное значение повышения 
интенсивности катепсин В-зависимого проте-
олиза, играющего регуляторную роль во внут-
риклеточном белковом метаболизме, было 
ранее установлено при изучении влияния абио-
тических факторов на некоторые виды гидро-
бионтов [Немова, Высоцкая, 2004; Высоцкая, 
Немова, 2008; Крупнова и др., 2011]. На фоне 
отсутствия значимых различий по уровню ак-
тивности другой эндопротеиназы лизосом, ка-
тепсина D, между сельдью из Онежского, Кан-
далакшского и Двинского заливов обнаружен 

избирательный активирующий эффект (почти 
7-кратное увеличение активности) для катеп-
сина D в жабрах сельди из Двинского залива. 
Можно предположить, что ведущим фактором 
такого специфического влияния может быть 
загрязнение среды обитания сельди. Из дан-
ных, представленных в литературе [Овсепян, 
2007; Самохина, 2007], известно, что за счет 
стоков Сев. Двины в этом заливе происходит 
2–3-кратное превышение ПДК нефтепродук-
тов, повышены концентрации ртути и метана, 
обнаруживаются бенз(а)пирены и отходы цел-
люлозно-бумажного производства. Подавле-
ние основных функций жабр, в том числе из-за 
загрязнения среды, в особо тяжелых случаях 
«…может привести к столь же быстрому вы-
миранию рыб, как если бы из воды вдруг исчез 
весь кислород» [Fu et al., 2010]. Обнаруженная 
в проведенном исследовании сравнительно 
высокая активность катепсина D, протеиназы 
лизосом, основной функцией которой явля-
ется белковая деградация, в жабрах сельди 
из Двинского залива свидетельствует, скорее 
всего, о развитии негативных изменений у рыб 
в ответ на загрязнение среды их обитания. Не 
исключено, что в последующем, при увели-
чении антропогенной нагрузки, такой эффект 
может быть обнаружен и в других органах рыб, 
прежде всего в печени.

Заключение

Повышенный уровень активности катепси-
на В в печени, гонадах, мышцах и жабрах сель-
ди, а также значительное увеличение уровня 
активности катепсина D в жабрах сельди из 
Двинского залива свидетельствует об участии 
лизосомальной системы протеолиза в развитии 

Таблица 2. Активность лизосомальных гидролаз (катепсинов B и D) в органах сельди Clupea pallasi marisalbi 
Berg (Clupeidae) из разных заливов Белого моря; n = 5

Залив Возраст
Органы

печень мышцы жабры гонады
Активность катепсина D, ед. акт.

Двинский 3+    0,05 ± 0,00    0,07 ± 0,01    0,70 ± 0,11*    0,05 ± 0,01
Онежский 2+    0,12 ± 0,02    0,01 ± 0,00    0,01 ± 0,00    0,01 ± 0,00
Кандалакшский 2+    0,14 ± 0,02    0,09 ± 0,02    0,09 ± 0,00    0,07 ± 0,00

Активность катепсина B, ед. акт.
Двинский 3+    0,16 ± 0,02*    0,41 ± 0,09*    0,71 ± 0,14*    0,30 ± 0,06*
Онежский 2+    0,06 ± 0,01    0,01 ± 0,00    0,26 ± 0,08    0,03 ± 0,00
Кандалакшский 2+    0,05 ± 0,01    0,21 ± 0,07    0,42 ± 0,09    0,12 ± 0,01

Содержание белка, мг/г ткани
Двинский 3+   11,00 ± 0,86    5,00 ± 0,44    3,70 ± 0,30   11,90 ± 0,98
Онежский 2+   10,30 ± 0,71    4,00 ± 0,38    3,10 ± 0,29    9,80 ± 0,60
Кандалакшский 2+   12,20 ± 0,74    5,60 ± 0,22    4,70 ± 0,30    8,60 ± 0,66

Примечание. *Отличие от проб из других мест сбора достоверно (p ≤ 0,05).
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ответных реакций рыб на складывающиеся эко-
логические условия в этом заливе. Можно по-
лагать, что среди всей совокупности факторов 
среды обитания, влияющей на протеолитиче-
ские процессы в лизосомах исследуемых рыб, 
основными действующими факторами в Двин-
ском заливе являются его опреснение и высо-
кая степень загрязненности. Эти предположе-
ния требуют дальнейших исследований, однако 
уже сейчас можно определенно говорить, что 
перечисленные факторы, разнящиеся для ис-
следованных заливов Белого моря, оказывают 
влияние на биохимические процессы в орга-
нах населяющей их сельди, включая не только 
изученный нами лизосомальный протеолиз, но 
также липидный [Немова и др., 2014] и угле-
водный [неопубликованные данные] обмен.
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ти работ.
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дейсТВие ФлуКТуаций магниТного ПолЯ, 
имиТируЮЩиХ геомагниТнуЮ аКТиВносТь, Во ВремЯ 
ЭмБриогенеЗа на амилолиТичесКуЮ аКТиВносТь 
В КиШечниКе сеголеТКоВ ПлоТВы RUTILUS RUTILUS (L.)

и. л. голованова, а. а. Филиппов, Ю. В. чеботарева,  
Ю. г. изюмов, В. В. Крылов
Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН

Исследованы отдаленные последствия действия флуктуаций магнитного поля, 
имитирующих главную фазу и начальный период фазы восстановления геомагнит-
ной бури (ИГВФМБ) в диапазоне 0−0,001 Гц, на размерно-массовые показатели 
и амилолитическую активность в кишечнике сеголетков плотвы Rutilus rutilus (L.). 
Эмбрионы были экспонированы в ИГВФМБ с интенсивностью 100, 300 и 500 нТл 
в периоды до (1−6 ч после оплодотворения) и после (33–39 ч после оплодотворе-
ния) гаструляции. Контрольная группа находилась в условиях естественного маг-
нитного поля. Длина и масса сеголетков, подвергшихся воздействию ИГВФМБ по-
сле гаструляции, были ниже, а амилолитическая активность и значения константы 
Михаэлиса (Km) гидролиза крахмала в кишечнике рыб опытных групп были выше, 
чем у рыб контрольной группы. У рыб опытных групп относительная активность 
ферментов в зоне температуры жизнедеятельности была выше, а температурный 
оптимум гидролиза крахмала шире и сдвинут к 40 °С по сравнению с контролем 
(50 °С). Максимальное влияние на изученные показатели выявлено при действии 
ИГВФМБ 100 нТл на эмбрионы после гаструляции. Величина и направленность на-
блюдаемых эффектов зависели от интенсивности ИГВФМБ и стадии эмбриогене-
за, когда проводилась экспозиция.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рыбы; плотва Rutilus rutilus; пищеварение; амилолитическая 
активность; магнитное поле; эмбриогенез.

I. L. Golovanova, A. A. Filippov, Yu. V. Chebotareva, Yu. G. Izyumov, 
V. V. Krylov. DIGESTIVE GLYCOSIDASE ACTIVITY IN ROACH RUTILUS 
RUTILUS (L.) UNDERYEARLINGS AFTER THE ACTION OF SIMULATIONS 
OF GEOMAGNETIC ACTIVITY ON EMBRYOS

The delayed consequences of the impact of a simulation of the main phase and the initial 
period of the recovery phase of a typical geomagnetic storm (SMRGMS) in the range 
of 0−0.001 Hz on roach (Rutilus rutilus (L.)) embryos were studied. The embryos were 
exposed to SMRGMS with intensities of 100, 300 and 500 nT before (1−6 h post fertil-
ization) and after (33−39 h post fertilization) gastrulation. The control group was under 
natural magnetic field. The length and weight of underyearlings exposed to SMRGMS 
after gastrulation were lower compared to the control. The amylolytic activity and the 
Michaelis constant (Km) of starch hydrolysis in the intestine of fish from experimental 
groups were higher than in the control group. The relative enzyme activity in vital tem-
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Введение

Жизнеспособность отдельных организмов 
и их сообществ в значительной мере зависит 
от эффективности питания. Пищеварение, за-
нимающее центральное место в процессах 
экзотрофии, обеспечивает начальные этапы 
ассимиляции пищи. Рыбы обладают необхо-
димым набором ферментов для эффективного 
гидролиза основных компонентов корма, и ак-
тивность пищеварительных ферментов может 
меняться при действии природных и антро-
погенных факторов [Уголев, Кузьмина, 1993; 
Golovanova et al., 1994, 2013]. Отдаленные по-
следствия действия различных агентов в эмб-
риональный период представляют особый ин-
терес, поскольку ранний онтогенез является 
наиболее чувствительной стадией развития ор-
ганизма к действию внешних факторов.

Плотва Rutilus rutilus (L.) – широко распро-
страненный вид, по типу питания бентофаг – 
факультативный фитофаг. Молодь плотвы пи-
тается фито- и зоопланктоном, и активность 
пищеварительных гликозидаз – ферментов, 
гидролизующих углеводы, в этот период у нее 
максимальна [Уголев, Кузьмина, 1993]. В на-
стоящее время убедительно доказана высокая 
чувствительность пищеварительных гидролаз 
плотвы к действию физических (температура, 
электромагнитное поле) и химических агентов 
(медь, хлорофос, нитрозогуанидин) в эмбри-
ональный период [Кузьмина, Таликина, 1998; 
Голованова, Таликина, 2006; Голованова и др., 
2006, 2008, 2013]. В последние годы появи-
лись работы по влиянию естественных флукту-
аций магнитного поля Земли – магнитных бурь 
(МБ) – на пищеварительные ферменты рыб 
[Krylov et al., 2014; Кузьмина и др., 2014, 2015; 
Голованова и др., 2015]. Установлено, что ими-
тация сильной МБ в период эмбриогенеза впо-
следствии приводит к изменениям активности, 
температурных и кинетических характеристик 
кишечных гликозидаз и их чувствительности 
к действию тяжелых металлов (Cu, Zn) и орга-
нических загрязнителей (гербицид Раундап) 

у сеголетков плотвы [Filippov et al., 2014, 2015; 
Голованова и др., 2015; Филиппов и др., 2015]. 
Воспроизведение сигналов естественной МБ, 
а также ее отдельных фаз и частотных диапазо-
нов показало, что значимые биологические эф-
фекты вызывают главным образом медленные 
изменения геомагнитного поля в диапазоне 
0–0,001 Гц во время главной фазы и начальных 
этапов фазы восстановления МБ [Krylov et al., 
2014]. Во время этого эффективного интервала 
наблюдается максимальный размах флуктуа-
ции геомагнитного поля.

Эмбриогенез рыб – это сложный этапный 
процесс, формирование различных систем 
и органов происходит в разные временные 
промежутки развития. Однако сведения об от-
даленных последствиях действия флуктуаций 
магнитного поля, имитирующих естественные 
процессы, в разные периоды эмбриогенеза на 
пищеварительную функцию рыб единичны [Го-
лованова и др., 2015]. В указанной работе был 
использован лишь один сигнал сильной МБ 
с размахом амплитуды флуктуаций магнитно-
го поля около 300 нТл. Однако интенсивность 
природных МБ варьирует. Вполне вероятно, 
что действие разных по интенсивности МБ во 
время раннего развития будет вызывать раз-
ные биологические эффекты.

Цель работы – изучить отдаленные послед-
ствия имитации главной фазы и начального 
периода фазы восстановления геомагнитной 
бури (ИГВФМБ) с различной интенсивностью 
во время разных промежутков эмбриогенеза 
(до и после гаструляции) на амилолитическую 
активность, кинетические и температурные ха-
рактеристики гидролиза крахмала в кишечнике 
сеголетков плотвы.

материалы и методы

Объектом действия ИГВФМБ были эмбри-
оны плотвы. Половые продукты получены от 
4 самок и 8 самцов, отловленных на нерести-
лище Рыбинского водохранилища (58°30ʹ с. ш., 
38°20ʹ в. д.) в мае 2013 г. Осемененную сухим 

peratures was higher and the temperature optimum of starch hydrolysis was wider and 
shifted to 40 °C in fish from experimental groups as compared with the control (50 °C). 
Maximum effects were revealed after the exposure of embryos to SMRGMS 100 nT af-
ter gastrulation. The magnitude and direction of observed effects depended on the in-
tensity of SMRGMS and time intervals in embryogenesis when the exposures were  
carried out.

K e y w o r d s: fish, roach Rutilus rutilus; digestion; amylolytic activity; magnetic field; em-
bryogenesis.
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способом икру (по 2500–3000 экз.) поместили 
в семь одинаковых кристаллизаторов (диаметр 
23 см, высота 7,5 см) с речной водой, которую 
меняли два раза в день. Средняя температура 
воды в кристаллизаторах во время экспери-
ментов составила 18 °С. В качестве действу-
ющего фактора были использованы шестича-
совые сигналы, имитирующие главную фазу 
и начальные этапы фазы восстановления ти-
пичных умеренной, сильной и экстремальной 
МБ в диапазоне 0–0,001 Гц. В первые три часа 
воздействия модельных сигналов компоненты 
геомагнитного поля в результате суперпозиции 
с генерируемым полем линейно отклонялись 
от невозмущенного состояния до максималь-
ных значений, в последующие три часа линейно 
возвращались к невозмущенному состоянию. 
Шесть часов – это обычная продолжитель-
ность главной фазы и начальных этапов фазы 
восстановления МБ. Максимальное отклоне-
ние сигнала по каждой компоненте для сигна-
лов, имитирующих умеренную, сильную и экс-
тремальную бурю, составило соответственно 
около 100, 300 и 500 нТл. Генерация ИГВФМБ 
в направлении трех компонент геомагнитно-
го поля происходила в системе из трех пар 
взаимно ортогональных колец Гельмгольца. 
Модельные сигналы подавали на систему че-
рез цифро-аналоговый преобразователь (LTR-
EU-8, ЗАО «Л-кард», Москва). Детальное опи-
сание элементов экспериментальной установ-
ки дано в работе Крылова с соавторами [Krylov 
et al., 2014].

В экспериментах исследовано шесть вари-
антов воздействия. Эмбрионы трех экспери-
ментальных групп были экспонированы в ИГВ-
ФМБ с размахом амплитуды колебаний около 
100, 300 и 500 нТл в течение первых шести ча-
сов развития, то есть до гаструляции. Эмбри-
оны из трех других групп были экспонированы 
в тех же условиях, но в течение 33–39 ч после 
оплодотворения, то есть после гаструляции. 
Эмбрионы из контрольного варианта на протя-
жении всего эмбриогенеза находились в усло-
виях естественного магнитного поля. Опыты 
проводили во время спокойной геомагнит-
ной обстановки.

Вылупление предличинок во всех вариантах 
произошло синхронно. Различия в количест-
ве вылупившихся предличинок между контро-
лем и экспериментальными вариантами были 
незначительны. После рассасывания желточ-
ного мешка по 400 личинок из каждого вари-
анта опыта поместили в пруды с естественной 
кормовой базой на 4 мес. Смертность плот-
вы в прудах была минимальна и не зависела 
от примененного воздействия. Комплексную 

оценку отдаленных последствий действия ИГВ-
ФМБ на эмбрионы плотвы проводили на осно-
ве анализа размерно-массовых показателей, 
а также амилолитической активности, темпера-
турных и кинетических характеристик гидроли-
за крахмала в кишечнике у 4-месячной молоди.

Для получения ферментативно-активных 
препаратов рыб обездвиживали, вскрывали 
брюшную полость, извлекали кишечники и по-
мещали их на ледяную баню. Затем кишечник 
очищали от жира, освобождали от химуса 
и промывали охлажденным до 2–4 °С раство-
ром Рингера для холоднокровных животных 
(110 мМ NaCl; 1,9 мМ KCl; 1,3 мМ CaCl2; рН 
7,4). Специальным скребком снимали слизис-
тую оболочку с медиальной части кишечника 
и готовили суммарные гомогенаты (от 30 экз. 
рыб из каждой группы) при помощи стеклян-
ного гомогенизатора, добавляя охлажденный 
раствор Рингера в соотношении 1 : 9. Раствор 
субстрата (картофельный крахмал в концен-
трации 18 г/л) готовили на таком же растворе 
Рингера. Инкубацию гомогената и субстрата 
проводили в течение 30 мин при температуре 
20 °С, рН 7,4 при непрерывном перемешива-
нии. При определении температурных и кине-
тических характеристик гидролиза крахмала 
был использован более широкий диапазон тем-
пературы (0–70 °С) и концентраций субстрата 
(4,5–72 ммоль/л).

Амилолитическую активность, отражающую 
суммарную активность ферментов, гидроли-
зующих крахмал, − a-амилазы КФ 3.2.1.1, глю-
коамилазы КФ 3.2.1.3 и мальтазы КФ 3.2.1.20, 
оценивали по приросту гексоз методом Нель-
сона [Nelson, 1944] в модификации Уголева, 
Иезуитовой [1969]. Активность ферментов 
определяли в пяти повторностях с учетом фона 
(количества конечных продуктов реакции в ис-
ходном гомогенате) и выражали в микромолях 
продуктов реакции, образующихся за 1 мин ин-
кубации в расчете на 1 г влажной массы ткани 
(мкмоль/(г·мин)). Кинетические характеристи-
ки гидролиза крахмала – значения кажущейся 
константы Михаэлиса (Km) и максимальной 
скорости реакции (V) – определяли графичес-
ким методом Лайнуивера–Берка, строя гра-
фики зависимости скорости ферментативной 
реакции от концентрации субстрата в коорди-
натах двойных обратных величин. Средние зна-
чения Km и V рассчитывали на основании дан-
ных пяти повторностей.

Статистическую обработку данных проводи-
ли общепринятыми методами [Коросов, Гор-
бач, 2010]. Результаты представлены в виде 
средних значений и их ошибок (M ± m). Все 
исследуемые показатели протестированы на 
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нормальность распределения (критерий Шапи-
ро–Уилка) и гомогенность (критерий Левена). 
Значения амилолитической активности были 
приведены к нормальному распределению пу-
тем трансформации Бокса–Кокса [Sakia, 1992]. 
Достоверность различий показателей у рыб 
контрольной и экспериментальных групп оце-
нивали с помощью однофакторного диспер-
сионного анализа (ANOVA, LSD-тест, p ≤ 0,05). 
Двухфакторный дисперсионный анализ был ис-
пользован для оценки влияния интенсивности 
ИГВФМБ и временных интервалов эмбриоге-
неза на исследуемые характеристики.

результаты

Длина сеголетков, подвергавшихся дейст-
вию ИГВФМБ до гаструляции, не изменилась, 
масса тела в вариантах ИГВФМБ 100 и 300 нТл 
была выше на 14 и 8 % по сравнению с контро-
лем (табл.). У рыб, подвергавшихся действию 
ИГВФМБ после гаструляции, эти характерис-
тики были ниже, чем у контрольных особей. 
Самые низкие значения показателей отмечены 
после действия ИГВФМБ 100 нТл: длина тела 
ниже на 18 %, масса тела – на 49 % по сравне-
нию с контролем.

Уровень амилолитической активности, 
измеренный при стандартной температуре 
20 °С, у сеголетков опытных групп (исключая 
вариант ИГВФМБ 100 нТл после гаструляции) 
был выше по сравнению с контрольной группой 
(табл.). Наибольшая активность ферментов, 
превышающая контроль соответственно на 23 
и 60 %, отмечена в вариантах ИГВФМБ 500 нТл 
до и после гаструляции. Значения Km гидроли-
за крахмала были на 58–74 % выше по сравне-
нию с контролем (сродство ферментов к суб-
страту ниже) после действия всех вариантов 

ИГВФМБ на эмбрионы до гаструляции. Этот 
показатель был также выше контрольного зна-
чения соответственно на 54 и 19 % в вариан-
тах ИГВФМБ 300 и 500 нТл после гаструляции 
(табл.). Значения V гидролиза крахмала изме-
нялись в соответствии с уровнем ферментатив-
ной активности.

Определение амилолитической активности 
в широком диапазоне температуры инкуба-
ции выявило различия в форме кривых тем-
пературной зависимости скорости гидролиза 
крахмала у рыб исследованных групп (рис.). 
Температурный оптимум гидролиза крахма-
ла у рыб из контрольного варианта был равен 
50 °С, амилолитическая активность при этой 
температуре составляет 74,1 ± 2,1 мкмоль/ 
(г·мин). Во всех экспериментальных вариан-
тах он был более широк и сдвинут к 40 °С. При 
температуре 40 °С амилолитическая актив-
ность равнялась соответственно 60,0 ± 2,1; 
50,1 ± 1,6 и 39,2 ± 1,2 мкмоль/(г·мин) в вариан-
тах ИГВФМБ 100, 300 и 500 нТл до гаструляции 
и 40,0 ± 0,9; 46,4 ± 0,8 и 62,4 ± 1,6 мкмоль/(г·мин) 
в вариантах ИГВФМБ 100, 300 и 500 нТл после 
гаструляции. Относительная активность глико-
зидаз при температуре 0, 10 и 20 °С составляла 
соответственно 7, 11 и 24 % от максимальной 
активности (при 50 °С) у рыб из контрольной 
группы и 8–13, 16–24, 35–52 % от максималь-
ной активности у рыб из экспериментальных 
групп. Наиболее широкий температурный оп-
тимум гидролиза крахмала и наибольшая от-
носительная активность отмечены у сеголетков 
плотвы из варианта ИГВФМБ 100 нТл в период 
после гаструляции.

Дисперсионный анализ выявил достовер-
ные эффекты влияния интенсивности ИГВФМБ 
во время эмбриогенеза на размеры сеголетков 
(F2, 174 = 15,42; p < 0,001; ŋ = 4,88 %), а также на 

Морфометрические и физиолого-биохимические показатели сеголетков плотвы Rutilus rutilus контрольной 
и опытных групп

Показатели Контроль
Размах флуктуаций магнитного поля, нТл

До гаструляции После гаструляции
100 300 500 100 300 500

Длина тела, см  7,52 ± 0,05а  7,84 ± 0,06а  7,68 ± 0,09а  7,50 ± 0,07а  6,16 ± 0,06в  6,95 ± 0,06б  7,11 ± 0,05б

Масса тела, г  7,99 ± 0,20а  8,79 ± 0,20б  8,60 ± 0,26б  8,06 ± 0,22а  4,11 ± 0,11в  5,89 ± 0,17 г  6,21 ± 0,13 г

Амилолитическая 
активность, 
мкмоль/г·мин

16,47 ± 0,39а 17,93 ± 0,50б 18,07 ± 0,16б 20,33 ± 0,37в 16,13 ± 0,25а 18,47 ± 0,13б 26,33 ± 0,41 г

Km гидролиза 
крахмала, г/л  1,38 ± 0,06а  2,18 ± 0,06б  2,41 ± 0,09б  2,33 ± 0,09б  1,47 ± 0,11а. в  2,12 ± 0,07б  1,64 ± 0,09в

V гидролиза 
крахмала, 
мкмоль/г·мин

18,35 ± 0,38а 21,06 ± 0,43б 22,43 ± 0,13б 24,99 ± 0,26в 17,12 ± 0,20а 22,04 ± 0,31б 27,04 ± 0,33д

Примечание. M ± m – среднее значение показателя и его ошибка; разные индексы указывают на статистиче-
ски достоверные различия показателей в строке (ANOVA, LSD-test), p < 0,05.
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амилолитическую активность в их кишечнике 
(F2, 24 = 195,70; p < 0,001; ŋ = 67,05 %). Обна-
руженные эффекты влияния интенсивности 
ИГВФМБ связаны со снижением длины и мас-
сы тела у рыб из вариантов 100 нТл относи-
тельно других и увеличением амилолитичес-
кой активности с повышением интенсивности 

ИГВФМБ. Экспонирование эмбрионов во вре-
мя разных промежутков эмбриогенеза не по-
влияло на амилолитическую активность у се-
голетков (F1, 24 = 0,02; p > 0,05), однако сказа-
лось на их размерах (F1, 174 = 318,74; p < 0,001; 
ŋ = 50,44 %). Это проявилось в снижении раз-
меров сеголетков, экспонированных в различ-
ных по интенсивности ИГВФМБ после гаст-
руляции, по сравнению с вариантами до гас-
труляции. Двухфакторный дисперсионный 
анализ выявил достоверные эффекты влияния 
взаимодействия факторов (интенсивность 
 ИГВФМБ, в которых экспонировались эмбри-
оны, и промежутки эмбриогенеза, на которые 
приходилась экспозиция) на размеры сего-
летков (F2, 174 = 54,16; p < 0,001; ŋ = 17,14 %), 
а также на амилолитическую активность в их 
кишечнике (F2, 24 = 74,90; p < 0,001; ŋ = 26,94 %). 
В группах, подвергавшихся экспозиции до гас-
труляции, размеры рыб уменьшались с уве-
личением интенсивности ИГВФМБ, в группах, 
подвергавшихся экспозиции после гаструля-
ции, наоборот, размеры росли с увеличением 
интенсивности ИГВФМБ. Амилолитическая ак-
тивность увеличивалась с ростом интенсивнос-
ти ИГВФМБ. Однако в группах, подвергавшихся 
экспозиции после гаструляции, это увеличение 
было более интенсивным по сравнению с груп-
пами, экспонированными до гаструляции.

обсуждение

Более высокий уровень амилолитической 
активности и размерно-массовых показателей 
рыб контрольной группы по сравнению с од-
новозрастной молодью плотвы из Рыбинского 
водохранилища [Уголев, Кузьмина, 1993] сви-
детельствует об удовлетворительной кормовой 
базе выростных прудов и высокой функцио-
нальной активности пищеварительной системы 
плотвы в конце первого нагульного периода. По-
скольку рыбы контрольной и эксперименталь-
ных групп в течение 4 мес. находились в раз-
ных прудах, на исследованные характеристики 
могли повлиять и такие неучтенные факторы, 
как различия в спектре и количестве кормовых 
объектов. Однако результаты наших многолет-
них экспериментов показали, что условия в кон-
кретном пруду, по всей видимости, не оказыва-
ют значительного влияния на рост сеголетков 
по сравнению с другими прудами, расположен-
ными на территории экспериментальной пру-
довой базы ИБВВ «Сунога» [Krylov et al., 2016]. 
Кроме того, активность гликозидаз в кишечнике 
молоди плотвы контрольных групп, развивав-
шихся в разных выростных прудах, на протяже-
нии многих лет была близка [Голованова и др., 

Амилолитическая активность (мкмоль/г·мин) в ки-
шечнике сеголетков плотвы в диапазоне темпера-
туры инкубации от 0 до 70 °С в контроле (1) и после 
экспозиции в ИГВФМБ в диапазоне 0–0,001 Гц с раз-
махом флуктуаций 100 нТл (2), 300 нТл (3) и 500 нТл 
(4) в период (а) до гаструляции (1–6 ч после оплодо-
творения), (б) после гаструляции (33–39 ч с момента 
оплодотворения)
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2006; Голованова, Таликина, 2006; Filippov et al., 
2014; Голованова и др., 2015].

Закладка органов пищеварительной систе-
мы у рыб происходит в эмбриональный период, 
ее формирование завершается в конце личи-
ночного периода развития. К концу первых су-
ток после оплодотворения зародыши карповых 
рыб достигают стадии гаструляции, в тече-
ние вторых суток происходит закладка осевых 
структур и формирование кишечной трубки; 
в течение третьих и четвертых – дальнейшее 
разрастание кишечной трубки [Ланге и др., 
1975; Попова, 1975]. Флуктуации магнитного 
поля во время эмбриогенеза рыб могли спро-
воцировать изменения в формировании и раз-
витии различных структур организма, включая 
пищеварительную систему, и, как следствие, 
привести к изменениям размерно-массовых 
характеристик. Действительно, в эксперимен-
тах, проводимых на протяжении ряда лет, уста-
новлено значительное снижение стандартной 
длины и массы тела у сеголетков плотвы после 
действия переменного синусоидального маг-
нитного поля на эмбрионы [Krylov et al., 2016]. 
В нашем эксперименте показано снижение 
морфометрических характеристик сеголетков, 
подвергшихся ИГВФМБ после гаструляции по 
сравнению с контролем. При этом выявлена 
прямая зависимость между размерами рыб 
и интенсивностью ИГВФМБ (Spearman R = 0,74; 
p < 0,001; n = 90), что согласуется с результа-
тами предыдущих работ [Krylov et al., 2016]. 
В наших предыдущих экспериментах экспози-
ция эмбрионов плотвы в имитации МБ с разма-
хом амплитуды около 300 нТл с 1-го по 24-й час 
после оплодотворения вызвала уменьшение 
длины и массы тела, с 24-го по 48-й час – сни-
жение массы тела сеголетков по сравнению 
с контрольной группой [Голованова и др., 
2015]. Однако в настоящей работе действие 
ИГВФМБ с интенсивностью 300 нТл на эмбри-
оны плотвы в течение первых 6 ч после оплодо-
творения не привело к каким-либо существен-
ным изменениям в размерно-массовых харак-
теристиках. Это несоответствие может быть 
вызвано различиями в сигналах, используемых 
для моделирования геомагнитной активности 
или/и продолжительности воздействия.

Установлено, что магнитные поля могут из-
менять активность пищеварительных гидролаз 
в кишечнике рыб [Голованова и др., 2006, 2013, 
2015; Кузьмина и др., 2014, 2015; Krylov et al., 
2014; Li et al., 2015]. Пребывание карася Caras-
sius carassius (L.) в течение 1 ч в комбиниро-
ванном магнитном поле с параметрами резо-
нанса для ионов Ca снижало амилолитическую 
и протеолитическую активность в кишечнике, 

с параметрами резонанса для ионов K приво-
дило к снижению лишь амилолитической ак-
тивности [Кузьмина и др., 2015]. Пребывание 
карпа Cyprinus carpio (L.) и карася в условиях 
сильной МБ продолжительностью 20 ч вызы-
вало значительное снижение активности ки-
шечных гликозидаз, особенно у голодных рыб, 
и слабо влияло на активность протеиназ [Кузь-
мина и др., 2014]. Также показано, что актив-
ность кишечной протеазы у молоди тиляпии 
Oreochromis niloticus (L.) после экспозиции 
в магнитном поле с частотой 50 Гц и интен-
сивностью 30, 100, 150 и 200 мкТл в течение 
30 дней была ниже по сравнению с контроль-
ной группой [Li et al., 2015]. При этом актив-
ность протеазы восстанавливалась спустя 20 
дней после прекращения действия магнитного 
поля. Воздействие магнитного поля (500 Гц, 
150 мкТл или 72,5 Гц, 150 мкТл) на плотву во 
время эмбриогенеза (в течение первых 48 или 
60 ч после оплодотворения) приводило к из-
менениям амилолитической и сахаразной ак-
тивности в кишечнике сеголетков [Головано-
ва и др., 2006, 2013]. Имитация сильной МБ 
(0–5 Гц; 300 нТл) во время разных промежутков 
раннего развития плотвы вызывала разнона-
правленные изменения активности гликозидаз 
(мальтазы, сахаразы, амилолитической актив-
ности) и кинетических характеристик гидроли-
за углеводов у сеголетков [Голованова и др., 
2015]. Если воздействие продолжалось в те-
чение 0–24 ч после оплодотворения, амилоли-
тическая активность и активность сахаразы 
в кишечнике сеголетков снижалась (активность 
мальтазы повышалась), в течение 24–48 ч – 
активность всех исследованных гликозидаз 
и сродства ферментов к субстрату повыша-
лась. Несмотря на отсутствие изменений уров-
ня ферментативной активности у сеголетков 
после действия имитации сильной МБ на эм-
брионы в интервале 48–72 ч после оплодотво-
рения, было выявлено изменение чувствитель-
ности гликозидаз к действию ионов Cu2+, Zn2+ 
и гербицида Раундап in vitro [Филиппов и др., 
2015]. Чувствительность ферментов, гидроли-
зующих крахмал, усиливалась в большей мере 
по сравнению с собственно мембранным фер-
ментом мальтазой. Действие имитации силь-
ной МБ на эмбрионы в отрезок 72–96 ч. после 
оплодотворения снижало амилолитическую ак-
тивность и активность мальтазы у сеголетков, 
однако температурные характеристики глико-
зидаз у рыб опытной и контрольной групп были 
сходны [Filippov et al., 2014].

Снижение величины температурного оп-
тимума у рыб опытных групп может рассмат-
риваться как снижение термоустойчивости 
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ферментов после действия ИГВФМБ в период 
эмбриогенеза. Однако расширение зоны тем-
пературного оптимума, наряду с более высо-
кой относительной амилолитической актив-
ностью в зоне физиологических температур, 
свидетельствует об адаптивных изменениях 
ферментов, гидролизующих крахмал, у рыб 
опытных групп. Поскольку амилолитическая 
активность отражает суммарную активность 
ферментов, гидролизующих крахмал (панкре-
атической a-амилазы и мембранных глюкоами-
лазы и мальтазы), изменение характеристик 
гидролиза крахмала у рыб, подвергнутых во 
время эмбриогенеза действию ИГВФМБ, мо-
жет быть обусловлено не только изменением 
свойств ферментов, но и их соотношения.

Результаты дисперсионного анализа под-
твердили зависимость эффектов от интенсив-
ности ИГВФМБ и того промежутка в эмбрио-
генезе, на который приходилось воздействие. 
Снижение размерно-массовых показателей, 
более низкий уровень амилолитической актив-
ности по сравнению с другими эксперимен-
тальными вариантами, а также более широкий 
температурный оптимум и наибольшая от-
носительная активность ферментов, гидро-
лизующих крахмал, выявлены у сеголетков, 
экспонированных в ИГВФМБ 100 нТл после 
гаструляции. Именно в этот отрезок эмбрио-
генеза происходит формирование системы пи-
щеварения [Ланге и др., 1975; Попова, 1975], 
и проявление максимального эффекта было 
вполне ожидаемым. Вариант ИГВФМБ 100 нТл 
по своей интенсивности соответствует умерен-
ной МБ. Есть данные о том, что некоторые ме-
дико-биологические эффекты более выражены 
в дни умеренной геомагнитной активности, чем 
в дни сильных МБ [Stoupel и др., 2004]. Суточ-
ная вариация геомагнитного поля рассматри-
вается как вторичный синхронизатор для био-
логических циркадных ритмов [Weydahl и др., 
2001; Krylov et al., 2014]. Амплитуда флуктуаций 
геомагнитного поля во время умеренных МБ 
ближе к амплитуде суточной геомагнитной ва-
риации по сравнению с более интенсивными 
МБ. По этой причине ИГВФМБ 100 нТл, вероят-
но, чаще воспринималась эмбрионами как из-
менение суточной геомагнитной вариации, что 
в свою очередь приводило к несогласованнос-
ти биологических циркадных ритмов.

Заключение

Действие ИГВФМБ в диапазоне 0–0,001 Гц 
с размахом амплитуды 100, 300 и 500 нТл на 
эмбрионы плотвы в промежутки эмбриогене-
за до (1–6 ч после оплодотворения) и после 

(33–39 ч после оплодотворения) гаструляции 
приводило к изменениям размерно-массовых 
и физиолого-биохимических показателей се-
голетков. Масса и длина тела сеголетков, раз-
вившихся из эмбрионов, подвергнутых дейст-
вию ИГВФМБ после гаструляции, была ниже 
по сравнению с контрольной группой. Амило-
литическая активность в кишечнике сеголет-
ков опытных групп (исключая вариант ИГВФМБ 
100 нТл после гаструляции) была, как правило, 
выше, чем в контроле. Температурный опти-
мум гидролиза крахмала у рыб опытных групп 
был более широк и сдвинут к 40 °С (у рыб кон-
трольной группы равен 50 °С), относительная 
активность ферментов в зоне жизнедеятель-
ности была выше по сравнению с контролем. 
Наиболее низкие размерно-массовые пока-
затели, уровень амилолитической активности, 
а также более широкий температурный опти-
мум и наибольшая относительная активность 
ферментов, гидролизующих крахмал, выяв-
лены у сеголетков, подвергнутых экспозиции 
ИГВФМБ 100 нТл после гаструляции. Величина 
наблюдаемых эффектов и их направленность 
зависит от интенсивности ИГВФМБ и тех про-
межутков в эмбриогенезе, на которые при-
шлось воздействие.

Работа выполнена при поддерж-
ке РФФИ (проект № 14–04–31170-мол_а) 
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исПыТание гнеЗд-инКуБаТороВ иКры КумЖи  
(SALMO TRUTTA L.) дВуХЪЯрусной КонсТруКции В реКе 
улмосенйоКи (Бассейн ладоЖсКого оЗера)

м. а. ручьев1, д. а. ефремов1, м. а. скоробогатов2, а. е. Веселов1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН
2 Тверской государственный технический университет

Представлен результат внезаводского метода воспроизводства кумжи (Salmo 
trutta L.), испытанный в р. Улмосенйоки (бассейн Ладожского озера). Использованы 
специально сконструированные гнезда-инкубаторы, устанавливаемые на дно по-
рогового участка реки. Каждое устройство представляет собой обтекаемую упло-
щенную емкость, внутри которой в два яруса размещены инкубационные пластины 
с лунками для икры. В дне устройства имеется водозаборник, обеспечивающий 
постоянное поступление свежей воды к икре, сбоку вмонтированы патрубки для 
расселения личинок. Гнездо позволяет инкубировать в течение зимы оплодотво-
ренную икру кумжи и весной получать жизнестойких личинок, самостоятельно рас-
селяющихся в пороге реки. В ходе испытания были выявлены как преимущества 
(повышенная емкость для инкубируемой икры), так и конструктивные недостатки – 
слабая проточность нижней инкубационной пластины, что затруднило выход личи-
нок. В целом эффективность выклева личинок составила 92–95 %. Выход личинок 
в реку не превысил 70 %. При небольшой доработке устройство можно использо-
вать для восстановления численности кумжи в небольших реках, где заводское 
воспроизводство по разным причинам невыгодно.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: внезаводской метод инкубации; икра кумжи; двухъярусные 
гнезда-инкубаторы; технологии инкубации.

M. A. Ruch’ev, D. A. Efremov, M. A. Skorobogatov, A. E. Veselov. 
TRIALS OF TWO-LEVEL NESTS FOR INCUBATION OF BROWN TROUT 
(SALMO TRUTTA L.) EGGS IN THE ULMOSENJOKI RIVER (LAKE 
LADOGA CATCHMENT)

The outcome of a trial application of a non-hatchery method for the reproduction of brown 
trout, Salmo trutta L., in the Ulmosenjoki River (Lake Ladoga catchment) is presented. 
Specially designed incubation nests were planted on the bottom of a rapid section of the 
river. Each device is a streamlined flattened vessel with two layers of incubation plates 
with egg slots inside it. There is a water inlet in the bottom of the device to secure con-
tinuous supply of fresh water to the eggs; short tubes through which larvae can leave the 
nest are situated laterally. The nest allows for incubating impregnated brown trout eggs 
through the winter, yielding in spring viable larvae, which will then disperse around the 
rapid. The trials revealed both advantages (increased capacity for the incubated eggs) 
and structural shortcomings (poor flow at the lower incubation plate, hindering the exit 
of larvae). Overall, the nest’s hatching yield was 92–95 %, but no more than 70 % of the 
larvae exited the nest. Given a minor upgrade, the device can be used for restoration of 
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Введение

Перспективным направлением по интенсив-
ному зарыблению рек молодью лососевых рыб 
считается разработка устройств и технологий, 
позволяющих инкубировать икру рыб в реках. 
Эти устройства, или гнезда-инкубаторы, с за-
ложенной в них искусственно оплодотворен-
ной икрой размещают на порогах и перекатах. 
По окончании зимнего инкубационного перио-
да из гнезд-инкубаторов происходит самосто-
ятельное расселение жизнестойких личинок, 
которые в дальнейшем ведут характерный для 
дикой молоди образ жизни, их рост и развитие 
происходит на естественной кормовой базе 
[Donaghy, Verspoor, 2000; Лупандин и др., 2005; 
Dumas, Marty, 2006; Веселов и др., 2007, 2011; 
Pander et al., 2009; Павлов и др., 2014].

Доставку икры к зарыбляемым порогам 
и перекатам рек можно осуществлять осенью, 
в течение 5–6 дней после ее оплодотворения 
на рыбопункте, либо весной в марте, до начала 
ледохода, когда икра, выдержанная в заводских 
инкубаторах, достигает стадии развития «гла-
зок». Это определило выделение двух техно-
логий, различающихся по продолжительности 
инкубации, – длинноцикловой (октябрь – конец 
мая) и короткоцикловой (март – конец мая). 
Обе технологии, как и конструкции гнезд-инку-
баторов, разработанные ранее нами и другими 

авторами, были апробированы на икре атлан-
тического лосося (Salmo salar L.) и некоторых 
дальневосточных видов – горбуши (Oncorhyn-
chus gorbuscha (Walb.)) и кеты (Oncorhynchus 
keta (Walb.)) [Павлов и др., 2014; Федорова, 
2015]. Вместе с тем кумжа (Salmo trutta L.), 
воспроизводящаяся в притоках Ладожского 
и Онежского озер и занесенная в Красную кни-
гу РФ (2001), представляет не меньший инте-
рес в плане использования внезаводского ме-
тода инкубации для увеличения ее численно-
сти. Связано это с тем, что проходная и жилая 
формы кумжи нерестятся преимущественно 
в малых притоках, где заводское воспроизвод-
ство по экономическим причинам невозможно.

Цель работы – провести испытания двухъ-
ярусных конструкций гнезд-инкубаторов повы-
шенной вместимости с заложенной в них икрой 
кумжи на стадии развития «глазок», получить 
жизнестойких личинок, способных самосто-
ятельно расселиться в пороге реки, выявить 
и устранить возможные конструктивные недо-
статки устройств.

материалы и методы

Испытания гнезд-инкубаторов двухъярус-
ной конструкции проводили в р. Улмосенйо-
ки (бассейн Янисъярви и Ладожского озе-
ра, 61°54ʹ16.17ʺ с. ш., 31°04ʹ28.61ʺ в. д.) по 

brown trout stock in small rivers, where hatchery-based reproduction is for various rea-
sons impractical.

K e y w o r d s: non-hatchery method of incubation; brown trout eggs; two-level incuba-
tion nests; incubation technologies.

Рис. 1. Внешний вид собранных двухъярусных гнезд-инкубаторов с двумя (А) и одним (Б) выходными патруб-
ками:
1 – корпус устройства, 2 – верхняя и нижняя инкубационная пластина, 3 – овальная лунка, 4 – покровная мембрана с двумя 
прорезями, 5 – икра в лунке, 6 – выходной патрубок

А Б
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короткоцикловой технологии. Инкубаторы ус-
танавливали на галечный грунт на предпорого-
вом участке с поверхностной скоростью тече-
ния 0,5 м/с и глубиной 0,65 м. 2 апреля 2015 г. 
на частной форелевой ферме «Суйстамо» была 
получена икра кумжи на стадии развития «гла-
зок». На этой стадии эмбрионы не чувствитель-
ны к встряске и их можно транспортировать 
к реке. Икра была заложена в двухъярусные 
гнезда-инкубаторы, имеющие конструктивные 
отличия от предыдущих испытанных нами ус-
тройств [Веселов и др., 2007, 2011]. Отличия 
заключаются в том, что в корпусе устройства 
закрепляются две инкубационные пластины, 
расположенные одна над другой, и в каждую 
из них закладывается в два раза больше ик-
ринок – по 300 шт. Увеличенное количество 
икры обеспечено за счет продолговатых лунок 
на 5–7 икринок и оптимизации их расположе-
ния в инкубационной пластине. В собранное 
гнездо помещается до 600 икринок. Принцип 
работы гнезд основан на промывании икры 
в лунках струйками воды с низкой скоростью 
течения. Естественно очищенная подрусло-
вая вода поступает из донного водозаборника. 
Всего было установлено пять устройств. В че-
тырех гнездах для каждой инкубационной плас-
тины имеется свой выходной патрубок и своя 
накопительная камера (рис. 1, А). Расселение 
личинок из них происходит так же, как и в пре-
жних конструкциях, через выходные патрубки. 
В пятом гнезде устроен лишь один выходной 
патрубок, который должен обеспечить выход 
личинок сразу из двух инкубационных пластин 
наружу (рис. 1, Б). Здесь вылупившиеся и под-
нявшиеся на плав личинки из нижней пластины, 
как предполагается, должны проплыть через 
верхнюю пластину (для этого имеется сквоз-
ное овальное отверстие) и далее собраться 

в верхней накопительной камере вместе с ли-
чинками из верхней инкубационной пластины. 
Пластины отличались по количеству прорезей 
в покровной мембране, которой закрывалась 
сверху каждая лунка. На двух из них имелось 
по две прорези, на трех – по три. Снизу лунки 
закрыты защитной сеткой, предотвращающей 
выпадение эмбрионов. Выклюнувшиеся и ок-
репшие за счет постепенного использования 
желточного мешка личинки открывали лепес-
тки мембраны и оказывались в одной из нако-
пительных камер. Здесь происходило их даль-
нейшее развитие до завершения эндогенного 
питания. В конце этого периода увеличивается 
двигательная активность личинок, и они вы-
плывают из устройства через патрубок наружу, 
где расселяются в придонном межгалечном 
пространстве дна реки и переходят на экзоген-
ное питание.
результаты и обсуждение

Пять гнезд-инкубаторов двухъярусной кон-
струкции с заложенной икрой кумжи на ста-
дии развития «глазок» были установлены 2 ап-
реля 2015 г. перед порогом в р. Улмосенйоки 
(рис. 2). Температура воды была 0,2 °С.

Контрольная проверка устройств прове-
дена 5 июня, когда температура воды достиг-
ла 14,5 °С. Во всех пяти гнездах-инкубаторах 
были обнаружены личинки кумжи.

В четырех гнездах-инкубаторах с двумя вы-
ходными патрубками в каждой накопительной 
камере верхнего яруса найдено от 5 до 11 экз. 
жизнеспособных личинок кумжи, полученных от 
300 заложенных икринок (рис. 3, А). Остальные 
личинки уже покинули гнезда через выходной 
патрубок. Здесь же в лунках инкубационной 
пластины обнаружены погибшие икринки в ко-
личестве 1–6 шт. В нижнем ярусе конструкций 

А Б
Рис. 2. Инкубационная пластина с заложенной икрой в овальных лунках со стороны мембраны (А) и со сторо-
ны защитной сетки (Б)



94

с двумя выходными патрубками выклюнулось 
более 90 % эмбрионов, однако около полови-
ны из них не смогли найти выходной патрубок 
и погибли. Эти личинки были найдены в нако-
пительной камере с почти рассосавшимися 
желточными мешками (рис. 3, Б).

В одном гнезде-инкубаторе с одним общим 
выходным патрубком, расположенным в верх-
ней части накопительной камеры, также ус-
пешно была проинкубирована икра. Погибших 
икринок в лунках верхней пластины было всего 
5 шт., а не успевших выйти наружу личинок – 
8 экз. Однако в лунках нижней инкубационной 
пластины погибло до 50 не выклюнувшихся эм-
брионов. Около 250 личинок в нижней инкуба-
ционной пластине не смогли подняться в верх-
нюю накопительную камеру и также погибли.

Как положительный результат отметим, что 
во всех пяти гнездах-инкубаторах получены 
личинки кумжи. Однако их самостоятельный 
выход наружу из нижних накопительных ка-
мер был затруднен или невозможен. В лунках 
осталось больше погибших эмбрионов, чем 
в верхней пластине. В этом случае необходи-
мо усилить проточность нижней инкубацион-
ной пластины и накопительной камеры, а также 
увеличить диаметр нижнего выходного пат-
рубка с 10 до 15 мм. Следует сбалансировать 
проточность верхней и нижней инкубационной  
пластины.

В ходе испытания выявлены и другие кон-
структивные недостатки гнезд-инкубаторов. 
Например, было затруднительно дозировать 
в продолговатую лунку точное количество икры 
(5 или 7 шт.). Между верхней и нижней инку-
бационными пластинами должны быть стой-
ки, которые позволят ровно и быстро собрать 
два яруса конструкции после загрузки икры. 

По-видимому, необходимо использовать за-
тенение устройства, т. к. без него ускоряется 
созревание личинок и может быть преждевре-
менный (до появления естественной кормовой 
базы) выход их наружу.

К преимуществам испытанной конструкции 
гнезда-инкубатора относится большая вмес-
тительность – до 600 икринок (по 300 шт. на 
одну пластину); увеличение скорости загрузки 
икры, что особенно важно для максимального 
сокращения времени контакта икры с воздухом 
и избегания температурного шока при разнице 
ее значений в воде и воздухе; загружать икру 
через три прорези в одной мембране пред-
почтительнее, чем через одну или две, т. к. это 
влияет на равномерное заполнение вытянутой 
лунки икрой.

Испытания двухъярусных гнезд-инкубаторов 
в р. Улмосенйоки проводили по короткоцикло-
вой технологии [Павлов и др., 2014]. В данном 
случае она была предпочтительна, т. к. икру до 
стадии «глазок» выдерживали на расположен-
ной рядом ферме «Суйстамо» (оз. Янисъярви, 
залив Улмалахти), ведущей работу по поддер-
жанию маточного стада ладожской кумжи. На 
ферме регулярно проводили изъятие погибших 
эмбрионов, и в результате в устройства были 
загружены жизнеспособные эмбрионы. Эта 
технология незаменима при зарыблении труд-
нодоступных рек и притоков, доставку икры на 
которые осуществляют с использованием сне-
гоходов. Гнезда-инкубаторы устанавливают 
в пропиленные во льду майны или промоины на 
выбранные еще осенью площадки, на которых 
не происходит «перепахивания» грунта при ве-
сеннем ледоходе.

Ранее короткоцикловая технология была ус-
пешно апробирована нами в 2008 и 2011 годах 

А Б
Рис. 3. Оставшиеся в верхней накопительной камере несколько личинок кумжи (показаны стрелками) после 
выхода их основного количества в реку (А) и погибшие личинки из нижней накопительной камеры, которые не 
смогли самостоятельно выйти через патрубок (Б)
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на реках Суна и Лижма (бассейн Онежского 
озера), где выход личинок пресноводного ло-
сося составил 95–97 % [Веселов и др., 2011, 
2013]. В эксперименте учитывали, что наибо-
лее критичный период инкубации икры связан 
с переходом зимней межени в паводковый ре-
жим, когда поступающая внутрь вода может 
существенно насыщаться губительными для 
эмбрионов взвесями детрита, ила или мине-
ральными частицами [Казаков, 1982]. Однако 
в нашем случае частицами ила плотно покрыва-
лась мембрана в нижней инкубационной плас-
тине, но это не мешало выходу личинок кумжи. 
В связи с этим необходимо увеличить размеры 
поддона – нижней части устройства, где будут 
скапливаться частицы ила и песка.

Разработанные нами устройства с одним 
или двумя ярусами ориентированы в основном 
на одиночный способ установки – без крепле-
ния на единой раме. Испытания в реках пока-
зали, что они устойчивы к паводкам, т. к. на-
ходятся между возвышающимися валунами, 
и удобны для использования в порогах рек с не-
ровным рельефом дна. Обычно их выставляют 
по 15–50 шт. на небольшом участке порога, 
площадь которого варьирует от 1,5 до 6 м2 [Ве-
селов и др., 2013; Федорова и др., 2015].

В местах установки гнезд скорость течения 
у поверхности воды должна быть в пределах 
0,6–0,9 м/с, а глубина составлять 0,6–0,9 м. Та-
кие показатели типичны для естественных не-
рестовых участков кумжи и лосося. При ко-
лебании уровня воды в реке это позволяет 
избежать обсыхания или промерзания гнезд 
в зимнюю межень [Смирнов, 1979; Tonina, Buff-
ington, 2009].

Конструкции гнезд-инкубаторов могут быть 
ориентированы на русловое или подрусловое 
водное питание, что определяется чистотой 
воды в реке в межень и в паводок. В первом 
случае вода в устройства поступает непосред-
ственно из речного потока, и тогда обычно ис-
пользуются сменные фильтры [Brenner, Schnei-
der, 2005], а во втором – из подруслового 
потока в галечном грунте с глубины 7–12 см, 
как в естественных нерестовых гнездах лосо-
севых рыб [Павлов и др., 2014]. В этом случае 
за счет естественной фильтрации воды в грун-
те поступление взвеси внутрь устройства рез-
ко снижено.

В устройствах, разрабатываемых для рек, 
где нет устойчивого ледового покрова, напри-
мер, для умеренного климата европейских 
стран, чаще всего используют русловой тип 
питания. В этом случае внутрь инкубаторов, 
установленных в реках, попадают губитель-
ные для эмбрионов частицы ила или детрита, 

поэтому их необходимо периодически обслу-
живать, заменяя фильтры и удаляя погибших 
личинок [Brenner, Schneider, 2005]. В условиях 
сурового климата Северо-Запада России об-
служиваемые устройства непригодны, т. к. не-
возможно их поднимать в период ледостава. 
В связи с этим, а также по причине снижения 
трудозатрат, предпочтительнее использова-
ние необслуживаемых устройств, запитанных 
на естественно очищенном подрусловом пото-
ке [Лупандин и др., 2005; Веселов и др., 2011, 
2013; Федорова и др., 2015].

Наш опыт показывает, что при использова-
нии оцинкованной стали или медных трубок 
и соединений в инкубационных устройствах 
выживаемость эмбрионов не превышает 15–
25 %, а в некоторых случаях (р. Умба, 2005 г., 
использована оцинкованная сталь) наблю-
дается стопроцентная гибель. Материал из-
готовления гнезд-инкубаторов должен быть 
биоинертным. Например, подходит пищевой 
пластик – полиэтилентерфталат (PET) и эколо-
гически чистая нержавеющая пищевая сталь 
18/10 (12х18Н10Т). Пластиковые конструкции 
значительно дешевле металлических, однако 
они требуют наличия грузового пояса, обеспе-
чивающего придавливание к грунту. Гнезда из 
обоих материалов пригодны для многократно-
го использования.

В настоящее время нами разрабатывают-
ся конструкции гнезд-инкубаторов, в которых 
для создания благоприятных гидравлических 
условий используется подрусловой поток, пос-
тупающий из придонного или выносного водо-
заборника. Предпочтительно, если устройства 
с донным водозабором частично заглублены 
в грунт. Выносной водозаборник закапыва-
ется полностью на глубину 10–20 см впереди 
инкубатора, соединенного с ним гофрирован-
ной трубкой. Проведенные испытания на реках 
Лососинка, Суна, Лижма (бассейн Онежского 
озера), Умба, Индера (бассейн Белого моря) 
показали перспективность данного направ-
ления. В результате был предложен ряд но-
вых устройств, на которые получены патенты 
РФ [Павлов и др., 2010а, б, 2013, 2014 и др.]. 
В каждом последующем гнезде использова-
лись удачные элементы от предыдущих инкуба-
торов. В результате в конструкции с выносным 
водозаборником эффективность инкубируемой 
икры достигала 94–97 %, а с придонным водо-
заборником – до 98 %. В первом устройстве 
для прикрытия икры в лунках использовалась 
покровная галька [Веселов и др., 2013], а во 
втором – специальная лепестковая мембрана. 
Такого типа лепестковая мембрана была ис-
пользована и в двухъярусных конструкциях на 
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р. Улмосенйоки. Оба способа покрытия икры 
позволили сохранить ее и эмбрионы в лунках 
до выхода личинок, обеспечивая постоянную 
проточность – доставку кислорода и вынос 
метаболитов [Павлов и др., 2014]. В каждый 
из испытываемых инкубаторов закладыва-
лось от 96 до 130 икринок, что оптимально при 
быстрой загрузке икры, препятствующей ее 
обсыханию или обморожению (при темпе-
ратуре ниже нуля) перед установкой на дно  
реки.

Вместе с тем результат искусственной инку-
бации икры, как лосося, так и кумжи, в естест-
венных условиях остается в значительной сте-
пени зависим от выбора конкретной реки. Опыт 
показывает, что реки, зарегулированные оли-
готрофными водоемами, предпочтительнее, 
т. к. вода в них чище даже в период паводка 
и пик гидрографа, сглаживаемый озерами, не 
создает поток разрушительной силы, размы-
вающий дно на нерестово-выростных участках. 
В озерно-речных системах в весенний период 
чаще всего не происходит перепахивания дна 
льдом и разрушения гнезд-инкубаторов.

Заключение

Проведенные испытания показали, что гнез-
да-инкубаторы с ярусным расположением ин-
кубационных пластин и лунками на 5–7 икринок 
значительно эффективнее по емкости закла-
дываемой икры, чем одноярусные устройства. 
Покровная мембрана с прорезями, прикле-
енная к продолговатым лункам, также хоро-
шо сработала – личинки раскрывали лепестки 
и оказывались в верхней накопительной каме-
ре, откуда они после рассасывания желточного 
мешка свободно расселялись в реку. В целом 
эффективность выклева личинок составила 92–
95 %, однако выход их из гнезд не превышал 
70 %.

Недостатком конструкции следует признать 
выходной патрубок нижнего яруса – его рас-
положение снижало проточность и затрудняло 
расселение личинок. По-видимому, следует 
увеличить диаметр нижнего выходного патруб-
ка и проточность нижней инкубационной плас-
тины за счет большего поступления воды в во-
дозаборник и частичного перераспределения 
ее внутри устройства, например, с помощью 
пластины-отбойника.

Таким образом, результаты испытаний 
позволяют рекомендовать для внезаводско-
го воспроизводства кумжи гнезда-инкубато-
ры обтекаемой уплощенной формы. Пред-
почтительно, чтобы они были диаметром 
15–30 см и высотой не более 7–9 см. Этим 

обеспечивается простота установки инкубато-
ров, их сохранность при ледоходе, защита и ус-
тойчивость на неровном дне в паводки.

Использование подруслового водного пита-
ния позволяет в течение всего периода инку-
бации омывать икринки естественно очищен-
ным потоком и сделать конструкции необслу-
живаемыми. Как показали испытания на реках 
Индера, Пистойоки, Суна, Лижма, Лососинка 
и Улмосенйоки, именно такое водное питание, 
а также расположение икринок в индивидуаль-
ных или групповых лунках с покровной галькой 
или мембраной гарантируют высокий процент 
(более 9 %) выклева и выхода в естественную 
среду личинок лососевых рыб [Веселов и др., 
2011, 2013; Павлов и др., 2014]. В дальнейшем 
следует продолжить поиск оптимальной систе-
мы конструкции водозаборника подруслового 
потока. Необходимо провести гидравлические 
испытания устройств в лаборатории с целью 
усовершенствования внутренней схемы про-
точности устройства, разработать методы быс-
трой загрузки икры в гнезда-инкубаторы, а так-
же способы их установки на речное дно без 
применения специальных средств крепления 
и водолазного снаряжения.

Гнезда-инкубаторы планируется использо-
вать при восстановлении численности популя-
ций и воссоздании стад лосося и кумжи в реках 
с критически низким количеством производи-
телей или с утраченными популяциями.

Работа выполнена при финансовой под-
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14–24–00102.

Авторы выражают благодарность директору 
форелевой фермы «Суйстамо» Д. А. Ручьеву 
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ВлиЯние лиПидного и ЖирноКислоТного 
сТаТуса на Процессы ПерВичного расселениЯ 
и ФормироВаниЯ ФеноТиПичесКиХ груПП сеголеТоК 
аТланТичесКого лососЯ SALMO SALAR L.

З. а. нефедова, с. а. мурзина, с. н. Пеккоева,  
а. е. Веселов, н. н. немова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Проведено сравнительное исследование показателей липидного обмена у сеголе-
ток лосося, оставшихся после выклева около нерестовых гнезд в прибрежье главно-
го русла реки Варзуги (у порогов-перекатов) и мигрировавших в притоки Ареньга, 
Пятка и Фалалей. Выбор местообитания сеголетками лосося после выклева и рас-
селения сказывается на количественных характеристиках липидов и жирных кислот 
и обеспечивается адаптационными системами организма, включающими вариа-
ции соотношений их отдельных классов в физиологических пределах. Выявленные 
биохимические различия между мигрировавшими в притоки и оставшимися в при-
брежье сеголетками лосося могут являться основой для формирования в после-
дующем развитии (в возрасте 1+, 2+) устойчивой дифференциации рыб на группы 
с разным липидным статусом и размерно-весовыми показателями. Такая диффе-
ренциация молоди атлантического лосося на стадии сеголеток (0+) может являть-
ся началом внутрипопуляционной разнокачественности и влиять в дальнейшем на 
жизненную стратегию рыб.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: липиды; жирные кислоты; сеголетки; атлантический лосось; 
река Варзуга.

Z. A. Nefedova, S. A. Murzina, S. N. Pekkoeva, A. E. Veselov, 
N. N. Nemova. THE EFFECT OF THE LIPID AND FATTY ACID STATUS OF 
ATLANTIC SALMON, SALMO SALAR L., FINGERLINGS ON THEIR PRIMARY 
DISPERSAL AND FORMATION OF PHENOTYPIC GROUPS

A comparative study of the lipid metabolism in Atlantic salmon fingerlings staying after 
hatching near their spawning redds along the banks of the Varzuga River main channel 
(at rapids and riffles) and those who had migrated to tributaries – the Arenga, the Pjatka 
and the Falaley. The choice of habitats by fingerlings after hatching and dispersal affects 
the quantitative characteristics of lipids and fatty acids, and is supported by the organ-
ism’s adaptive systems, including variations in the ratios of individual lipid and fatty acid 
classes within physiological limits. Fingerlings from the Pjatka had higher length-weight 
values, the energy/structural lipids ratio (TAG+ECHOL/PL+CHOL), and the ratio of es-
sential fatty acids 18:3ω-3/18:2ω-6 as compared to fish from other studied biotopes. The 
combination of ecological and trophic conditions (temperature, water flow rate, depth, 
riverbed particle size composition and fouling, species composition and amount of food 
items, and their availability) in the Pjatka are more favorable for the growth and develop-
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Введение

Река Варзуга является одним из самых 
больших нерестово-выростных водоемов на 
Кольском полуострове, в котором воспроизво-
дится крупнейшая в России популяция атлан-
тического лосося. Часть сеголеток (возраста 
0+) лосося одной генерации (имеющих общее 
происхождение) после выклева в июне остает-
ся недалеко от нерестовых гнезд в прибрежье 
главного русла р. Варзуга (в порогах-перекатах 
устья), а другая часть мигрирует в притоки Пят-
ка, Фалалей и Ареньга. Эти притоки различают-
ся по гидрологическому режиму, температуре, 
трофике и, как правило, обладают лучшими 
условиями для развития молоди по сравнению 
с главным руслом и тем самым расширяют об-
ласть обитания рыб [Шустов, 1995]. Заселе-
ние сеголетками малых притоков и прибрежья 
р. Варзуга происходит в первой половине июня 
после завершения паводка и подъема темпе-
ратуры воды выше 10 °С [Веселов, Калюжин, 
2001]. Образуются фенотипические группы, 
достоверно различающиеся к концу лета раз-
мерами и массой. Ранее было высказано пред-
положение о том, что наличие фенотипических 
групп именно у сеголеток лосося, по-видимо-
му, играет значительную роль в дальнейшей 
дифференциации молоди, и эта стадия разви-
тия может рассматриваться как одна из ключе-
вых [Павлов и др., 2008].

Процессы детерминированности миграци-
онного поведения молоди лососевых рыб оп-
ределяются различными механизмами, в том 
числе биохимическими, которые позволяют вы-
явить адаптационный клеточный метаболизм, 
позволяющий выбрать стратегию поведения 
и развития молоди. Важную роль в развитии 
биохимических адаптаций выполняют липиды, 
обеспечивающие структурные и энергетичес-
кие преобразования в клетке, направленные 
на поддержание необходимого гомеостаза ор-
ганизма. Учитывая вышесказанное, в данной 
работе провели сравнительное исследование 
липидного статуса сеголеток (0+) атлантичес-
кого лосося, расселившегося после выхода из 
нерестовых гнезд основного русла р. Варзуга 
в разные притоки.

материалы и методы

Следует отметить, что в притоках Фалалей 
и Пятка (ширина русла 3–5 и 4,5–6,0 м соот-
ветственно) нет условий для зимовки молоди, 
и она в конце лета возвращается на зимовку 
в главное русло реки Варзуги. Приток Ареньга 
значительно крупнее (ширина русла 15–20 м), 
и гидрологические условия позволяют молоди 
оставаться в нем на зимовку. В главном русле 
скорость потока на местах обитания в среднем 
составляла 0,7 м/с, в притоках 0,9 м/с. В прито-
ках разница дневных и ночных температур (ос-
цилляция) составляла 5–7 °С, а в главном рус-
ле – 3–5 °С [Веселов, Калюжин, 2001] (табл. 1).

Отлов сеголеток лосося осуществляли 
в июне и июле, после завершения их рассе-
ления из нерестовых гнезд, в главном рус-
ле р. Варзуга и ее притоках Пятка, Фалалей, 
Ареньга. Гнезда располагались в главном 
русле, часть мальков из них расселялась в ус-
тье притоков (рис.), а другая – в прибрежные 
участки главного русла. Мальков отлавливали 
с помощью аппарата электролова для научных 
исследований FA-2 производства Норвегии, 
затем для снятия последствий кратковремен-
ного электрошока выдерживали их в течение 
суток в русловых садках.

Мальков взвешивали, измеряли их длину 
и раздельно фиксировали 98%-м этанолом. 
Липидный статус оценивали по содержанию 
общих липидов (ОЛ), фосфолипидов (ФЛ), 
триацилглицеринов (ТАГ), холестерина (ХС), 
эфиров холестерина (ЭХС), фосфолипидов 
(ФЛ), а также жирных кислот (ЖК) общих липи-
дов. Методы количественного анализа липидов 
и жирных кислот, а также статистическая обра-
ботка данных описаны в опубликованных ранее 
работах [Нефедова и др., 2007; Мурзина и др., 
2009]. Работа проведена на базе лаборатории 
экологической биохимии с использованием 
оборудования ЦКП НО ИБ КарНЦ РАН.

результаты и обсуждение

Проведено сравнительное исследование 
показателей липидного обмена у сеголеток 
лосося, мигрировавших в июне из нерестовых 

ment of fingerlings. The identified biochemical differences between the fingerlings that 
had migrated to the tributaries and those remaining along the main channel banks may 
be the basis for the formation of steady fish differentiation into groups with different lipid 
status and length-weight indices during further development (in fish aged 1+ and 2+). 
This differentiation in 0+ Atlantic salmon can be considered as a start of intrapopulation 
heterogeneity, affecting further choices on the fish life strategy.

K e y w o r d s: lipids; fatty acids; fingerlings; Atlantic salmon; the Varzuga River.
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гнезд в главном русле р. Варзуга в притоки 
Ареньга, Пятка и Фалалей и оставшихся после 
выклева около нерестовых гнезд в прибрежье 
главного русла реки Варзуги (у одноименных 
порогов-перекатов Ареньга, Пятка и Фалалей).

Сеголетки из притока Ареньга отличались 
от таковых из прибрежного биотопа пони-
женным уровнем общих липидов, в том чис-
ле ТАГ  и ФЛ, однако повышенной у них была 
доля ЭХС и ХС, показателей соотношений ХС/
ФЛ и суммы запасных липидов к структур-
ным ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС. Различия статистиче-
ски достоверны (табл. 2). Прибрежные маль-
ки по сравнению с таковыми из притока име-
ли более высокий уровень эссенциальных 
18:2ω-6 и 18:3ω-3 кислот, но пониженный – 
22:6ω-3 кислоты и показатель 18:3ω-3/18:2ω-6. 
Несмотря на то что прибрежные мальки от-
личались более высоким уровнем общих ли-
пидов (за счет ФЛ и ТАГ) и эссенциальных 
18:2ω-6, 18:3ω-3 кислот, показатели соотноше-
ний ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и 18:3ω-3/18:2ω-6 были 
выше у сеголеток из притока Ареньга, что кор-
релировало с повышенными размерно-весо-
выми характеристиками исследуемой молоди 
(табл. 1, 2).

Сеголетки, мигрировавшие из главного 
русла реки в приток Пятка, достоверно не от-
личались уровнем общих липидов от тако-
вых, оставшихся в прибрежье, однако уровень 

запасных ТАГ был достоверно выше у особей 
из притока, а доля ФЛ преобладала у мальков 
из прибрежья. При этом показатели соотно-
шений ХС/ФЛ и ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС были выше 
у молоди из притока Пятка по сравнению с при-
брежными особями (табл. 2). Более высокие 
показатели соотношений у сеголеток из при-
тока коррелировали с их бо`льшими размер-
но-весовыми характеристиками по сравнению 
с молодью из прибрежья. Были отмечены ва-
риации в уровне эссенциальных ЖК у особей 
из разных биотопов: у прибрежных сеголе-
ток по сравнению с таковыми из притока доля 
ω-6 ПНЖК (за счет18:2ω-6, 20:4ω-6 кислот) 
была выше; сеголетки из притока отличались 
повышенным уровнем суммы ω-3 ПНЖК за 
счет 18:3ω-3 и 20:5ω-3 кислот, а также пока-
зателя 18:3ω-3/18:2ω-6 (табл. 2). Сеголетки 
из притока Пятка по сравнению с таковыми 
из других биотопов отличались повышенным 
содержанием незаменимой 18:3ω-3 кислоты 
и показателем 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК. В иссле-
дованиях Ю. А. Шустова с сотрудниками [2012] 
было отмечено максимальное потребление 
молодью лосося личинок хирономид (Chirono-
mids) по сравнению с другими видами беспоз-
воночных в притоке Пятка. Показано [Descroix 
et al., 2010], что в личинках хирономид содер-
жание 18:3ω-3 кислоты составляло до 17,12 % 
от суммы ЖК. Таким образом, сеголетки (0+), 

Таблица 1. Характеристика биотопов и размерно-весовые показатели сеголеток атлантического лосося 
(Salmo salar L.)

Показатели Места отлова сеголеток лосося
Ареньга Пятка Фалалей

приток русло приток русло приток русло
Дата, месяц, 
год

02.07.2003 27.07.2004 26.06.2003

Тип биотопа порог порог-перекат порог порог-перекат порог порог-перекат
Ширина, м 15–17 230–250 4,5–6,0 110 1,8–3,5 150–160
Глубина, м 0,20–0,45 0,30–0,65 0,15–0,45 0,30–0,60 0,15–0,35 0,35–0,60
Скорость 
течения, м/с

0,6–0,8 0,7–1,1 0,8–1,1 0,5–0,7 0,7–0,9 0,5–0,7

Тип грунта, %* П5/Г25/Вм50/
ВС15/ВК5 (мел-

ковалунный) 

П5/г35/Вм35/
ВС20/ВК5 (га-

лечно-мелкова-
лунный) 

П5/Г25/Вм45/
ВС20/ВК5 (мел-

ковалунный) 

П5/г45/ВМ35/
ВС10/ВК5 
(галечный) 

П5/г55/
ВМ35/ВС25 
(галечный) 

П5/Г35/Вм45/
ВС15/ВК5 (мел-

ковалунный) 

Температура 
воды, °С

17,3 17,9 16,5 17,3 16,2 17,5

Обрастание 
грунта

слабое (мох 
фонтиналис) 

сильное 
(макрофиты) 

слабое (мох 
фонтиналис) 

сильное 
(нитчатые 
зеленые 

водоросли) 

нет сильное 
(макрофиты) 

Длина рыб, см 2,82 ± 0,27 2,53 ± 0,17 3,03 ± 0,20 3,00 ± 0,20 2,21 ± 0,11 2,28 ± 0,03
Масса рыб, г 0,24 ± 0,03 0,19 ± 0,03 0,63 ± 0,03 0,43 ± 0,03 0,19 ± 0,08 0,26 ± 0,05

Примечание. * П – песок, Г – галька (0,5–5 см), ВМ – валун мелкий (6–10 см), ВС – валун средний (11–25 см), 
ВК – валун крупный (26–70 см).
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мигрировавшие в приток Пятка, отличались 
от таковых, оставшихся в прибрежье главно-
го русла реки Варзуги, повышенными уров-
нем запасных ТАГ, показателями соотношений 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС, 18:3ω-3/18:2ω-6 и более вы-
сокими размерно-весовыми характеристиками 
(табл. 1, 2).

Сеголетки из притока Фалалей отличались 
от прибрежной молоди более высоким содер-
жанием общих липидов за счет запасных ТАГ, 
структурных ФЛ и ХС. Однако показатели со-
отношений ХС/ФЛ, а также ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС 
были выше у сеголеток из прибрежья. При этом 
более высокие показатели соотношения у пос-
ледних коррелируют с их повышенными раз-
мерно-весовыми характеристиками (табл. 1). 
Прибрежные мальки по сравнению с таковыми 
из притока имели также более высокий уровень 
эссенциальных линолевой 18:2ω-6, линолено-
вой 18:3ω-3 кислот и повышенный показатель 
соотношения 18:3ω-3/18:2ω-6. При этом содер-
жание докозагексаеновой 22:6ω-3 кислоты – 
продукта метаболизма 18:3ω-3 кислоты было 
выше у мальков из притока Фалалей по сравне-
нию с прибрежными, так же как и суммы ПНЖК 
семейства ω-3 (42,0 и 37,8 % от суммы ЖК со-
ответственно). Прибрежные сеголетки (0+) по 
сравнению с таковыми из притока Фалалей 
отличались повышенным уровнем эссенциаль-
ных 18:2ω-6 и 18:3ω-3, более высокими показа-
телями соотношений 18:3ω-3/18:2ω-6, ХС/ФЛ, 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и размерно-весовыми харак-
теристиками (табл. 1, 2).

Таким образом, у сеголеток, мигрировав-
ших после выклева в притоки Фалалей, Ареньга 
и Пятка, по сравнению с таковыми, оставши-
мися около нерестовых гнезд в прибрежье 
(у одноименных порогов-перекатов) русла реки 
Варзуги, было установлено более высокое со-
держание запасных липидов (ТАГ – у особей из 
притоков Фалалей и Пятка, ЭХС – у особей из 
притока Ареньга). При этом показатель соот-
ношения суммы запасных липидов к структур-
ным (ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС) был выше у сеголеток 
из притоков (Ареньга и Пятка) по сравнению 
с прибрежными, причем наибольшие разли-
чия (в два раза) установлены у молоди из био-
топов приток Пятка и прибрежье. Исключение 
составили мальки из прибрежного биотопа 
у порога-переката Фалалей, у которых показа-
тель ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС был значительно выше 
по сравнению с таковыми из притока Фалалей. 
Известно, что особое значение имеет не столь-
ко абсолютное содержание отдельных липид-
ных и ЖК классов, сколько сохранение стабиль-
ности в количественных соотношениях между 
ними [Карагезян, 1972; Сергеева, Варфоломе-
ева, 2006]. Причины количественных различий 
липидов, в том числе ЖК, у одновозрастной 
молоди лосося из разных мест обитания (при-
ток и русло) связаны, возможно, с разными 
условиями питания (видовым составом, до-
ступностью корма), неодинаковой тратой энер-
гии при разных скоростях течения в притоках 
и русле. При этом личинки, мигрирующие по-
сле выклева в притоки, плывут против течения, 

Таблица 2. Содержание липидных (% сухой массы) и жирнокислотных компонентов (% суммы ЖК) 
у сеголеток (0+) атлантического лосося Salmo salar L. из разных биотопов р. Варзуга

Липиды 
и жирные 
кислоты

Места отлова сеголеток лосося
Ареньга Пятка Фалалей

приток прибрежье 
главного русла

приток прибрежье 
главного русла

приток прибрежье 
главного русла

ОЛ  9,94 ± 0,26 10,69 ± 0,40* 13,59 ± 0,60 14,52 ± 0,70 17,39 ± 2,50   9,09 ± 2,10*
ФЛ  4,59 ± 0,20  5,32 ± 0,21*  4,39 ± 0,80   6,67 ± 0,90*  5,11 ± 1,10   1,96 ± 0,17*
ТАГ  1,69 ± 0,13  2,02 ± 0,16*  5,09 ± 0,80   3,25 ± 0,70*  6,12 ± 1,20   3,55 ± 0,80*
ХС  3,21 ± 0,20  3,15 ± 0,19*  3,36 ± 0,30   3,87 ± 0,40  5,67 ± 1,00   3,05 ± 0,70*

ЭХС  0,46 ± 0,05  0,22 ± 0,03*  0,74 ± 0,10   0,73 ± 0,20  0,51 ± 0,10  0,53 ± 0,08
ХС/ФЛ 0,70 0,60* 0,76   0,58* 1,11 1,56

ТАГ+ЭХС/
ФЛ+ХС 0,28 0,27 0,75   0,38* 0,62 0,81

18:2ω -6  3,60 ± 0,60  5,01 ± 1,3* 5,62 ± 0,8   7,00 ± 0,40*  1,52 ± 0,20   3,12 ± 0,50*
20:4ω -6  0,20 ± 0,10  0,21 ± 0,10 1,73 ± 0,5  2,11 ± 0,70  1,32 ± 0,20   3,01 ± 0,40*
18:3ω -3  2,20 ± 0,50  2,70 ± 0,9* 9,21 ± 0,8   7,92 ± 0,60*  0,71 ± 0,10   2,91 ± 0,20*
22:6ω -3 13,30 ± 1,90 11,90 ± 1,6* 7,61 ± 1,2  8,93 ± 1,50 24,91 ± 3,50  20,6 ± 3,80
18:3ω-3/
18:2ω-6 0,61 0,57 1,58 1,13 0,46 0,94

Примечание. Значения представлены в виде M ± m. ОЛ – общие липиды, ФЛ – фосфолипиды, ТАГ – триацил-
глицерины, ХС – холестерин, ЭХС – эфиры холестерина; *различия достоверны (p ≤ 0,05) между сеголетками 
в притоках и сеголетками из прибрежья р. Варзуга.
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что выполнимо только при высоких физичес-
ких возможностях [Шустов, 1995; Veselov et al., 
1998], которые обеспечиваются в том числе 
и за счет повышенного уровня энергетических 
липидов. В исследовании нами выявлено срав-
нительно более высокое значение показателей 
ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС и 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК у маль-
ков из притоков Ареньга и Пятка, а также при-
брежья у порога-переката Фалалей, что прямо 
коррелирует с их повышенными размерно-ве-
совыми характеристиками. Для роста и раз-
вития рыб в данных биотопах складываются 
наиболее благоприятные совокупные эколо-
гические и трофические условия (температур-
ный режим, скорость течения, глубина, мел-
ковалунный тип грунта и степень его обраста-
ния, вид и массовость кормовых объектов, их 
доступность) (табл. 1). При этом естественная 
осцилляция температурного режима в прито-
ках в период активного откорма способствует 
быстрому росту молоди и более ранней смол-
тификации. Доступность пищи в 97 % случаев 
определяет вариабельность темпа роста мо-
лоди атлантического лосося [Grade, Letcher, 
2006]. Малые притоки по сравнению с глав-
ным руслом в основном характеризуются луч-
шим кормовым режимом для растущей моло-
ди: в них бентос беспозвоночных организмов 
(хирономиды, ручейники, поденки, веснянки 
и др.) более мелкий и многочисленный [Шустов 
и др., 2012; Барышев, 2014], и характерная для 
личинок низкая усвояемость пищи компенси-
руется возможностью потреблять большее ее 
количество [Houde, Schekter, 1983]. При этом 
водные беспозвоночные, составляющие осно-
ву питания рыб, поставляют им незаменимые 
ПНЖК – 18:3ω-3, 18:2ω-6, 20:4ω-6, 22:6ω-3. 

Известно, что корм, в котором отсутствуют 
незаменимые ЖК или количество их незначи-
тельно, приводит к замедлению роста и низ-
кой эффективности усвоения пищи. Показано, 
что добавление в экспериментальных условиях 
18:2ω-6 и 18:3ω-3 ЖК приводило к увеличению 
скорости роста рыб, при этом 18:3ω-3 ЖК была 
более эффективна [Ackman et al., 1989]. Также 
следует учитывать оптимизацию соотношения 
ω-3/ω-6 ПНЖК ввиду конкурентных взаимоот-
ношений в процессе их метаболизма [Youdim 
et al., 2000].

Заключение

Выбор местообитания сеголетками лосо-
ся после выклева и расселения сказывается 
на количественных характеристиках липидов 
и жирных кислот и обеспечивается адаптаци-
онными системами организма, включающими 
вариации соотношений их отдельных классов 
в физиологических пределах.

Результаты исследований показали, что 
наиболее благоприятные условия для роста 
и развития складываются у сеголеток в при-
токе Пятка. У них выявлены наиболее высокие 
значения длины и массы, а также повышенные 
показатели соотношений ТАГ+ЭХС/ФЛ+ХС 
и 18:3ω-3/18:2ω-6 ЖК.

Показано, что уровень запасных липидов 
(ТАГ+ЭХС) как основного энергетического ре-
зерва в организме рыб и их оптимальное со-
отношение со структурными липидами могут 
быть одним из биохимических механизмов, 
способствующих распределению сеголеток 
после выклева по разным биотопам. На фоне 
активного питания и более благоприятных 

Схема сбора сеголеток лосося из разных биотопов главного русла р. Варзуга и притоков 
Пятка, Фалалей и Ареньга:
1 – место нереста лосося в главном русле, 2 – направление расселения сеголеток в прибрежье, 3 – на-
правление заселения сеголетками притоков
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условий среды молодь имеет более высокие 
размерно-весовые характеристики.

Обнаруженные биохимические различия 
между мигрировавшими в притоки и оставши-
мися в прибрежье сеголетками лосося могут 
являться основой для формирования в после-
дующем развитии (в возрасте 1+, 2+) устойчи-
вой дифференциации рыб на группы с разным 
липидным статусом и размерно-весовыми по-
казателями. Такая дифференциация молоди 
атлантического лосося на стадии сеголеток 
(0+) может являться началом внутрипопуляци-
онной разнокачественности и влиять в даль-
нейшем на жизненную стратегию рыб.

Работа выполнена при финансовой под-
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14-24-00102.
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ПраВила длЯ аВТороВ

(требования к работам, представляемым к публикации  
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук», с 2015 г.)

«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публику-
ют результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоре-
тические и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях 
и др.), персоналии (юбилеи и даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые работы должны 
содержать новые, ранее не публиковавшиеся данные.

С т а т ь и  п р о х о д я т  о б я з а т е л ь н о е  р е ц е н з и р о в а н и е . Решение о публикации принимается 
редакционной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарНЦ РАН после рецензирования, с уче-
том научной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных вы-
пусков Трудов КарНЦ РАН оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие 
настоящим правилам.

При получении редакцией рукопись регистрируется (в случае выполнения авторами основных правил ее 
оформления) и направляется на отзыв рецензентам. Отзыв состоит из ответов на типовые вопросы анке-
ты и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может вносить 
замечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия анкеты и комментарии ре-
цензентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным экземп-
ляром и ответом на все вопросы рецензента не позднее чем через месяц после получения рецензии. Перед 
опубликованием авторам высылается распечатанная версия статьи, которая вычитывается, подписывается 
авторами и возвращается в редакцию.

Журнал имеет п о л н о ц е н н у ю  э л е к т р о н н у ю  в е р с и ю  н а  б а з е  O p e n  J o u r n a l  S y s t e m 
(OJS), позволяющую перевести предоставление и редактирование рукописи, общение автора с редколлеги-
ями серий и рецензентами в электронный формат и обеспечивающую прозрачность процесса рецензирова-
ния при сохранении анонимности рецензентов (http://journals.krc.karelia.ru/).

Редакционный совет журнала «Труды Карельского научного центра РАН» (Труды КарНЦ РАН) определил 
для себя в качестве одного из приоритетов полную открытость издания. Это означает, что пользователям 
на условиях свободного доступа разрешается: читать, скачивать, копировать, распространять, печатать, ис-
кать или находить полные тексты статей журнала по ссылке без предварительного разрешения от издателя 
и автора. Учредители журнала берут на себя все расходы по редакционно-издательской подготовке статей  
и их опубликованию.

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН, аннотации и полнотекстовые электронные варианты статей, 
а также другая полезная информация, включая настоящие Правила, доступны на сайтах – http://transactions.
krc.karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

Почтовый адрес редакции: 185000, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 
КарНЦ РАН. Телефон: (8142) 762018.

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 превы-
шать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецен-
зий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключи-
тельных 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 на сайте http://journals.krc.karelia.ru либо на 
e-mail: trudy@krc.karelia.ru, или же представляются в редакцию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, 
каб. 502). К рукописи желательно прилагать два бумажных экземпляра, напечатанных на одной стороне лис-
та формата А4 в одну колонку.
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оБЩий ПорЯдоК расПолоЖениЯ часТей сТаТьи

Элементы статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой страни-
це, в левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м; полное на-
звание организации – места работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м 
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, следует отметить арабскими цифрами со-
ответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в од-
ном учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери-
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: Введение. материалы и методы. резуль-
таты и обсуждение. Выводы либо Заключение); благодарности и указание источников финансирования 
выполненных исследований; списки литературы: с библиографическими описаниями на языке и алфавите 
оригинала (литература) и транслитерированный в латиницу с переводом русскоязычных источников на ан-
глийский язык (References); 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).

Н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, от-
чества всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организа-
ции (страна, город) на русском и английском языке; должности, научные звания, ученые степени 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 состоять из 8–10 значимых слов.
АННОТАЦИЯ** должна быть лишена вводных фраз, создавать в о з м о ж н о  п о л н о е  п р е д с т а в л е -

н и е  о  с о д е р ж а н и и  с т а т ь и  и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрываю-
щей содержание аннотацией может быть отклонена.

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ (не менее 5). Ключевые слова или словосо-
четания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце фразы ставится точка. Слова, фигурирующие 
в заголовке статьи, ключевыми являться не могут.

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным 
указанием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транс-
крипция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы фи-
зических 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 выявле-
нии следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Следует ссылаться на табличный и иллюстративный 
материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
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); Рамен-
ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом описа-
ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 
1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На полях 
бумажного экземпляра 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, исполь-
зованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах 
нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или 
альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров страницы).

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. При пер-
вичной подаче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовой файл. При сдаче материа-
ла, принятого в печать, все рисунки из текста статьи должны быть убраны и представлены в виде отдельных 
файлов в вышеуказанном формате. Графические материалы должны быть снабжены распечатками с указа-

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
** Обращаем внимание авторов, что в связи с подготовкой журнала к включению в международные базы данных библио-
графических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, а также транслитерирован-
ный в латиницу список использованной литературы приобретают особое значение.
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нием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На каждый ри-
сунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х 
с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, электронного трансмиссионного и сканиру-
ющего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать 
длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при публикации рисун-
ков 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-географических объектов и разной фактурой 
для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, уве-
личенный в крупном масштабе в виде основной карты.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы приводимые 
данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллюстра-
ции). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях.

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фа-
милией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на пуб-
ликацию в списке литературы. Н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м. 
Вписывать латинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксо-
номических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида (если та-
кое название имеется) и полностью – латинское, с автором и желательно с годом, например: водяной ослик 
(Asellus aquaticus (L. 1758)). В дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное ла-
тинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites groen-
landicits (Gmelin 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. В этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде-
ний и фондам, оказавшим содействие в проведении исследований и подготовке статьи, а также указываются 
источники финансирования работы.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ. Пристатейные ссылки и/или списки пристатейной литературы следует офор-
млять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Библиографическая ссылка. Общие требования и правила составления 
(http://www.bookchamber.ru/GOST_P_7.0.5.-2008). Список работ представляется в алфавитном порядке. Все 
ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, использующих нела-
тинский шрифт, пишутся в русской транскрипции). Сначала приводится список работ на русском языке и на 
языках с близким алфавитом (украинский, болгарский и др.), а затем – работы на языках с латинским алфа-
витом. В списке литературы между инициалами ставится пробел.

ТРАНСЛИТЕРИРОВАННЫЙ СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ (References). Приводится отдельным списком, пов-
торяя все позиции основного списка литературы. Описания русскоязычных работ указываются в латинской 
транслитерации, рядом в квадратных скобках помещается их перевод на английский язык. Выходные данные 
приводятся на английском языке (допускается транслитерация названия издательства). При наличии пере-
водной версии источника можно указать его библиографическое описание вместо транслитерированного.
Библиографические описания прочих работ приводятся на языке оригинала. Для составления списка реко-
мендуется использование бесплатной программы транслитерации на сайте http://translit.ru/, вариант BCI.

Внимание! С 2015 года каждой статье, публикуемой в «Трудах Карельского научного центра РАН», редак-
цией присваивается уникальный идентификационный номер цифрового объекта (DOI) и статья включается 
в базу данных Crossref. обязательным условием является указание в списках литературы DOI для тех 
работ, у которых он есть.
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Таблица 2. Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах
Биотоп

(площадка)
Кол-во видов Встречаемость видов нематод

в 5 повторностях
100 % 80 % 60 % 40 % 20 %

1Н 26 8 4 1 5 8
2Н 13 2 1 1 0 9
3Н 34 13 6 3 6 6
4Н 28 10 5 2 2 9
5Н 37 4 10 4 7 12

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: биотоп 1Н – территория, заливаемая в сильные 
приливы; 2Н – постоянно заливаемый луг; 3Н – редко заливаемый луг; 4Н – незали-
ваемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг.
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Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)

оБраЗец оФормлениЯ сПисКа лиТераТуры

С с ы л к и  н а  к н и г и
Вольф Г. Н. Дисперсия оптического вращения и круговой дихроизм в органической химии / Ред. Г. Снатц-

ке. М.: Мир, 1970. С. 348–350.
Патрушев Л. И. Экспрессия генов. М.: Наука, 2000. 830 с.
Knorre D. G., Laric O. L. Theory and practice in affinity techniques / Eds P. V. Sundaram, F. L. Eckstein. N. Y., San 

Francisco: Acad. Press, 1978. P. 169–188.

В транслитерированном списке литературы:
Vol'f G. N. Dispersiya opticheskogo vrashheniya i krugovoj dikhroizm v organicheskoj khimii [Optical rotatory 

dispersion and circular dichroism in Organic Chemistry]. Ed. G. Snattske. Moscow: Mir, 1970. P. 348–350.
Patrushev L. I. Ekspressiya genov [Gene expression]. Moscow: Nauka, 2000. 830 p.
Knorre D. G., Laric O. L. Theory and practice in affinity techniques. Eds P. V. Sundaram, F. L. Eckstein. N. Y., San 

Francisco: Acad. Press, 1978. P. 169–188.

С с ы л к и  н а  с т а т ь и
Викторов Г. А. Межвидовая конкуренция и сосуществование экологических гомологов у паразитических 

перепончатокрылых // Журн. общ. биол. 1970. Т. 31, № 2. С. 247–255.
Grove D. J., Loisides L., Nott J. Satiation amount, frequency of feeding and emptying rate in Salmo gairdneri 

// J. Fish. Biol. 1978. Vol. 12, nо. 4. P. 507–516.
Noctor G., Queval G., Mhamdi A., Chaouch A., Foyer C. H. Glutathione // Arabidopsis Book. American Society of 

plant Biologists, Rockville, MD. 2011. doi:10.1199/tab.0142

В транслитерированном списке литературы:
Viktorov G. А. Mezhvidovaya konkurentsiya i sosushhestvovanie ehkologicheskikh gomologov u paraziticheskikh 

pereponchatokrylykh [Interspecific competition and coexistence ecological homologues in parasitic Hymenoptera]. 
Zhurn. obshh. biol. 1970. Vol. 31, no. 2. P. 247–255. 

Grove D. J., Loisides L., Nott J. Satiation amount, frequency of feeding and emptying rate in Salmo gairdneri. 
J. Fish. Biol. 1978. Vol. 12, nо. 4. P. 507–516.

Noctor G., Queval G., Mhamdi A., Chaouch A., Foyer C. H. Glutathione. Arabidopsis Book. American Society of 
plant Biologists, Rockville, MD. 2011. doi:10.1199/tab.0142



С с ы л к и  н а  м а т е р и а л ы  к о н ф е р е н ц и й
Марьинских Д. М. Разработка ландшафтного плана как необходимое условие устойчивого развития го-

рода (на примере Тюмени) // Экология ландшафта и планирование землепользования: тезисы докл. Всерос. 
конф. (Иркутск, 11–12 сент. 2000 г.). Новосибирск, 2000. С. 125–128.

В транслитерированном списке литературы:
Mar’inskikh  D. M. Razrabotka landshaftnogo plana kak neobkhodimoe uslovie ustoichivogo razvitiya goroda (na 

primere Tyumeni) [Landscape planning as a necessary condition for sustainable development of a city (example 
of Tyumen)]. Ekologiya landshafta i planirovanie zemlepol’zovaniya: tezisy dokl. Vseros. konf. (Irkutsk, 11–12 sent. 
2000 g.) [Landscape ecology and land-use planning: abstracts of all-Russian conference (Irkutsk, Sept. 11–12, 
2000)]. Novosibirsk, 2000. P. 125–128.

С с ы л к и  н а  д и с с е р т а ц и и  и л и  а в т о р е ф е р а т ы  д и с с е р т а ц и й
Шефтель Б. И. Экологические аспекты пространственно-временных межвидовых взаимоотношений зем-

лероек Средней Сибири: автореф. дис. … канд. биол. наук. М., 1985. 23 с.
Лозовик П. А. Гидрогеохимические критерии состояния поверхностных вод гумидной зоны и их устойчи-

вости к антропогенному воздействию: дис. … докт. хим. наук. Петрозаводск, 2006. 481 с.

В транслитерированном списке литературы:
Sheftel’ B. I. Ekologicheskie aspekty prostranstvenno-vremennykh mezhvidovykh vzaimootnoshenii zemleroek 

Srednei Sibiri [Ecological aspects of spatio-temporal interspecies relations of shrews of Middle Siberia]: Summary of 
PhD (Cand. of Biol.) thesis. Moscow, 1985. 23 p.

Lozovik P. A. Gidrogeokhimicheskie kriterii sostoyaniya poverkhnostnykh vod gumidnoi zony i ikh ustoichivosti 
k antropogennomu vozdeistviyu [Hydrogeochemical criteria of the state of surface water in humid zone and their 
tolerance to anthropogenic impact]: DSc (Dr. of Chem.) thesis. Petrozavodsk, 2006. 481 p.

С с ы л к и  н а  п а т е н т ы
Патент РФ № 2000130511/28.04.12.2000.
Еськов Д. Н., Серегин А. Г. Оптико-электронный аппарат // Патент России № 2122745. 1998. Бюл. № 33.

В транслитерированном списке литературы:
Patent RF № 2000130511/28. 04.12.2000 [Russian patent No. 2000130511/28. December 4, 2000].
Es’kov D. N., Seregin A. G. Optiko-elektronnyi apparat [Optoelectronic apparatus]. Patent Rossii № 2122745 

[Russian patent No. 2122745]. 1998. Bulletin No. 33.

С с ы л к и  н а  а р х и в н ы е  м а т е р и а л ы
Гребенщиков Я. П. К небольшому курсу по библиографии: материалы и заметки, 26 февр. – 10 марта 

1924 г. // ОР РНБ. Ф. 41. Ед. хр. 45. Л. 1–10.

В транслитерированном списке литературы:
Grebenshchikov Ya. P. K nebol’shomu kursu po bibliografii: materialy i zametki, 26 fevr. – 10 marta 1924 g. [Brief 

course on bibliography: the materials and notes, Febr. 26 – March 10, 1924]. OR RNB. F. 41. St. un. 45. L. 1–10.

С с ы л к и  н а  и н т е р н е т - р е с у р с ы
Паринов С. И., Ляпунов В. М., Пузырев Р. Л. Система Соционет как платформа для разработки научных 

информационных ресурсов и онлайновых сервисов // Электрон. б-ки.  2003. Т. 6, вып. 1. URL: http://www.
elbib.ru/index.phtml?page=elbib/rus/journal/2003/part1/PLP/ (дата обращения: 25.12.2015).

Демография. Официальная статистика / Федеральная служба государственной статистики [Электронный 
ресурс]. URL: http://www.gks.ru/ (дата обращения: 25.12.2015).

В транслитерированном списке литературы:
Parinov S. I., Lyapunov V. M., Puzyrev R. L. Sistema Sotsionet kak platforma dlya razrabotki nauchnykh infor-

matsionnykh resursov i onlainovykh servisov [Socionet as a platform for development of scientific information re-
sources and online services]. Elektron. b-ki [Digital library].  2003. Vol. 6, iss. 1. URL: http://www.elbib.ru/index.
phtml?page=elbib/rus/journal/2003/part1/PLP/ (accessed: 25.11.2006).

Demografija. Oficial'naja statistika [Demography. Official statistics]. Federal'naja sluzhba gosudarstvennoj statis-
tiki [Federal state statistics service]. URL: http://www.gks.ru/ (accessed: 25.12.2015).

С с ы л к и  н а  э л е к т р о н н ы е  р е с у р с ы  н а  C D - R O M
Государственная Дума, 1999–2003 [Электронный ресурс]: электронная энциклопедия / Аппарат Гос. 

Думы Федер. Собрания Рос. Федерации. М., 2004. 1 CD-ROM.

В транслитерированном списке литературы:
Gosudarstvennaya Duma, 1999–2003 [State Duma, 1999–2003]. Electronic encyclopedia. The office of the State 

Duma of the Federal Assembly of the Russian Federation. Moscow, 2004. 1 CD-ROM.



TABLE OF CONTENTS

REVIEWS 

I. A. Dubrovina, T. V. Bogdanova. KORZA RESEARCH STATION – HALF A CENTURY AT THE SERVING 
OF SCIENCE . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3

ORIGINAL PAPERS

T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, I. V. Baishnikova, V. V. Belkin, S. N. Sergina, E. P. Antonova. A COMPARATIVE 
STUDY OF THE ANTIOXIDANT SYSTEM OF SEMI-AQUATIC AND TERRESTRIAL MAMMALS . . . . . . . . 16

I. V. Baishnikova, T. N. Ilyina, V. A. Ilyukha, E. P. Antonova, A. V. Morozov. THE EFFECT OF FUR COAT 
COLOR MUTATIONS ON THE PARAMETERS OF ANTIOXIDANT AND DIGESTIVE SYSTEMS IN FOXES 26

I. V. Kurbatova, L. V. Topchieva, V. A. Korneva. THE LEVEL OF CIRCULATING TESTOSTERONE AND 
THE BLOOD-PLASMA LIPID PROFILE IN MEN WITH ESSENTIAL HYPERTENSION, CARRIERS OF GG 
GENOTYPE IN RELATION TO THE -257T>G POLYMORPHIC MARKER OF THE CLOCK GENE . . . . . . . 39

E. N. Ikkonen, T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. EFFECT OF A TEMPERATURE DROP ON 
THE APPARENT QUANTUM YIELD OF PHOTOSYNTHESIS IN CUCUMBER PLANTS . . . . . . . . . . . . . . . . 49

T. G. Shibaeva, E. N. Ikkonen, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. SPECIFIC RESPONSES OF CUCUMBER 
HYBRIDS WITH DIFFERENT LIGHT REQUIREMENTS TO DAILY SHORT-TERM TEMPERATURE DROPS 56

N. S. Repkina, A. F. Titov, V. V. Talanova. LOW TEMPERATURE AND CADMIUM EFFECT ON DEHYDRIN 
WCS120 GENE EXPRESSION IN WHEAT LEAVES . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 65

N. N. Nemova, M. Yu. Krupnova, S. A. Murzina. ACTIVITIES OF LYSOSOMAL PROTEASES 
(CATHEPSINS B AND D) IN TISSUES OF THE WHITE SEA HERRING, CLUPEA ALLASI MARISALBI 
BERG (CLUPEIDAE), INHABITING DIFFERENT BAYS OF THE WHITE SEA . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 74

I. L. Golovanova, A. A. Filippov, Yu. V. Chebotareva, Yu. G. Izyumov, V. V. Krylov. DIGESTIVE 
GLYCOSIDASE ACTIVITY IN ROACH RUTILUS RUTILUS (L.) UNDERYEARLINGS AFTER THE ACTION 
OF SIMULATIONS OF GEOMAGNETIC ACTIVITY ON EMBRYOS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 81

M. A. Ruch'ev, D. A. Efremov, M. A. Skorobogatov, A. E. Veselov. TRIALS OF TWO-LEVEL NESTS 
FOR INCUBATION OF BROWN TROUT (SALMO TRUTTA L.) EGGS IN THE ULMOSENJOKI RIVER 
(LAKE LADOGA CATCHMENT) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 91

Z. A. Nefedova, S. A. Murzina, S. N. Pekkoeva, A. E. Veselov, N. N. Nemova. THE EFFECT OF THE 
LIPID AND FATTY ACID STATUS OF ATLANTIC SALMON, SALMO SALAR L., FINGERLINGS ON THEIR 
PRIMARY DISPERSAL AND FORMATION OF PHENOTYPIC GROUPS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 99

INSTRUCTIONS FOR AUTHORS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 106



Научное издание

Труды Карельского научного центра
российской академии наук

№ 6, 2016

Серия ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ БИОЛОГИЯ

Печатается по решению
Президиума Карельского научного центра РАН

Выходит 12 раз в год

Свидетельство о регистрации СМИ ПИ № ФС77-48848 от 02.03.2012 г.
выдано Федеральной службой по надзору в сфере связи,
информационных технологий и массовых коммуникаций

Редактор А. И. Мокеева
Компьютерная верстка Г. О. Предтеченский

Подписано в печать 17.06.2016. Дата выхода 30.06.2016. Формат 60х84¹/₈.
Печать офсетная. Уч.-изд. л. 12,2. Усл. печ. л. 13,0.

Тираж 150 экз. Заказ 365. Цена свободная

Учредитель и издатель: Карельский научный центр РАН, 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11

Оригинал-макет: Редакция научного издания «Труды КарНЦ РАН»

Типография: Редакционно-издательский отдел КарНЦ РАН 
185003, г. Петрозаводск, пр. А. Невского, 50


