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оБЗорные сТаТьи

УДК 581.1

осноВные ЭТаПы ФормироВаниЯ КлеТочного оТВеТа 
у расТений на ВысоКоТемПераТурные ВоЗдейсТВиЯ

и. а. нилова, л. В. Топчиева, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

В статье обобщены литературные данные о формировании клеточного ответа у рас-
тений на высокотемпературные воздействия. Рассмотрены его основные этапы: 
восприятие высокотемпературного воздействия, передача сигнала о высокотемпе-
ратурном воздействии, синтез белков теплового шока (БТШ). Описаны некоторые 
структуры и компоненты клеток, которые являются наиболее вероятными участ-
никами восприятия клетками растений теплового воздействия. Особое внимание 
уделено плазмалемме, кальциевым каналам и ионам кальция, а также возможному 
участию в этом процессе цитоскелета, фитохрома B, БТШ70 и БТШ90. Рассмотрено 
предположение об участии вторичных стрессов, в частности стресса эндоплазма-
тического ретикулума (ЭР-стресс), в качестве начальных звеньев в общей цепи со-
бытий, связанных с восприятием и передачей сигнала о высокотемпературном воз-
действии. Показано, что ионы кальция и активные формы кислорода (АФК) могут яв-
ляться компонентами системы передачи сигнала о высокотемпературном воздей-
ствии. Помимо этого в сигналинге теплового воздействия могут принимать участие 
кальций-связывающие белки, липидные сигнальные молекулы, фитогормоны и раз-
личные транскрипционные факторы (HSF, MBF1, DREB, C2H2 ZF и др.). Подчеркнута 
особая роль в ответной реакции растений на действие высокой температуры шоко-
вых белков и рассмотрено участие в этих процессах основных групп БТШ: БТШ100, 
БТШ90, БТШ70, БТШ60, нмБТШ. Сделано заключение, что восприятие высокотем-
пературного воздействия, передача сигнала о нем в ядро и синтез шоковых белков, 
являющиеся ключевыми событиями в процессе формирования клеточного ответа 
у растений на высокотемпературные воздействия, приводят к повышению выжива-
емости растений в условиях действия высокой температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: растения; высокая температура; восприятие и передача сиг-
нала о высокотемпературном воздействии; синтез белков теплового шока.

I. A. Nilova, L. V. Topchieva, A. F. Titov. MAIN STAGES OF PLANT 
CELLULAR RESPONSE TO HEAT STRESS

The article provides a recapitulation of published data on plant cellular response to high 
temperature stress. We have reviewed the main stages of this response: heat sensing 
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Введение

Растения в отличие от животных ведут, как 
правило, прикрепленный образ жизни, и уже 
в силу этого обстоятельства им намного слож-
нее выживать в неблагоприятных условиях 
внешней среды. Поэтому в процессе эволю-
ции они выработали широкий спектр защитно-
приспособительных реакций и адаптационных 
механизмов, которые помогают им приспосаб-
ливаться и выживать в самых разнообразных 
ситуациях. Соответственно, ответ растений на 
ухудшение внешних условий представляет со-
бой сложный комплекс различных адаптивных 
реакций, как на уровне целого растения, его 
органов и тканей, так и на клеточном уровне. 
Их итогом является приспособление организ-
ма к новым условиям и выживание или его ги-
бель. На клеточном уровне в основе ответной 
реакции растений лежит способность структур 
и компонентов клетки к восприятию стресс-
фактора, передача (трансдукция) сигнала о его 
действии в другие компартменты клетки и, что 
особенно важно, в ядро и далее запуск ответ-
ных реакций, направленных на устранение воз-
никающих функциональных нарушений (откло-
нений) и/или повреждений клеточных структур, 
если их масштаб не достиг критического уров-
ня, превышающего адаптационные возможнос-
ти организма.

В последние годы при изучении устойчиво-
сти растений к действию высоких температур 
особое внимание уделяется молекулярным 
механизмам, и прежде всего механизмам, за-
трагивающим функциональную активность ге-
нома. Во многих работах показано, что повы-
шение устойчивости растений, наблюдаемое 
в ответ на действие высокой температуры, 

непосредственно связано с изменениями 
в экспрессии достаточно большого числа ге-
нов, результатом чего, в частности, является 
активация синтеза шоковых (стрессовых) бел-
ков и одновременно снижение синтеза многих 
белков, образующихся в норме [Rizhsky et al., 
2002; Volkov et al., 2003; Лутова и др., 2010], т. 
е. повышение устойчивости клеток и растения 
в целом основывается в этом случае на исполь-
зовании механизма репрессии-дерепрессии 
различных групп генов. Белки, участвующие 
в ответе организма на стресс, разделяют на 
две группы: первая из них представляет собой 
сигнальный компонент, благодаря которому 
осуществляется восприятие и передача стрес-
сового сигнала, а вторая группа – функцио-
нальный компонент, за счет которого в итоге 
и происходит повышение устойчивости к стрес-
су [Лутова и др., 2010; Qu et al., 2013].

Исходя из общих соображений и для удоб-
ства рассмотрения существующих в литера-
туре данных весь процесс формирования кле-
точного ответа у растений на действие высоких 
температур, вслед за другими авторами, мы 
разделили на три этапа: восприятие высоко-
температурного воздействия, передача сигна-
ла о высокотемпературном воздействии и син-
тез шоковых белков.

Восприятие и передача сигнала 
о высокотемпературном воздействии

Восприятие высокотемпературного 
воздействия

Классическая схема передачи сигнала 
в клетку включает взаимодействие внешнего 
фактора или стимула (например, фитогормоны, 

and signal transduction and synthesis of heat shock proteins (HSP). Some structures and 
components of plant cells, which are the most probable participants of heat sensing, are 
described. An emphasis is placed on plasmalemma, calcium channels and calcium ions. 
The hypothesis of the participation of cytoskeleton, phytochrome B, HSP70 and HSP90 is 
also considered. Another idea of the article is possible participation of secondary stress, 
for example ER-stress, in heat sensing and signaling. It is shown that calcium ions and re-
active oxygen species (ROS) are components of the heat signaling pathway. Additionally, 
calcium-binding proteins, lipid signaling molecules, phytohormones and transcription 
factors (HSF, MBF1, DREB, C2H2 ZF) can participate in signal transduction pathways 
induced by high temperature. The article stresses a particular role of heat shock pro-
teins (HSPs) in plant response to heat stress. Five major groups of HSP (HSP100, HSP90, 
HSP70, HSP60, sHSP) are taken into consideration. Sensing of heat, heat signal trans-
duction pathways and synthesis of HSP are the main events in the process of plant cellu-
lar response to high temperature stress. The final result of these events and other temper-
ature-dependent changes in plants is enhanced thermotolerance of plant cells and whole 
plants that lead to higher plant survival under high temperature stress.

K e y w o r d s: plants; high temperature; heat sensing and signal transduction; synthesis 
of heat shock proteins.
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элиситоры и т. д.) с определенными рецепто-
рами, расположенными на поверхности кле-
ток. Однако температура представляет собой 
фактор физической природы, действующий 
диффузно, и в отличие от химических и биоти-
ческих факторов наличие в клетках растений 
специфических рецепторов для восприятия вы-
сокотемпературного воздействия еще только 
обсуждается. Проблема заключается в том, что 
температура влияет практически на все струк-
туры и компоненты клеток одновременно и те-
оретически любая(ой) из них может выступить 
в качестве терморецептора (рис.). Например, 
характерными изменениями, происходящими 

в клетке при воздействии высоких температур, 
являются: изменения в мембранных структурах 
и цитоскелете, ремоделирование хроматина, 
изменение конформации белков, нарушение их 
синтеза и усиление распада, изменение скоро-
сти ионных потоков и различных биохимичес-
ких реакций, накопление сигнальных молекул 
различной природы и т. д. [Тарчевский, 2002; 
Tuteja, Sopory, 2008; Колупаев, Карпец, 2010; 
Grover et al., 2013; Hasanuzzaman et al., 2013]. 
Тем не менее в настоящее время ключевая 
роль в процессах восприятия высокой темпе-
ратуры отводится плазматической мембране 
[Los, Murata, 2004; Horváth et al., 2012; Mittler 

Реакция клеток растения на воздействие высоких температур [Mittler et al., 2012]. Высокая температура вы-
зывает увеличение текучести плазмалеммы, вследствие чего активируются кальциевые каналы и возраста-
ет концентрация ионов кальция внутри клетки, активируется липоксигеназная сигнальная система. Внутри 
клетки ионы кальция активируют кальцийсвязывающие белки и кальцийзависимые протеинкиназы, кото-
рые в свою очередь активизируют митоген-активируемые протеинкиназы и ТФ: HSF/ФТШ, MBF1, DREB2. 
Одновременно с этим развивается окислительный стресс и накапливаются АФК, которые также могут акти-
вировать ТФ. В ядре клетки изменяется доступность хроматина для транскрипционного аппарата. Чуть позже 
в ЭР развивается ЭР-стресс, в результате которого активируется IRE1 и такие ТФ UPR, как bZIP17 и bZIP28.
Heat stress – тепловой стресс (высокотемпературное воздействие), calcium channels – кальциевые каналы, unfolded 
protein – неправильно упакованные белки (белки с нарушенной структурой), chaperone – шапероны, ROS/redox network – 
окислительно-восстановительные реакции, cyt-UPR (cytosolic unfolded protein response)/ ER-UPR (endoplasmic reticulum 
unfolded protein response) – ответ на неправильно упакованные белки в цитозоле / эндоплазматическом ретикулуме, 
kinase – киназа, PLD (phospholipase D) – фосфолипаза D, PIPK (phosphatidylinositol-4-phosphate 5-kinase) – фосфатидилино-
зитол-3-фосфат-5-киназа, PIP2 (phosphatidylinositol-4,5-bisphosphate) – фосфатидилинозитол-4,5-дифосфат, IP3 (inositol-
1,4,5-trisphosphate) – инозитол-1,4,5-трифосфат, PA (phosphatidic acid) – фосфатидиловая кислота, PP7 (serine/threonine 
phosphatase 7) – серин/треониновая фосфатаза 7, RBOHD (respiratory burst oxidase homolog protein D) – NAPDH-оксидаза 
плазмалеммы, O2

- – супероксидный анион-радикал, CaM3 (calmodulin-3) – кальмодулин, CDPK (сalcium-dependent protein 
kinase) – кальцийзависимая протеинкиназа, MAPKs (mitogen-activated protein kinase) – митоген-активируемые протеинки-
назы, CBK (calcium/calmodulin-binding protein kinase) – кальций/кальмодулинзависимая протеинкиназа, HSP90 (heat shock 
protein 90) – белок теплового шока 90 (БТШ90), H2A.Z – гистон, вариант корового гистона H2A
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et al., 2012; Bahuguna, Jagadish, 2015]. Как из-
вестно, под влиянием высокой температуры 
физические свойства мембранных липидов 
изменяются, и это приводит к увеличению те-
кучести мембран [Horváth et al., 1998; Falcone 
et al., 2004; Los, Murata, 2004; Königshofer et al., 
2008]. В свою очередь, состояние липидного 
бислоя мембран влияет на активность мембра-
носвязанных белков, представленных, в част-
ности, различными транспортерами, ионными 
каналами, ассоциированными с рецепторами 
протеинкиназами [Ruelland, Zachowski, 2010; 
Digel, 2011] и сенсорными белками [Horváth 
et al., 1998; McClung, Davis, 2010; Cybulski, de 
Mendoza, 2011]. Поэтому кажется естествен-
ным предположение о том, что изменение теку-
чести плазматической мембраны является пер-
вичным актом в цепи событий, связанных с вос-
приятием высокотемпературного воздействия, 
а изменения конформации мембраносвязан-
ных белков, индуцируемые перестройками ли-
пидного бислоя, запускают в действие каскад 
сигнальных путей, обеспечивающих трансдук-
цию сигнала о тепловом воздействии и далее 
активацию защитных механизмов клеток. Об 
этом, в частности, говорит тот факт, что со-
стояние липидного бислоя плазматической 
мембраны и синтез белков теплового шока 
(БТШ) связаны между собой. Например, при 
обработке бензиловым спиртом или под вли-
янием высоких температур в клетках суспен-
зионной культуры Nicotiana tabacum L. уве-
личивается текучесть мембран, что приводит 
к синтезу HSP16 и HSP14.5 [Königshofer et al., 
2008]. У синезеленой водоросли Synechocystis 
обработка бензиловым спиртом при оптималь-
ной для роста температуре приводит к сходно-
му эффекту: увеличению текучести клеточной 
мембраны и, как следствие, к активации транс-
крипции гена теплового стресса HSPA [Horváth 
et al., 1998; Török et al., 2001].

Следует сказать, что в плазматической мем-
бране синезеленых водорослей и некоторых 
бактерий гистидин-киназа выступает в качест-
ве сенсора холодового воздействия [Los et al., 
2013]. Можно было бы ожидать, что существует 
и сенсор теплового воздействия, однако пока 
такого рода термосенсоры в мембранах расте-
ний не обнаружены [Los et al., 2013]. Возможно, 
эту роль играют активируемые теплом митоген-
активируемые киназы (НAMK – heat-activated 
mitogen-activated protein kinase), активность ко-
торых также зависит от текучести плазматичес-
кой мембраны [Sangwan et al., 2002]. Помимо 
них в качестве возможных термосенсоров могут 
выступать специфические кальциевые каналы, 
которые обнаружены в мембране клеток у мха 

Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch & Schimp. 
[Saidi et al., 2009]. У высших растений, напри-
мер, у Arabidopsis thaliana L., очевидно, также 
имеются кальциевые каналы, одной из функ-
ций которых является восприятие повышения 
температуры окружающей среды. Поэтому му-
танты A. thaliana по гену CNGC2 и P. patens по 
гену CNGCb, кодирующим белки кальциевых 
каналов (cyclic nucleotide gated calcium chan-
nels), имеют гиперчувствительный к действию 
высокой температуры фенотип [Finka et al., 
2012]. Теплоустойчивость таких растений мо-
жет повышаться под влиянием высоких темпе-
ратур, но более низких по абсолютному значе-
нию по сравнению с теми, которые индуциру-
ют рост теплоустойчивости у растений дикого 
типа. Причем у мутантов P. patens с делециями 
по гену CNGCb концентрация ионов кальция 
в цитоплазме при действии высоких темпера-
тур выше, чем в клетках мха дикого типа. Таким 
образом, предполагается, что белки CNGC2 
и CNGCb могут выступать в качестве термосен-
сора клеток и отвечать за оптимальную реак-
цию растений на действие высоких температур 
[Finka et al., 2012].

В восприятии и проведении сигнала о вы-
сокотемпературном воздействии от плазмати-
ческой мембраны внутрь клеток важную роль 
играет цитоскелет [Хохлова, Невмержицкая, 
2011]. Реорганизация актинового цитоскелета 
может происходить при изменении текучести 
мембраны. В пользу этого говорит тот факт, 
что стабилизатор микрофиламентов жаспла-
кинолид блокирует активацию HAMK в клетках 
Synechocystis при действии на них температу-
ры 37 °С [Sangwan et al., 2002]. Под влиянием 
высокой температуры происходит деполяриза-
ция и реорганизация микротрубочек и микро-
филаментов [Malerba et al., 2010; Bokszczanin 
et al., 2013; Lin et al., 2014]. Изменения в ци-
тоскелете вкупе с перестройками липидного 
бислоя мембран влекут за собой открытие спе-
цифических кальциевых каналов, расположен-
ных в плазмалемме, и последующее поступле-
ние ионизированного кальция из межклеточ-
ного пространства в клетку [Saidi et al., 2009; 
Reddy et al., 2011; Lin et al., 2014; Рихванов 
и др., 2014]. Повышение концентрации ионов 
кальция в цитоплазме клеток растений (при-
близительно в 2–4 раза по сравнению с обыч-
ными условиями) при высокотемпературном 
воздействии происходит очень быстро, напри-
мер, в цитоплазме клеток A. thaliana или у мха 
P. patens в течение 3–5 минут от начала повы-
шения температуры [Saidi et al., 2009; Finka 
et al., 2012; Gao et al., 2012]. Но через корот-
кое время (несколько минут) уровень кальция 
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в цитозоле начинает снижаться, даже если вы-
сокая температура продолжает действовать 
[Saidi et al., 2009; Finka et al., 2012]. Очевидно, 
это объясняется тем, что поддержание гомео-
стаза кальция в живых клетках является важ-
ным условием их нормального функционирова-
ния. Предполагается, что амплитуда колебаний 
уровня ионов кальция внутри клетки в течение 
первых минут после повышения температуры 
определяет ее ответ на высокотемпературные 
воздействия [Reddy et al., 2011; Wu et al., 2012; 
Рихванов и др., 2014; Lin et al., 2014]: кратко-
временное поступление ионов кальция в клетки 
приводит к синтезу БТШ (HSP) и, следователь-
но, к повышению теплоустойчивости клеток, 
а длительное поступление ионов кальция – к их 
гибели [Saidi et al., 2009; Рихванов и др., 2014].

Необходимо отметить, что в клетках рас-
тений изменение содержания ионов кальция 
в цитозоле может происходить и за счет их 
высвобождения из внутриклеточных депо, на-
пример из эндоплазматического ретикулу-
ма (ЭР) или вакуолей, и, вероятно, выступать 
в качестве дополнительного или независимого 
механизма восприятия высокотемпературного 
воздействия. Например, восприятие высокой 
температуры может происходить за счет изме-
нения потока ионов кальция между ЭР и мито-
хондриями, что инициирует Са2+-зависимый 
сигнальный путь и может приводить или к акти-
вации защитных механизмов, или к деградации 
клеток [Pottosin, Schönknecht, 2007; Williams 
et al., 2014].

Следовательно, допустимо предполагать, 
что среди кальциевых каналов, которые мо-
гут отличаться друг от друга как по локали-
зации (например, плазматическая мембрана 
и внутриклеточные мембраны), так и по спо-
собу регуляции (например, потенциал-зависи-
мые и лиганд-управляемые кальциевые кана-
лы), существуют и такие, которые реагируют 
именно на изменения температуры [Медведев, 
2005], выполняя, таким образом, роль специ-
фических термосенсоров.

Действие высоких температур приводит 
не только к входу ионов кальция в клетку, но 
и к выходу электролитов из клетки, что в боль-
шей степени связано с утечкой ионов калия 
[Demidchik et al., 2014]. Причем умеренный 
выход ионов калия из клетки может запускать 
реакции, способствующие адаптации расте-
ний. Однако большие потери ионов калия ве-
дут к активации процессов, связанных с про-
граммируемой клеточной смертью [Demidchik 
et al., 2014].

Совсем недавно высказано предположе-
ние, что температурным сенсором может быть 

фоторецептор фитохром B (phyB) [Legris et al., 
2016]. Как оказалось, переход этого белка 
из активной формы (Pfr) в неактивную (Pr) – 
термальная реверсия – может происходить 
в отсутствие света при изменении температу-
ры, а скорость термальной реверсии зависит 
от температуры окружающей среды [Legris 
et al., 2016].

Описанные выше изменения, а именно по-
вышение текучести плазматической мембраны, 
перестройка цитоскелета и открытие кальцие-
вых каналов, происходят в клетках очень быст-
ро, что свидетельствует об их первоочереднос-
ти в цепи событий, связанных с восприятием 
теплового сигнала. Однако в клетках растений 
под влиянием резких изменений температу-
ры окружающей среды происходят и другие, 
более медленно развивающиеся процессы, 
участники которых также могут рассматри-
ваться в качестве кандидатов на роль темпе-
ратурных сенсоров. Например, при действии 
на растения неблагоприятных температур в по-
лости ЭР накапливаются неправильно синте-
зированные, несвернутые или неправильно 
свернутые белки [Deng et al., 2013]. В резуль-
тате этого ЭР испытывает значительную пе-
регрузку, и развивается ЭР-стресс. В ответ 
на ЭР-стресс в растительной клетке активи-
руется защитный механизм – UPR (unfolded 
protein response) [Wan, Jiang, 2016]. Основным 
регулятором UPR выступает белок BiP (binding 
protein). При ЭР-стрессе BiP диссоциирует от 
IRE1 (трансмембранного рецепторного белка, 
локализованного в ЭР-мембране) [Liu et al., 
2007a, b; Kørner et al., 2015], что влечет за со-
бой изменения в транскрипционной актив-
ности генов белков, участвующих в контроле 
качества белка в клетках [Kørner et al., 2015]. 
Следовательно, ЭР-стресс можно рассматри-
вать как вторичный стресс и одновременно как 
начальное звено в цепи событий, связанных 
с восприятием сигнала о высокотемпературном  
воздействии.

Необходимо отметить, что восприятие вы-
сокой температуры через накопление непра-
вильно упакованных белков в клетках растений 
может происходить не только в полости ЭР, 
но и в цитозоле клетки. В этом случае денату-
рированные белки взаимодействуют с БТШ70 
и БТШ90, которые связаны с факторами тепло-
вого шока (ФТШ или HSF). В результате ФТШ 
освобождаются и участвуют уже в трансдукции 
сигнала о высокотемпературном воздействии 
[Yamada, 2007; Шишова и др., 2008; Kadota, 
Shirasu, 2012].

Резюмируя сказанное выше, можно за-
ключить, что главная роль в восприятии 
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растениями высокотемпературных воздейст-
вий в настоящее время отводится плазмалем-
ме и кальциевым каналам, расположенным 
в ней, ионам кальция, которые с определенной 
скоростью и амплитудой поступают в клетку 
(кальциевая волна или кальциевые осцилля-
ции), и цитоскелету, а также фитохрому B, ЭР, 
БТШ70 и БТШ90 (рис.). Однако вопрос о су-
ществовании в клетках растений специфичес-
ких рецепторов восприятия высокой темпера-
туры остается пока открытым.

Передача сигнала о высокотемпературном 
воздействии

В передаче сигнала о высокотемпературном 
воздействии в растительных клетках участвуют 
различные сигнальные молекулы и транскрип-
ционные факторы (ТФ) (рис.). Например, из-
вестно, что ионы кальция являются не только 
участниками системы восприятия теплового 
сигнала, но и способны после поступления 
в клетку передавать его на другие компоненты 
сигнальных путей. При этом происходит актива-
ция кальций-связывающих белков (кальмоду-
лина (CaM) и кальций-зависимых протеинкиназ 
(CDPK) [Sangwan et al., 2002; Mittler et al., 2012; 
Рихванов и др., 2014]. CDPK, в свою очередь, 
способны взаимодействовать с митоген-акти-
вируемыми протеинкиназами (MAPK) [Sangwan 
et al., 2002; Mittler et al., 2012]. MAPK и кальмо-
дулин – это участники каскада реакций, конеч-
ным результатом которых является активация 
ТФ, а затем синтез шоковых белков [Потехина, 
Надеждина, 2002; Link et al., 2002; Ranty et al., 
2006]. Поэтому использование в эксперимен-
тах веществ, блокирующих кальциевые каналы, 
снижает закаливающий эффект высокой тем-
пературы на растения [Larkindale, Knight, 2002; 
Kolupaev et al., 2005; Карпец, 2007].

Наряду с ионами кальция в трансдукции 
сигнала о высокотемпературном воздействии 
участвуют активные формы кислорода (АФК) 
(рис.). Как известно, АФК являются продук-
тами нормального метаболизма, но при дей-
ствии стрессоров их концентрация в клетках 
и тканях резко возрастает [Mori, Schroeder, 
2004; Колупаев, Карпец, 2009; Sharma et al., 
2012]. Повышение их уровня в клетках рас-
тений играет двойственную роль [Gill, Tuteja, 
2010; Suzuki et al., 2011a]: в высоких концен-
трациях АФК наносят вред [Scandalios, 2005; 
Halliwell, 2006], а при умеренном содержании 
в клетке они выполняют сигнальную функцию 
[Bhattacharjee, 2012]. При тепловом стрессе 
АФК генерируются в различных компартмен-
тах клеток. Значительную роль в их генерации 

играет нарушение работы электрон-транс-
портных цепей в мембранах хлоропластов 
и митохондрий [Davidson, Schiestl, 2001; Колу-
паев, Карпец, 2009; Пономарева и др., 2014]. 
Другим механизмом усиленного накопления 
АФК является кальций-зависимая активация 
АФК-генерирующего фермента НАДФН-окси-
дазы плазматической мембраны [Колупаев, 
Карпец, 2010; Chou et al., 2012; Колупаев и др., 
2013; Lin et al., 2014]. Умеренный окислитель-
ный стресс в клетках растений, вызванный 
повышением температуры окружающей сре-
ды, приводит к запуску защитных механизмов. 
АФК влияет на уровень экспрессии стрессо-
вых генов и регулирует активность ТФ [Apel, 
Hirt, 2004]. H2O2 участвует в активации ФТШ 
(AtHSFA4a и AtHSFA8) при воздействии высо-
кой температуры на растения A. thaliana [Davle-
tova et al., 2005; Miller, Mittler, 2006; Kotak et al., 
2007]. Кроме того, у A. thaliana, подверженных 
воздействию высокой температуры или об-
работке H2O2, в клетках накапливаются мРНК 
БТШ – HSP17,6, HSP18,2 и двух цитозольных 
аскорбатпероксидаз – APX1 и APX2. Однако 
в присутствии аскорбиновой кислоты или ин-
гибитора накопления АФК – DPI (diphenylenei-
odonium chloride) индукция синтеза стрессовых 
генов резко уменьшается [Volkov et al., 2006], 
что еще раз подчеркивает важность АФК в пе-
редаче сигнала о тепловом стрессе.

Отметим, что не только АФК, но и другие мо-
лекулы со свойствами радикала, например ок-
сид азота, могут участвовать в передаче стрес-
сового сигнала [Карпец и др., 2012]. Действие 
оксида азота как сигнальной молекулы тесно 
сопряжено с такими важными посредниками, 
как кальций, АФК и фитогормоны [Колупаев, 
Карпец, 2010].

Определенную роль в передаче сигнала 
о высокотемпературном воздействии в клетках 
растений могут играть липидные сигнальные 
молекулы: фосфатидиловая кислота (PA), фос-
фатидилинозитол-4,5-дифосфат (PIP2) и ино-
зитол-1,4,5-трифосфат (IP3) [Mishkind et al., 
2009; Mittler et al., 2012; Hou et al., 2016]. Роль 
липидных молекул в передаче сигнала о не-
благоприятных воздействиях активно иссле-
дуется, и в литературе имеются довольно под-
робные обзоры на эту тему [Singh et al., 2015; 
De Bigault Du Granrut, Cacas, 2016; Hong et al., 
2016]. По-видимому, накопление сигнальных 
липидных молекул является одной из причин 
открытия кальциевых каналов в плазмалемме 
[Bokszczanin et al., 2013]. Однако в некоторых 
работах, наоборот, отмечена первичная роль 
изменения содержания ионов кальция в актива-
ции фосфатидилинозитол-4-фосфат-5-киназы 
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(PIPK3), которая в последующем может активи-
ровать липоксигеназную сигнальную систему 
[Dressler et al., 2014; Hou et al., 2016].

Нельзя не отметить и участие в трансдукции 
сигнала о высокотемпературном воздействии 
в клетках растений гормонов, в частности абс-
цизовой кислоты (АБК), жасмоновой и салици-
ловой кислот [Tuteja, Sopory, 2008]. Указанные 
фитогормоны в качестве сигнальных молекул 
способны вызывать накопление ионов кальция, 
активацию ТФ и различных сигнальных моле-
кул, запуск синтеза шоковых белков [Tuteja, So-
pory, 2008; Колупаев, Карпец, 2010]. Наконец, 
в процессе передачи стрессового сигнала так-
же могут участвовать растворимые углеводы 
(сахара) и низкомолекулярные азотистые со-
единения (свободные аминокислоты, полиами-
ны, бетаины) [Tuteja, Sopory, 2008; Колупаев, 
Карпец, 2010] и др.

Определенную роль в передаче сигнала об 
изменении температуры окружающей среды, 
как отмечалось выше, играет цитоскелет рас-
тительных клеток [Хохлова, Невмержицкая, 
2011]. Элементы цитоскелета взаимодейст-
вуют с компонентами различных сигнальных 
систем, например, ионами кальция, полифос-
фоинозитидами, ГТФазами, MAP-киназами 
и др. [Хохлова, Невмержицкая, 2011]. Белка-
ми-мишенями киназ или кальций-зависимых 
сигнальных путей являются актинсвязывающие 
(ABPs) и ассоциированные с микротрубочками 
(MAPs) белки.

Обобщая вышеизложенное, можно заклю-
чить, что действие высоких температур приво-
дит к накоплению и активации различных сиг-
нальных молекул. В свою очередь, сигнальные 
молекулы активируют ТФ, их синтез и/или син-
тез шоковых белков.

Очень важным звеном в процессе передачи 
сигнала о высокотемпературном воздействии 
в ядро являются различные ТФ (рис.), которые 
представляют собой белки, распознающие оп-
ределенные последовательности в cis-регуля-
торных областях ДНК, благодаря чему осущест-
вляется избирательный контроль экспрессии 
генов [Меркулов, Меркулова, 2014; Todeschini 
et al., 2014]. При действии высоких температур 
у растений активируется целый ряд ТФ, неко-
торыми наиболее важными из них являются 
HSF (или ФТШ), DREB, Cys2His2 zinc finger [von 
Koskull-Döring et al., 2007].

ФТШ запускают синтез БТШ. В промоторе 
генов БТШ находится консервативная последо-
вательность -5’-аGAAg-3’, получившая название 
«элемент теплового шока». ФТШ взаимодейст-
вуют с этими элементами и тем самым активи-
руют синтез БТШ [Baniwal et al., 2004; Kotak et al., 

2007; Косаковская, 2008; Xue et al., 2014a]. Кро-
ме того, элементы теплового шока обнаружены 
и в промоторах генов, кодирующих фермент 
аскорбатпероксидазу (APX1, APX2) и ТФ ZAT12 
[Mittler, Zilinskas, 1992; Storozhenko et al., 1998; 
Miller, Mittler, 2006], в связи с чем можно предпо-
ложить, что ФТШ регулируют транскрипционную 
активность не только генов БТШ, но и других 
белков (ферментов), участвующих в защитных 
реакциях растительных клеток.

Растения имеют более 20 ФТШ (или HSF) 
[Baniwal et al., 2004; von Koskull-Döring et al., 
2007; Zhu et al., 2013], которые относят-
ся к нескольким классам (A, B и C) [Qu et al., 
2013] и обладают способностью активировать 
как ФТШ другого класса, так и ТФ другого се-
мейства. Предполагается, что HSFA1 является 
одним из главных регуляторов ответа клеток 
растений на высокотемпературное воздейст-
вие. Так, было показано, что HSFA1 регулирует 
экспрессию примерно 65 % индуцируемых теп-
лом генов у A. thaliana [Liu et al., 2011]. В другом 
исследовании растений A. thaliana показано, 
что среди генов, экспрессия которых регули-
руется ТФ HSFA1, 26,6 % приходится на гены 
шаперонов и кошаперонов, а 15,3 % – на гены 
ТФ [Liu, Charng, 2013]. Помимо этого извест-
но, что у A. thaliana HSFA1d и HSFA1e совмест-
но с HSFA1a и HSFA1b регулируют экспрессию 
генов HSFA7a, HSFB1 и HSFB2a [von Koskull-
Döring et al., 2007; Nishizawa-Yokoi et al., 2011]. 
HSFA1 контролируют экспрессию HSFA2 и DRE‑
B2A [Liu et al., 2011], HSFA3 индуцирует синтез 
DREB2С [Chen et al., 2010].

Интересно, что изменения в экспрессии 
различных ФТШ в клетках растений пшени-
цы (Triticum aestivum L.) при действии высоких 
температур не обязательно носят сходный ха-
рактер, и, что важно, они зависят от продол-
жительности температурного воздействия. 
Так, в начальный период (1,5–5 ч) воздействия 
высокой температуры у пшеницы усиливается 
экспрессия генов HSFA2, A6, A7, A4 и A5, в то 
время как экспрессия HSFA1, A3, A8, наобо-
рот, снижается [Xue et al., 2014b]. У растений 
риса (Oryza sativa L.) в начальный период воз-
действия высокой температуры повышается 
содержание ФТШ группы A4, а при более дли-
тельном действии увеличивается содержание 
группы A1 [Jin et al., 2013]. У A. thaliana HSFA4a 
и HSFA8 являются возможными сенсорами 
H2O2 [Miller, Mittler, 2006].

ФТШ растений также вовлечены в регуляцию 
UPR. Было показано, что пре-мРНК OsHSFA2d 
у растений Oryza sativa ssp. japonica подверга-
ется альтернативному сплайсингу, вследствие 
этого в их клетках присутствует несколько форм 
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мРНК гена OsHSFA2d. При отсутствии стрессо-
вых условий в клетках в основном присутствует 
транскрипционно неактивная форма этой мРНК 
(OsHSFA2dII), тогда как при действии высокой 
температуры – транскрипционно активная фор-
ма мРНК (OsHSFA2dI). OsHSFA2dI кодирует бе-
лок из 357 аминокислот (OsHSFA2dI), который 
содержит все консервативные домены, харак-
терные для ФТШ класса А. Другие два транс-
крипта кодируют небольшой белок, состоящий 
из 113-аминокислот (OsHSFA2dII), у которого 
в отличие от OsHSFA2dI ДНК-связывающий до-
мен значительно короче и отсутствуют олиго-
меризационный и С-терминальный активаци-
онный домены. OsHSFA2dI локализован в ядре 
и функционирует как активатор транскрипции 
при тепловом стрессе, в том числе он регули-
рует экспрессию гена ключевого компонента 
UPR – OsBiP1 [Cheng et al., 2015].

Еще одним ключевым ТФ, участвующим 
в регуляции генов, кодирующих шоковые бел-
ки, и необходимым участником передачи стрес-
сового сигнала является MBF1. Этот ТФ акти-
вируется кальмодулином [Mittler et al., 2012]. 
К основным генам-мишеням MBF1 относят 
гены ТФ, например, ZAT7 и ZAT12 и DREB2A, 
аскорбатпероксидазы 2 (APX2) и БТШ [Suzuki 
et al., 2005, 2011а]. Очевидно, поэтому расте-
ния A. thaliana с постоянной экспрессией MBF1 
отличаются повышенной теплоустойчивостью 
[Suzuki et al., 2011b].

Не менее важная роль в передаче сигна-
ла о высокотемпературном воздействии от-
водится классу ТФ DREB (the dehydration 
responsive element-binding). DREB относятся 
к AP2/ERF семейству и состоят из двух под-
классов DREB1/CBF и DREB2 [Agarwal et al., 
2006; Lindemose et al., 2013]. Действие высокой 
температуры вызывает увеличение экспрессии 
подкласса DREB2 у A. thaliana [Sakuma et al., 
2006], Zea mays L. [Qin et al., 2007] и некоторых 
других растений [Liu et al., 2008; Lata, Prasad, 
2011]. В свою очередь, это приводит к акти-
вации экспрессии генов других ТФ и стрес-
совых генов [Nakashima et al., 2009; Sun et al., 
2014]. Известно, что у A. thaliana DREB2A ре-
гулируют экспрессию HSP70, HSP18.1, CPsH‑
SP, AtCYP18–1 [Sakuma et al., 2006], DREB2A 
и DREB2C – экспрессию гена HSFA3 [Schramm 
et al., 2008; Chen et al., 2010; Grover et al., 2013]. 
Сверхэкспрессия OsDREB2B у A. thaliana при-
водит не только к повышению экспрессии гена 
DREB2A, но и к увеличению теплоустойчивости 
трансгенных растений [Matsukura et al., 2010].

Нельзя не отметить семейство ТФ, которые 
в своей структуре имеют ДНК-связывающий 
домен по типу цинковых пальцев, откуда эти 

ТФ и получили свое название – Cys2His2 zinc 
finger (C2H2 ZF). Семейство включает в себя 
ТФ, участвующие в ответной реакции растений 
на действие ряда неблагоприятных факторов 
окружающей среды [Lindemose et al., 2013]. Из-
вестно, что высокие температуры индуцируют 
экспрессию некоторых групп этого семейства, 
например, ZFP1 и ZAT у A. thaliana [Ciftci-Yilmaz, 
2007; Kim et al., 2015], Festuca arundinacea 
(Schreb.) [Martin et al., 2012], Tamarix hispida 
[Zang et al., 2015] и др. [Qu et al., 2013]. Пред-
полагается, что эти ТФ являются участниками 
формирования теплоустойчивости у растений 
A. thaliana [Mittler et al., 2006; Ciftci-Yilmaz et al., 
2007]. Показано, что ZFP1 активирует экспрес-
сию генов, кодирующих каталазу и суперок-
сиддисмутазу, и гена, кодирующего фермент 
синтеза пролина D-пирролин-5-карбоксилат-
синтазу (P5CS) [Zang et al., 2015]. Высокий уро-
вень экспрессии генов ZAT10 и ZAT12 приводит 
к повышению экспрессии генов антиоксидант-
ных ферментов APX1, APX2 [Rizhsky et al., 2004; 
Mittler et al., 2006; Shah et al., 2013] и регуля-
торных генов WRKY, MBF1 и FSD1 [Rizhsky et al., 
2004; Davletova et al., 2005; Mittler et al., 2006]. 
Следовательно, можно думать, что ТФ, отно-
сящиеся к этому семейству (C2H2 ZF), влияют 
на теплоустойчивость растений через активи-
зацию антиоксидантной системы и регуляцию 
экспрессии некоторых других ТФ.

Рассматривая вопрос активации различных 
ТФ в клетках растений при высокотемператур-
ном воздействии, нельзя оставить без внима-
ния такие важные ТФ, как bZIP. bZIP участвуют 
в передаче сигнала о накоплении неправиль-
но упакованных белков в полости ЭР. Как уже 
отмечалось, действие высокой температуры 
вызывает в клетках растений ЭР-стресс, в от-
вет на это активируется защитный механизм 
UPR (unfolded protein response). Этот процесс 
инициируется после диссоциации белка BiP 
с трансмембранными белками IRE1, bZIP17 
и bZIP28 [Kørner et al., 2015]. Первый механизм 
включения UPR заключается в отсоединении 
BiP от IRE1, после чего IRE1 подвергается оли-
гомеризации с последующим аутофосфори-
лированием цитозольного киназного домена 
и активацией рибонуклеазного домена. Актив-
ный IRE1 участвует в формировании альтерна-
тивно-сплайсированной формы мРНК bZIP60, 
которая кодирует активную форму этого ТФ, 
последний транслоцируется в ядро и регули-
рует транскрипцию генов белков, вовлеченных 
в ответ клетки на неупакованные белки [Kørner 
et al., 2015]. При активации другого пути UPR 
bZIP17 и bZIP28 диссоциируют с BiP и посту-
пают в аппарат Гольджи, где происходит их 
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расщепление и высвобождение N-терминаль-
ного фрагмента, содержащего ДНК-связываю-
щий домен. После этого фрагмент перемеща-
ется в ядро, связывается с цис-регуляторными 
областями генов белков, участвующих в кон-
троле качества белка в клетках [Kørner et al., 
2015]. В настоящее время у растений A. thaliana 
помимо упомянутых IRE1, bZIP17 и bZIP28 об-
наружены и другие белки, участвующие в вос-
приятии и регуляции ЭР-стресса, в частности 
ТФ семейства NAC (NAC089, NAC062) [Yang 
et al., 2014a, b] и WRKY75 [Hossain et al., 2016].

Помимо вышеперечисленных ТФ в процессе 
передачи сигнала о высокотемпературном воз-
действии участвуют и другие ТФ, такие как MYB 
[El-kereamy et al., 2012; Almeida et al., 2013; Am-
bawat et al., 2013], WRKY [Zhu et al., 2013; Bak-
shi, Oelmuller, 2014] и др.

Интересно, что на способность ТФ активи-
ровать экспрессию генов влияет доступность 
хроматина для транскрипционного аппарата. 
Причем ремоделирование хроматина (конден-
сация/деконденсация) при действии на расте-
ния неблагоприятных факторов среды относят 
в настоящее время к одному из основных меха-
низмов репрограммирования генома в услови-
ях стресса [Arnholdt-Schmitt, 2004]. Действие 
высоких температур может приводить к сниже-
нию плотности его упаковки (деконденсации) 
за счет деметилирования и ацетилирования 
гистоновых белков. Например, у растений ку-
курузы (Zea mays), подвергнутых высокотем-
пературному воздействию, наблюдается моди-
фикация гистонов, в частности, возрастает об-
щий уровень ацетилирования гистонов H3 K9, 
H4 K5 и H3, что сопровождается увеличением 
размера ядрышка и деконденсацией некото-
рых участков хроматина [Wang et al., 2015]. 
Открыт еще один механизм ремоделирова-
ния хроматина, по крайней мере, у растений 
A. thaliana [Kumar, Wigge, 2010]. Оказалось, при 
выращивании этих растений при температурах 
ниже оптимальных в нуклеосомах происходит 
замещение гистона H2A на H2A.Z, а при повы-
шении температуры роста этот гистон вновь 
замещается на H2A. H2A.Z обнаружен в сайтах 
начала транскрипции очень многих генов и не-
обходим для регулирования экспрессии генов 
и стабильности хроматина [Lu et al., 2009]. Вы-
сказано предположение, что при более низ-
ких температурах роста H2A.Z в нуклеосомах 
подавляет экспрессию генов путем физичес-
кого блокирования транскрипции или путем 
предотвращения связывания активирующих ее 
комплексов. Замещение H2A.Z на H2A при бо-
лее высоких температурах, напротив, способ-
ствует транскрипции этих генов. Эксперименты 

с изолированным хроматином показали, что 
температура непосредственно изменяет со-
став нуклеосом и доступность промоторов не-
которых генов для транскрипционного аппа-
рата [Kumar, Wigge, 2010]. Это позволило вы-
сказать предположение, что хроматин играет 
ключевую роль в реакции на изменение темпе-
ратуры окружающей среды, возможно, у широ-
кого круга растений и родственных им организ-
мов [Kumar, Wigge, 2010].

Помимо описанного выше способа регу-
ляции экспрессии генов шоковых белков по-
средством взаимодействия транс-элементов 
(в частности, транскрипционных факторов 
ТШ) с цис-регуляторными областями имеют-
ся и другие механизмы, позволяющие контро-
лировать процесс транскрипции и трансляции 
в клетках растений в условиях стресса. Регуля-
ция транскрипции генов в ходе развития расте-
ний, а также при действии на них неблагопри-
ятных факторов среды может осуществляться 
за счет изменения степени метилирования 
ДНК, а именно CpG-островков в промоторе 
или цитозина в других частях гена. Усиление 
метилирования цитозина в области промото-
ра гена влияет на эффективность связывания 
с ней ТФ и, как правило, приводит к подав-
лению транскрипционной активности генов 
[Zilberman et al., 2007]. Ингибирование мети-
лирования ДНК у растений сопровождается, 
к примеру, индукцией генов запасных белков 
и изменением времени цветения [Soppe et al., 
2000]. В некоторых исследованиях показано, 
что действие высоких температур на растения 
сопровождается повышением метилирования 
генома [Boyko et al., 2010; Correia et al., 2013]. 
Вероятно, изменение степени метилирования 
ДНК имеет важное значение для процессов 
адаптации растений к неблагоприятным тем-
пературам. Так, оказалось, что при действии 
на растения Brassica napus L. высоких темпе-
ратур у теплоустойчивых сортов уровень мети-
лирования ДНК был выше, чем у чувствитель-
ных к тепловому воздействию генотипов [Gao 
et al., 2014]. Исследование теплоустойчивости 
мутантов, у которых нарушены процессы мети-
лирования ДНК, показало, что они важны и для 
формирования базовой (конституционной) теп-
лоустойчивости растений [Popova et al., 2013].

Контроль экспрессии генов на уровне 
трансляции может также осуществляться за 
счет изменения конформации сложных РНК-
структур при изменении температуры окру-
жающей среды. Предложен даже такой тер-
мин – «РНК термометры» [Narberhaus et al., 
2006]. Чувствительные к температуре после-
довательности нуклеотидов РНК находятся в их 
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5’-нетранслируемой области. При низких тем-
пературах они образуют спаренные основания, 
тем самым маскируя сайт связывания с рибо-
сомами. При более высоких температурах про-
исходит плавление этих структур, открывается 
доступ для рибосом и инициируется трансля-
ция [Narberhaus et al., 2006].

Другой интенсивно изучаемый механизм 
посттранскрипционной регуляции экспрессии 
генов растений при действии на них стресс-
факторов состоит в контроле уровня транс-
криптов генов за счет малых РНК и так на-
зываемых длинных некодирующих РНК [Liu 
et al., 2015].

Из изложенного выше очевидно, что в клет-
ках растений имеются разнообразные меха-
низмы ответной реакции клеток на высокотем-
пературные воздействия на уровне генома, 
многие из которых еще слабо изучены. Не ис-
ключено, что в ближайшее время будут откры-
ты новые способы транскрипционного и пост-
транскрипционного контроля теплоустойчи-
вости растений.

синтез шоковых белков

В настоящее время считается, что синтез 
шоковых белков необходим растениям для 
приобретения высокой теплоустойчивости 
и является завершающим этапом клеточного 
ответа на высокотемпературные воздействия. 
Как уже отмечалось, повышение температуры 
окружающей среды способно вызывать реп-
рограммирование генома клеток, в результа-
те которого индуцируется и/или увеличивает-
ся синтез одних белков (чаще всего шоковых) 
и снижается синтез других (обычных) белков. 
В целом в клетках растений, подвергнутых вы-
сокотемпературному воздействию, транскрип-
ты, относящиеся к стресс-индуцируемым, со-
ставляют приблизительно 12 % от общего пула 
транскриптов [Zhang et al., 2005]. В растениях 
N. tabacum после воздействия высоких темпе-
ратур (37 °С в течение 1 ч, а затем 44 °С в те-
чение 6 ч) уровень транскриптов генов низко-
молекулярных БТШ (нмБТШ) возрастал более 
чем в 1500 раз по сравнению с уровнем этих 
белков у контрольных растений [Rizhsky et al., 
2002]. Оказалось, что высокие температуры 
также способствуют повышению транскрип-
ционной активности генов, кодирующих бел-
ки так называемого «домашнего хозяйства», 
т. е. тех, которые участвуют в поддержании 
структуры и функций клеток в обычных усло-
виях. Как показано в работе Rizhsky с соавт. 
[2002], последовательное действие высоких 
температур на растения вызывает повышение 

уровня транскриптов генов, кодирующих боль-
шую субъединицу рибулозобисфосфаткарбок-
силазы, тиоредоксин, цитохром с-оксидазу 
и, что важно, некоторые ферменты, участвую-
щие в утилизации АФК, например, аскорбатпе-
роксидазу и глутатионпероксидазу. Экспрес-
сия генов, кодирующих белки, участвующие 
в метаболизме сахаров, напротив, в этих усло-
виях была, как правило, значительно ниже, чем 
у контрольных растений [Rizhsky et al., 2002].

Следует сказать, что шоковые, или стрессо-
вые, белки – понятие довольно широкое, под 
которым можно подразумевать ферменты ан-
тиоксидантной защиты, убиквитин, LEA-белки, 
Pir-белки, дегидрины и др. [Wahid et al., 2007]. 
Однако в данном обзоре мы сфокусировали 
свое внимание на БТШ.

Экспрессия целого ряда БТШ повышается 
уже в первые часы и даже минуты высокотем-
пературного воздействия. Индукторами синте-
за БТШ выступают (прямо или опосредованно) 
различные сигнальные молекулы. Так, уста-
новлено, что обработка растений экзогенным 
кальцием или повышение в них уровня кальмо-
дулина сопровождается усилением экспрессии 
генов БТШ, например, TaHSP26 и TaHSP70 у Tri‑
ticum aestivum и HSP18,2 у A. thaliana [Liu et al., 
2003, 2005]. При обработке клеток суспензион-
ной культуры N. tabacum донорами оксида азо-
та наблюдается не только синтез БТШ, но и по-
вышение теплоустойчивости растений [Lamotte 
et al., 2004].

Многие БТШ функционируют как молеку-
лярные шапероны, т. е. участвуют в упаковке 
новых белков и в деградации и/или восстанов-
лении поврежденных белков. Кроме того, как 
уже отмечалось, БТШ являются компонентами 
системы рецепции повышенной температуры. 
Поэтому неудивительно, что эти белки играют 
важную роль в теплоустойчивости растений. 
Например, рядом авторов показано, что устой-
чивость растений к высоким температурам кор-
релирует со скоростью и уровнем накопления 
БТШ [Lin et al., 1984; Kee, Nobel, 1986; Rikhva-
nov et al., 2007]. Так, сверхэкспрессия БТШ101 
в клетках A. thaliana способствовала усилению 
теплоустойчивости этих растений, тогда как 
выключение гена, кодирующего этот белок, пу-
тем введения антисмысловой мРНК приводило 
к снижению теплоустойчивости [Queitsch et al., 
2000]. Добавим, что устойчивые и неустойчи-
вые к действию высоких температур сорта од-
ного и того же вида растений могут отличаться 
как спектром, так и количеством одних и тех же 
БТШ [Wang, Luthe, 2003].

В зависимости от молекулярной массы БТШ 
разделяются на пять групп: БТШ100, БТШ90, 
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БТШ70, БТШ60 и нмБТШ [Al-Whaibi, 2011]. Эти 
белки сосредоточены в разных компартментах 
клеток (цитозоле, митохондриях, хлороплас-
тах, ЭР) и выполняют различные функции не 
только в условиях температурного стресса, но 
и в обычных условиях [Zhang et al., 2015].

Первая группа БТШ включает белки с мо-
лекулярной массой 100 кДа и выше, и они не-
обходимы для повышения теплоустойчивости 
растений [Agarwal et al., 2002]. Исследования, 
проведенные на трансгенных и мутантных рас-
тениях A. thaliana, показали, что уровень теп-
лоустойчивости положительно коррелирует 
с экспрессией БТШ101 [Hong, Vierling, 2000; 
Queitsch et al., 2000]. Установлено, что БТШ101 
разрушают белковые агрегаты, которые возни-
кают в клетке при действии высоких темпера-
тур [Agarwal et al., 2002; Usman et al., 2014].

Содержание в клетке БТШ90 даже при от-
сутствии стрессового воздействия относитель-
но велико – 1–2 % от суммы всех цитозольных 
белков [Козеко, 2010; Usman et al., 2014], что 
указывает на важную роль белков этого се-
мейства в поддержании нормальной жизне-
деятельности эукариотических клеток. Эти 
белки локализованы в различных структурах 
клетки, но, даже находясь в одной органел-
ле, они имеют большое количество различных 
изоформ, характеризующихся разной функ-
циональной активностью. Например, в цито-
золе клеток у растений A. thaliana изоформы 
AtHSP90.1 и AtHSP90.3 показывают неодинако-
вую шаперонную активность: у AtHSP90.3 она 
выше, чем у AtHSP90.1 [Cha et al., 2013]. Отли-
чительной особенностью БТШ90 является то, 
что они специфически осуществляют фолдинг 
и регулируют конформацию ряда белков раз-
ных сигнальных путей клетки [Козеко, 2010], 
в частности, рецепторов стероидных гормо-
нов и сигнальных киназ [Xu, Lindquist, 1993; 
Goes, Marthin, 2001]. В нормальных условиях 
БТШ90 участвуют во внутриклеточном транс-
порте, а при действии высоких температур – 
в клеточном цикле и цитокинезе, связываются 
с белками с нарушенной структурой и переда-
ют их шаперонам (БТШ70) для ренатурации или 
протеасомам для протеолиза [Козеко, 2010]. 
Интересно, что повышение температуры в пре-
делах оптимума стимулирует рост растений 
A. thaliana, так как в таких условиях БТШ90 
оказывают влияние на накопление Tir1 (trans-
port inhibitor response1) и, таким образом, про-
являют себя как регулятор роста [Wang et al.,  
2016].

БТШ70 – большая группа белков, прису-
щих почти всем живым организмам [Boorstein 
et al., 1994; Usman et al., 2014]. Установлено, 

что БТШ70 предотвращают агрегацию час-
тично денатурированных белковых молекул, 
участвуют в протеолитической деградации 
необратимо поврежденных белков и их транс-
порте к лизосомам и протеасомам [Колупаев, 
Карпец, 2010]. Функции БТШ70 могут зависеть 
и от их локализации в клетке. Так, в полости 
ЭР располагается трансмембранный шаперон 
БТШ70 (BiP), речь о котором уже шла выше – 
обязательный компонент системы контроля ка-
чества белка [Iwata, Koizumi, 2012]. У растений 
перца (Capsicum annuum L.) цитоплазматиче-
ский HSP70 (CaHSP70-1) участвует в переносе 
сигнала о стрессовом воздействии и, соответ-
ственно, в формировании ответа на высоко-
температурный стресс [Guo et al., 2014]. На 
растениях Oryza sativa показано, что в услови-
ях высокотемпературного стресса пластидный 
БТШ70 (OsHSP70CP1) необходим для развития 
хлоропластов [Kim, An, 2013]. По-видимому, 
благодаря перечисленным функциям эти бел-
ки защищают растительные клетки от небла-
гоприятного воздействия высоких температур 
[Al-Whaibi, 2011] и от индуцированного ими 
окислительного стресса [Scarpeci et al., 2008; 
Montero-Barrientos et al., 2010].

БТШ с молекулярной массой 60 кДа являет-
ся молекулярным шапероном. Эти белки часто 
называют шаперонинами, так как они имеют 
сложную четвертичную структуру, образован-
ную двумя взаимодействующими друг с дру-
гом «кольцами», состоящими из 7–8 субъеди-
ниц [Марченков и др., 2006]. Благодаря такой 
структуре БТШ60 способны на своих проти-
воположных поверхностях попеременно свя-
зывать и инкубировать белки, подлежащие 
упаковке [Мельников, Ротанова, 2010]. Пред-
полагается, что БТШ60 совместно с БТШ70 
участвуют в упаковке различных белков хло-
ропластов [Usman et al., 2014] и митохондрий 
[Deocaris et al., 2006], в том числе ключевого 
фермента фотосинтеза рибулозобисфосфат-
карбоксилазы [Косаковская, 2008]. Установле-
но, что в неблагоприятных условиях содержа-
ние БТШ60 в клетках увеличивается в 2–3 раза 
[Марченков и др., 2006].

Биосинтез нмБТШ начинается в ответ на 
действие неблагоприятных факторов окружаю-
щей среды и сопровождает развитие устойчи-
вости растений, при этом в тканях вегетатив-
ных органов растений при нормальных усло-
виях нмБТШ не синтезируются [Waters et al., 
1996; Косаковская, 2008]. При тепловом воз-
действии нмБТШ образуют агрегатные ком-
плексы с массой от 210 до 280 кДа и вместе 
с БТШ70 формируют гранулы теплового шока 
[Kirschner et al., 2000]. Однако сам механизм, 
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благодаря которому нмБТШ защищают клетку, 
почти не изучен [Косаковская, 2008]. Извест-
но лишь, что нмБТШ при стрессе защищают 
макромолекулы, в частности РНК, и участвуют 
в упаковке неправильно свернутых белков [Ко-
саковская, 2008]. HSP16.45, по-видимому, 
непосредственно участвует в формировании 
теплоустойчивости [Yeh et al., 1997]. Об этом 
свидетельствует тот факт, что у трансгенных 
растений A. thaliana с повышенной экспрес-
сией LimHSP16,9 зафиксирован более высо-
кий уровень устойчивости к действию высо-
ких температур и других стресс-факторов [Mu 
et al., 2013]. Повышение теплоустойчивости 
растений T. aestivum под влиянием закаливаю-
щих температур сопровождается накоплением 
транскриптов генов HSP19 [Нилова и др., 2015].

Таким образом, можно заключить, что БТШ 
необходимы для стабилизации многих структур 
и функций клеток в условиях действия на рас-
тения высоких температур. Особенно важно, 
что данная группа белков способна нормализо-
вать структуру и функции других белков, кото-
рые могут накапливаться в большом количест-
ве в клетках под влиянием стресса [Wan, Jiang, 
2016]. Поэтому следует рассматривать БТШ 
как важнейший функциональный компонент 
реакции растений на высокотемпературные 
воздействия, во многом благодаря которому 
они приобретают более высокую теплоустой-
чивость и способность переносить неблагопри-
ятные последствия, вызванные действием вы-
сокой температуры.

Заключение

Проведенный анализ литературы показы-
вает, что в клетках растений под влиянием вы-
соких температур происходит целый ряд важ-
ных событий, включая те, благодаря которым 
сигнал о высокотемпературном воздействии 
воспринимается и передается в ядро, вызы-
вая репрограммирование генома клеток. В ре-
зультате этого в клетках активизируется синтез 
большой группы шоковых (стрессовых) белков, 
которые активно участвуют в процессе повы-
шения теплоустойчивости клеток. Вследствие 
этого теплоустойчивость клеток и растения 
в целом повышается и, следовательно, увели-
чиваются его шансы на выживание в условиях 
действия высокой температуры.

Однако нельзя не сказать, что, несмотря 
на очевидные успехи, достигнутые за послед-
ние годы при изучении этого вопроса, по-пре-
жнему не вполне ясны многие аспекты вос-
приятия высокотемпературного воздействия 
растениями. Так, например, наличие в клетке 

специфических терморецепторов лишь пред-
полагается [Mittler et al., 2012]. Не исключено, 
что сигнальные системы растений, как пред-
полагают некоторые авторы [Kotak et al., 2007; 
Колупаев, Карпец, 2010; Lindemose et al., 2013], 
объединены в единую сигнальную сеть. Если 
это так, то в ближайшее время предстоит бо-
лее детально изучить компоненты этой сети 
и взаимоотношения (взаимодействие) между 
ними. Не исключая при этом, что число участ-
ников сети может оказаться гораздо большим, 
чем представляется сейчас. Нет однозначного 
ответа и на вопрос о том, существуют ли прин-
ципиальные различия в клеточном ответе на 
высокотемпературные воздействия у разных 
групп растений и насколько велика ткане- и ор-
ганоспецифичность в ответной реакции расте-
ний на тепловые воздействия. Ответы на все 
эти и некоторые другие вопросы помимо те-
оретической важности имеют и практическое 
значение, так как только глубокое понимание 
природы теплоустойчивости растений может 
помочь найти правильные пути селекционно-
генетического улучшения целого ряда сельско-
хозяйственных культур, ощутимые потери уро-
жая которых во многих регионах мира происхо-
дят из-за воздействия высоких температур.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания (тема № 0221‑2014‑0032).
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1. ТрансПорТеры органичесКиХ анионоВ (оаТ). 
молеКулЯрное раЗнооБраЗие, сТруКТура, 
ФунКциЯ, учасТие В ФунКционироВании сисТемы 
БиоТрансФормации КсеноБиоТиКоВ у ЖиВоТныХ (оБЗор)

л. П. смирнов, и. В. суховская, е. В. Борвинская
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Подсемейство транспортеров органических анионов (ОАТ), которое составляет 
примерно половину белков семейства SLC22, входящего в состав суперсемейст-
ва MFS-транспортеров, привлекает большое внимание исследователей в связи 
с активным участием в обмене эндогенных метаболитов, различных лекарственных 
средств, токсинов, молекул пищевого происхождения. Экспрессия генов, кодиру-
ющих ОАТ, наблюдается во многих органах, включая почки, печень, обонятельную 
слизистую, мозг, сетчатку глаза и плаценту. В настоящее время известно 10 ОАТ, 
из которых у человека найдено семь, а у грызунов восемь. ОАТ можно рассматри-
вать как часть эволюционно-консервативной системы, защищающей высшие ор-
ганизмы от потенциально токсичных соединений, появляющихся в окружающей 
среде. Полипептидная цепь ОАТ состоит из 536–556 аминокислотных остатков. 
Характерной особенностью вторичной структуры молекулы, как и у других пред-
ставителей суперсемейства MFS, является наличие 12 трансмембранных спира-
лей, внутриклеточная локализация N- и С-концевых участков молекулы, большая 
внеклеточная петля между 1 и 2 доменами и большая внутриклеточная петля, свя-
зывающая 6 и 7 домены. Ядерные рецепторы, такие как Hnf4α и Hnf1α, регулиру-
ют экспрессию ОАТ во взаимосвязи с ферментами I и II фаз биотрансформации 
(DME – drug metabolizing enzymes). Взаимосвязь между ОАТ и DME в тканях играет 
существенную роль с точки зрения образования и инактивации ключевых метабо-
литов, сигнальных молекул, разного рода токсинов. Согласно гипотезе дистанци-
онного опознавания и сигнализации (Remote Sensing and Signaling Hypothesis), ОАТ 
участвуют в дистанционной межорганной коммуникации путем регуляции уровней 
сигнальных молекул и ключевых метаболитов в тканях и жидкостях. ОАТ также мо-
гут играть определенную роль в коммуникации между организмами путем транс-
порта небольших молекул через кишечник, плаценту, в грудное молоко и летучих 
молекул, обладающих сигнальными свойствами, через мочу.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ОАТ; переносчики органических анионов; филогения; меж-
органная коммуникация.

L. P. Smirnov, I. V. Sukhovskaya, E. V. Borvinskaya. ORGANIC ANION 
TRANSPORTERS. MOLECULAR DIVERSITY, STRUCTURE, CONTRIBUTION 
TO THE FUNCTIONING OF THE XENOBIOTIC BIOTRANSFORMATION 
SYSTEM IN ANIMALS (A REWIEW)

The organic anion transporter (OAT) subfamily, which constitutes roughly a half of the 
SLC22 transporter family and shares many structural characteristics with other MFS pro-
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В начале двухтысячных годов Международ-
ным союзом биохимии и молекулярной биоло-
гии (International Union of Biochemistry and Mo-
lecular Biology (IUBMB)) была принята система 
классификации транспортных белков, которая 
включает 9 суперсемейств [Chang et al., 2004]. 
Из них самым большим является суперсе-
мейство вторичных переносчиков MFS (Major 
Facilitator Superfamily), содержащее более 74 
семейств [Saier et al., 1999; Reddy et al., 2012], 
исключительное функциональное разнообра-
зие которых связано с фактической возможнос-
тью транспортировать любой тип небольших 
или среднего размера молекул, обладающих 
биологической активностью. Почти все белки, 
включенные в состав MFS, имеют общую топо-
логию, которая включает 12 трансмембранных 
доменов, а N- и С-концевые участки транспор-
тера фиксированы на цитоплазматической сто-
роне мембраны [Chang et al., 2004].

В состав суперсемейства MFS входят бел-
ки семейства SLC22, которые осуществля-
ют трансмембранный перенос «органических 
электролитов» – структурно различных соеди-
нений, имеющих отрицательный, положитель-
ный либо одновременно оба заряда (цвиттер-
ионы) при физиологических значениях рН. 
К этой группе соединений относятся эндоген-
ные субстраты, имеющие физиологическое 
значение, а также ксенобиотики, важные с точ-
ки зрения фармакологии и токсикологии [Pelis, 
Wright, 2014; Saier et al., 2014].

В семействе SLC22, в свою очередь, вы-
деляют транспортеры органических анионов 
(ОАТ), катионов (ОСТ) и карнитин/цвиттери-
онов (OCTN). В настоящей работе дан анализ 
современного состояния исследований ОАТ, 
группы белков, которые составляют примерно 

от одной трети до половины представителей 
семейства SLC22 [Nigam et al., 2015]. Обзор 
включает информацию о номенклатуре, тка-
невой локализации транспортеров, филоге-
нетических связях в семействе ОАТ, структу-
ре и транспортной функции ОАТ, участии ОАТ 
в функционировании системы биотрансфор-
мации ксенобиотиков, а также в дистанцион-
ной межорганной коммуникации путем регу-
ляции уровней сигнальных молекул и ключе-
вых метаболитов.

номенклатура OAT

В настоящее время очевидным являет-
ся факт, что ОАТ играют чрезвычайно важную 
роль в транспорте исключительно широкого 
круга соединений, включающих множество мо-
лекул эндогенного происхождения (гормоны, 
нутриенты, метаболиты) и клинически важных 
лекарственных препаратов. Трансмембранный 
перенос, осуществляемый ОАТ, происходит 
во множестве органов, включая почки, печень, 
мозг, глаза, кишечник [Van Wert et al., 2010]. 
Филогенетический анализ свидетельствует, 
что эволюция белков этого семейства нача-
лась более 450 млн лет назад. Они выявлены 
у бактерий, низших эукариот, растений и мле-
копитающих [Koepsell, Endou, 2004; Jacobsson 
et al., 2007]. Высказано предположение, что 
распространение и дивергенция семейства ге-
нов SLC22 у млекопитающих в процессе эволю-
ционной радиации сыграли существенную роль 
в развитии адаптаций у этой группы животных 
[Zhu et al., 2015].

ОАТ можно рассматривать как часть эво-
люционно консервативной системы, защи-
щающей высшие организмы от потенциально 

teins, has received a great deal of attention because of its role in handling of common 
drugs, toxins, and nutrients (vitamins, flavonoids). OAT coding genes are expressed in 
many tissues, including kidney, liver, olfactory mucosa, brain, retina, and placenta. We 
currently know of 10 OATs, 7 in humans and 8 in rodents. OATs can be regarded as a part 
of the evolutionarily conservative system that protects higher organisms against poten-
tially toxic compounds encountered in the environment. OATs polypeptide chain consists 
of 536–556 amino acid residues. Like in other members of the MFS superfamily, a char-
acteristic trait of the molecule secondary structure is 12 transmembrane helices and in-
tracellular localization of the N- and C-termini of the molecule, a large extracellular loop 
between domains 1 and 2, and a large intracellular loop connecting domains 6 and 7. 
Nuclear receptors, such as Hnf4α and Hnf1α, appear to regulate the expression of OATs 
in conjunction with phase I and phase II drug metabolizing enzymes. According to the 
“Remote Sensing and Signaling Hypothesis,” OATs can be involved in remote interorgan 
communication by regulating the levels of signaling molecules and key metabolites in 
tissues and body fluids. OATs can also play a part in interorganismal communication by 
transporting small molecules via the intestine, placental barrier, into breast milk, as well 
as volatile odorants via urine.

K e y w o r d s: OATs; organic anion transporters; phylogeny; interorgan communication.
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токсичных соединений, появляющихся в окру-
жающей среде [Burckhardt, 2012]. OAT также 
играют важную роль в обмене между жидкост-
ными компартментами тела (кровь-централь-
ная нервная система, кровь-моча, кишечник-
кровь, кровь-желчь, кровь-плацента и др.) [Ni-
gam et al., 2015]. В настоящее время показано 
присутствие OAT почти во всех типах эпите-
лиальных клеток, а также в эндотелии и дру-
гих клетках.

По современным представлениям, в составе 
ОАТ, обнаруженных у человека и лабораторных 
млекопитающих (крыс, мышей), числится 10 
трансмембранных белков [Nigam et al., 2015]. 
У человека найдено семь ОАТ из десяти (ОАТ1, 
2, 3, 4, 6, 7, 10), а у грызунов восемь (ОАТ1, 
2, 3, 5, 6, 8, 9 и 10).

ОАТ-транспортеры обозначаются либо в со-
ответствии с порядком идентификации – ОАТ1–
10, либо по номенклатуре соответствующих 
белку генов, например, ОАТ1 – это SLC22A6 
у человека и Slc22a6 у мыши (табл.). Найгем 
с соавторами [Nigam et al., 2015] отмечают, что 
современные номенклатура и обозначение ОАТ 
человека и грызунов крайне запутанны и требу-
ют ревизии в свете появляющихся новых дан-
ных по расшифровке аминокислотных после-
довательностей этих белков у других видов. 
Кроме того, помимо транспорта именно орга-
нических анионов некоторые транспортеры, 

такие как ОАТ1 и близкородственный ОАТ3, 
осуществляют транспорт также некоторых ме-
таболитов и лекарственных препаратов, яв-
ляющихся органическими катионами и цвит-
тер-ионами [Ahn et al., 2009; Vallon et al., 2012]. 
Это накладывает некоторые ограничения на 
использование номенклатуры, основанной на 
функциональных свойствах этих белков. Тем не 
менее название ОАТ можно считать достаточ-
ным для описания этой группы транспортеров 
[Nigam et al., 2015]. В тексте данной работы мы 
будем обозначать эти транспортеры только за-
главными буквами, а в случае, если белок вы-
делен не у человека, использовать приставку из 
строчных букв, например, ОАТ крысы как rOAT.

Тканевая локализация оаТ

OAT1 (SLC22A6) экспрессируется в основ-
ном в почках и локализуется на базолатераль-
ных мембранах клеток ренальных проксималь-
ных трубочек (RPT) [Hosoyamada et al., 1999].

OAT2 (SLC22A7) обнаружен в синусоидаль-
ных мембранах гепатоцитов [Simonson et al., 
1994], а также в почках, где локализация транс-
портеров имеет видовую специфику. Напри-
мер, у человека OAT2 найден в базолатераль-
ных мембранах клеток RPT [Enomoto et al., 
2002], а у крыс – в полостных мембранах RPT 
[Brzica et al., 2009].

Транспортеры органических анионов подсемейства ОАТ [по: Nigam et al., 2015]
ОАТ Ген Экспрессия Установленные субстраты

Человек Мышь
ОАТ1 SLC22A6 Slc22a6 Почки, сосудистое 

сплетение мозга
Низкомолекулярные ксенобиотики, 
циклические нуклеотиды, простагландин Е2, 
р-аминогиппуровая кислота, индоксил сульфат, 
соединения ртути

ОАТ2 SLC22A7 Slc22a7 Печень, почки Антивирусные препараты, цГМФ, простагландин 
Е2, салицилаты

ОАТ3 SLC22A8 Slc22a8 Почки, эпителий мозга, 
сосудистое сплетение 
мозга, сетчатка глаза, 

семенники

Низкомолекулярные ксенобиотики, конъюгаты 
половых гормонов, карнитин, простагландин Е2, 
витамины, метаболиты растений

ОАТ4 SLC22A11 Плацента, почки, мозг Эстрон сульфат, дегидроэпиандростерон 
сульфат, простагландин Е2, ураты, охратоксин А

ОАТ5 Slc22a19 Почки Эстрон сульфат, дегидроэпиандростерон 
сульфат, простагландин Е2, охратоксин А

ОАТ6 SLC22A20 Slc22a20 Назальная слизистая, 
семенники, печень

Эстрон сульфат, одоранты

ОАТ7 SLC22A9 Печень Эстрон сульфат, дегидроэпиандростерон 
сульфат

ОАТ8 Slc22a9 
(крыса) 

Почки Эстрон сульфат, дегидроэпиандростерон 
сульфат, охратоксин А

ОАТ9 Slc22a27 Печень Ксенобиотики, эстрон сульфат, охратоксин А, 
карнитин

ОАТ10 SLC22A13 Slc22a13 Почки, мозг, тонкий и 
толстый кишечник

Никотин, ураты
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Высокий уровень экспрессии OAT3 
( SLC22A8) у человека показан в базолатераль-
ных мембранах RPT [Motohashi et al., 2002]. 
Этот транспортер также выявлен в мозге, ске-
летной мускулатуре [Cha et al., 2001] и тканях 
надпочечников [Asif et al., 2005].

OAT4 (SLC22A11) обнаружен в почках, пла-
центе [Cha et al., 2000] и тканях надпочечни-
ков [Asif et al., 2005]. В почках OAT4 встро-
ен в полостные мембраны клеток RPT, где он 
экспрессируется совместно с OAT1 и OAT3 
[Ekaratanawong et al., 2004].

ОАТ5 является примером неточной номен-
клатуры, так как под этим названием описа-
но два отдельных транспортера, гены которых 
SLC22A10 и Slc22a19 не являются ортологами 
[Jacobsson et al., 2007; Klein et al., 2010], так 
как mOАТ5 мышей является гомологом OАТ8 
грызунов. Установлено, что OAT5 человека 
(SLC22A10) экспрессируется исключительно 
в клетках печени [Sun et al., 2001].

ОАТ6 (SLCA20) сначала был описан у мыши 
[Monte et al., 2004], затем обнаружен у человека 
[Jacobsson et al., 2007], хотя функциональные 
свойства hОАТ6 не установлены. Показан вы-
сокий уровень экспрессии mОАТ6 в назальном 
эпителии и более слабый в семенниках [Monte 
et al., 2004; Schnabolk et al., 2006; Thiebaud et al., 
2011]. Интересно, что этот транспортер может 
взаимодействовать с летучими пахучими со-
единениями (эфирами пропионовой и масля-
ной кислот), которые накапливаются у животных 
с нокаутом по ОАТ1 [Kaler et al., 2006]. Однако 
роль ОАТ6 в функционировании обонятельных 
клеток остается неизвестной. В семенниках 
существенный уровень экспрессии обнаружен 
в клетках Сертоли, создающих барьер между 
семенниками и кровью, что указывает на учас-
тие ОАТ6 в барьерных функциях этих эпители-
альных клеток [Schnabolk et al., 2010].

OAT7 (SLC22A9) является, вероятно, транс-
портером, специфичным для печени, и лока-
лизован на синусоидальных мембранах гепа-
тоцитов [Sun et al., 2001]. Номенклатура этого 
транспортера, как и ряда других, представля-
ет собой пример неточности, потому что OAT7 
обнаружен у человека, а его ортологи найдены 
у приматов, а не у грызунов [Nigam et al., 2015].

OAT8 (Slc22a9) найден у крыс и имеет еще 
одно название – Ust1r/Slc22a9 [Yokoyama et al., 
2008]. Сравнение последовательностей по-
казало, что rOАТ8 является гомологом белков 
крысы и мыши, ранее обозначенных как ОАТ5 
(Slc22a19) [Yokoyama et al., 2008]. Эти белки 
обнаружены в почках и локализованы на апи-
кальной поверхности RPT [Youngblood et al., 
2004; Anzai et al., 2005].

Гены SLC22A27 (mOАТ9) найдены у мышей 
на хромосоме 19. Первоначально они рассмат-
ривались как результат амплификации генов 
в кластере транспортеров органических ионов 
[Wu et al., 2009]. Позднее этот транспортер был 
назван ОАТ9. Данные о его субстратной специ-
фичности чрезвычайно скудны. Тем не менее 
представляется вероятным, что mОАТ9 спосо-
бен переносить карнитин. Иммунохимический 
анализ выявил локализацию транспортера на 
апикальной и синусоидальной мембранах RPT 
[Tsuchida et al., 2010].

OAT10 (SLC22A13) сначала был идентифици-
рован как транспортер органических катионов 
из-за сходной гомологии с транспортерами 
органических катионов ОСТ1 и NKT [Nishiwaki 
et al., 1998]. Позднее он был переименован 
в ОАТ10 из-за высокого сродства к никотину 
и низкого к мочевой кислоте, что выяснилось, 
когда этот белок был экспрессирован в ооци-
тах Xenopus и в эпителиальных клетках адено-
карциномы человека линии Caco-2 [Bahn et al., 
2008; Anderson, Thwaites, 2010; Burckhardt, 
2012]. Транскрипты SLC22A13 (OAT10) выяв-
лены во многих органах, но наибольшая экс-
прессия отмечена в почках, тонком и толстом 
кишечнике, а также в апикальных мембранах 
RPT. Экспрессия характеризуется гендерной 
спецификой и выше в почках у женщин [Bahn 
et al., 2008].

Филогенетические взаимосвязи 
в семействе оаТ

Зу с соавторами [Zhu et al., 2015] провели 
филогенетический анализ 175 наборов ами-
нокислотных последовательностей из базы 
данных NCBI и показали, что OAT1 (SLC22A6) 
обнаруживается у животных почти всех клас-
сов позвоночных, за исключением птиц и яйце-
кладущих, что свидетельствует в пользу древ-
него происхождения семейства ОАТ. В том 
числе ортологи ОАТ1 были обнаружены у япон-
ской миноги, данио (Danio rerio) и лососевых 
рыб. Транспортер ОАТ2 такой же древний, как 
и ОАТ1, и представлен у всех исследованных 
позвоночных, включая хрящевых и костистых 
рыб, птиц, сумчатых и плацентарных млекопи-
тающих. Белок ОАТ3, другой близкий родствен-
ник ОАТ1, вероятно, впервые появился у сумча-
тых [Zhu et al., 2015]. Возможно, предковый ген 
ОАТ3 возник позднее генов OAT1 и OAT2, од-
нако, чтобы подтвердить это предположение, 
требуется дополнительный анализ [Zhu et al., 
2015]. Транспортеры семейства ОAT6 эволю-
ционировали параллельно с OAT1, так как набо-
ры последовательностей ОAT1, обнаруженные 
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у рыб, сходны с ОАТ6 мышей в большей сте-
пени, чем ожидалось [Monte et al., 2004]. На-
пример, анализ идентичности drОАТ1 D. rerio 
показал 49 % сходства по аминокислотной по-
следовательности с mОАТ1 и mОАТ6. У япон-
ской миноги был выявлен набор последова-
тельностей, который соответствовал как ОАТ1, 
так и ближайшему родственнику – ОАТ6, актив-
но экспрессируемому в обонятельных клетках 
слизистой млекопитающих [Kaler et al., 2006]. 
У акул ОАТ1 не обнаружен, но присутству-
ет ОАТ6.

Михальевич и соавторы [Mihaljevic et al., 
2016] обнаружили, что drOAT1 и drOAT3 явля-
ются «один к одному» (one-to-one) ортологами 
ОАТ1 и ОАТ3 человека, что может указывать 
на высокий уровень функционального консер-
ватизма этих транспортеров, сохранившегося 
в процессе эволюции позвоночных. При этом 
тканевые особенности параметров экспрес-
сии могут указывать на разную функцию этих 
транспортеров у рыб и млекопитающих. На-
пример, у D. rerio высокий уровень экспрессии 
ОАТ1 и ОАТ3 наблюдался в мозге самок [Mi-
haljevic et al., 2016], в то время как у человека 
и мыши эти транспортеры экспрессируются 
главным образом в почках [Lee et al., 2006]. Тем 
не менее и для drOAT3 характерна активная 
экспрессия в почках, особенно у самок, что мо-
жет свидетельствовать в пользу функциональ-
ных особенностей, аналогичных транспорте-
рам млекопитающих и связанных с переносом 
ксенобиотиков [Mihaljevic et al., 2016].

У D. rerio обнаружено пять разновидностей 
транспортера ОАТ2 (a–e). Интересно отметить, 
что если гены OAT2 высших тетрапод демонст-
рируют «один-к-одному» (one-to-one) ортоло-
гию относительно друг друга, то у всех иссле-
дованных видов рыб ортология относительно 
соответствующих генов человека – по «оne-to-
many»-типу. Это может быть следствием неза-
висимой полной геномной дупликации (WGD) 
у костистых рыб с дополнительной WGD у лосо-
севых, к которой можно добавить дупликации 
индивидуальных генов или генных кластеров 
[Howe et al., 2013; Berthelot et al., 2014]. Ана-
лиз консервативной синтении показал наличие 
множественной дупликации генов у D. rerio. По-
казана консервативная синтения пяти ОАТ2 ге-
нов на хромосомах 11 (ОАТ2a) и 17 (ОАТ2b-e), 
соответствующая гену ОАТ2 человека на хро-
мосоме 6 [Mihaljevic et al., 2016].

Среди ко-ортологов ОАТ2 D. rerio нет по-
липептидов, которые бы соответствова-
ли ОАТ2 человека по профилям экспрессии. 
OAT2 человека доминирует в печени, сред-
ний уровень экспрессии отмечен в почках, 

слабый – в семенниках, кишечнике и матке [Si-
monson et al., 1994]. Между тем, у D. rerio отсут-
ствует высокий уровень экспрессии генов ОАТ2 
в печени. В отличие от млекопитающих для 
всех ОАТ2 (a–e) D. rerio показан высокий уро-
вень экспрессии в семенниках и в мозге. Обна-
руженные различия указывают, по всей види-
мости, на потенциально различную роль ОАТ2 
у рыб и млекопитающих [Mihaljevic et al., 2016]. 
В частности, ОАТ2 у человека играет важную 
роль в осуществлении почками транспорта 
креатинина, мочевой кислоты и многочислен-
ных ксенобиотиков [Sato et al., 2010; Shen et al., 
2015]. Сходство профилей экспрессии в почках 
показано для ОАТ2c и ОАТ2e и человеческого 
OAT2 [Simonson et al., 1994; Rizwan, Burckhardt, 
2007], что может указывать на функциональное 
сходство этих транспортеров у исследованных 
видов позвоночных [Mihaljevic et al., 2016].

Помимо вышеперечисленных следует упо-
мянуть транспортер мочевой кислоты URAT1 
(первоначально назывался как Rst (renal spe-
cific transporter)), кодируемый геном SLC22A12, 
который не входит в группу ОАТ1–10 [Mori et al., 
1997]. Этот транспортер функционально тесно 
связан с OАТ1, OАТ3 и OАТ6 и в геноме сцеплен 
с геном OAT4 [Eraly et al., 2003]. Генетические 
варианты SLC22A12 у человека связаны с ано-
малиями в метаболизме мочевой кислоты – 
гиперурицемией и гипоурицемией [Enomoto 
et al., 2002]. Нокауты по SLC22A12, а также по 
SLC22A6 (mOAT1) и SLC22A8 (mOAT3) у мышей, 
приводят к изменениям в метаболизме мо-
чевой кислоты [Eraly et al., 2008; Hosoyamada 
et al., 2010].

Генетическая взаимосвязь между OAT1–10 
и URAT1 представляется следующим образом: 
на ранних этапах эволюции образовались две 
основные ветви: одна – ОАТ1 и ОАТ3, другая – 
ОАТ6 [Burckhardt, 2012]. Третья ветвь распа-
лась на ОАТ2/ОАТ10 – кластер, состоящий из 
ОАТ5, 7, 8, 9, и группу из OAT4 и URAT1. У че-
ловека гены SLC22A6 и SLC22A8, кодирующие 
OAT1 и OAT3, расположены парно на хромо-
соме 11q12.3 и 19q, а у мыши гены Slc22a11 
и  Slc22a12, кодирующие OAT4 и URAT1, – на 
хромосоме 11q13 [Eraly et al., 2003; Jacobsson 
et al., 2007]. Гены, кодирующие OAT1/OAT3 
и OAT4/URAT1, вероятно, являются продуктами 
дупликации [Burkchardt, 2012].

структура оаТ

Полипептидная цепь ОАТ состоит из 536–556 
аминокислотных остатков. Вторичная структу-
ра молекулы характерна для всех MFS-транс-
портеров, особенностью которых является 
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наличие 12 трансмембранных спиралей, внут-
риклеточная локализация N- и С-концевых 
участков молекулы, большая внеклеточная пет-
ля между доменами 1 и 2 и большая внутрикле-
точная петля, связывающая домены 6 и 7. На 
большой внеклеточной петле расположено не-
сколько сайтов гликозилирования [Srimaroeng 
et al., 2008]. Удаление N-гликозидных остат-
ков у ОАТ1 и ОАТ4 нарушает встраивание этих 
транспортеров в мембрану, а гликозилирова-
ние Asn в позиции 39 влияет на связывание суб-
страта и его транслокацию [Tanaka et al., 2004b; 
Zhou et al., 2005]. На большой внеклеточной 
петле имеются также четыре консерватив-
ных остатка цистеина, расположенные в одних 
и тех же позициях и образующие дисульфид-
ные мостики, которые важны для встраивания 
в определенные участки мембраны, а также для 
стабилизации молекулы [Tanaka et al., 2004a]. 
Большая внутриклеточная петля имеет консен-
сусные сайты, с помощью которых происходит 
фосфорилирование различными протеинкина-
зами [Srimaroeng et al., 2008]. Обнаружено, что 
ОАТ4 имеет на С-концевом участке так называ-
емую PDZ-консенсусную последовательность, 
обычно состоящую из четырех аминокислот 
(-лизил-треонил-лизил-лейцил, KTKL), с помо-
щью которой ОАТ4 соединяется с PDZ-доме-
ном мультивалентных мембранных белков, та-
ких как PDZK1 и NHERF1 [Miyazaki et al., 2005]. 
PDZ-домен состоит из 80–90 объединенных 
общей структурой аминокислот и представляет 
собой «молекулярный якорь», с помощью ко-
торого трансмембранные белки фиксируются 
на внутренней стороне плазматической мемб-
раны [Hung, Sheng, 2002; Kim, Sheng, 2004; Ye, 
Zhang, 2013].

Перри с соавторами [Perry et al., 2006], ис-
пользуя в качестве модели кристаллическую 
структуру транспортера 3-фосфоглицерина 
(Escherichia coli), относящегося к тому же су-
персемейству (MFS), что и ОАТ1, создали трех-
мерную гомологичную модель человеческого 
ОАТ1. Согласно этой модели трансмембранные 
домены 1, 2, 4 и 5 с N-конца и домены 7, 8, 10 
и 11 с C-конца формируют канал связывания 
и транслокации. Подсчитан объем предполага-
емого канала (830 Å3), который может приспо-
сабливаться как к отдельному субстрату/инги-
битору, так, потенциально, и к нескольким од-
новременно. Например, такие субстраты OAT1, 
как цидофовир и пробенецид, имеют объемы 
158 и 233 Å3 соответственно. В процессе свя-
зывания и транспорта лигандов участвуют ами-
нокислотные остатки, такие как Tyr230, Lys431, 
Phe438, Arg466 [Perry et al., 2006; Rizwan et al., 
2007], которые организуют канал связывания 

и переноса. Доступность Cys440 в домене 11 
объясняет механизм переноса тиол-реактив-
ных соединений, для которых мембрана обычно 
непроницаема. Это свидетельствует в пользу 
соответствия представленной 3D-модели OAT1 
реальному строению молекулы транспортера 
[Astorga et al., 2011]. Мутация Tyr230 в OAT1 бло-
кирует транспорт р-аминогиппуровой кислоты, 
но не цидофовира, что указывает на наличие 
множества лигандсвязывающих областей, оп-
ределяющих мультиселективность OAT1 [Perry 
et al., 2006].

некоторые детали реализации молекулой 
оаТ транспортных функций

В настоящее время установлено, что OAT1–
ОАТ4 являются Na-независимыми анионобмен-
никами [Pelis, Wright, 2014]. Тем не менее транс-
порт органических анионов (ОА) OAT1 и OAT3 
косвенно связан с градиентом Na+ через тре-
тичный активный транспорт, в котором задейст-
вованы Na, K-АТФаза и Na-зависимый транс-
порт дикарбоновых соединений [Sweet et al., 
2003]. В процессе реализации этого механизма 
Na, K-ATФаза создает и поддерживает градиент 
Na+, который, в свою очередь, поддерживает 
Na-зависимый транспорт α-кетоглутарата (α-
КГ), одного из метаболитов цикла Кребса, явля-
ющегося предпочтительным физиологическим 
противоионом для OAT1 и OAT3. Концентрация 
α-КГ в плазме составляет примерно 8 мМ, а его 
внутриклеточная концентрация в клетках RPT 
существенно выше, что частично обусловле-
но Na-зависимым транспортом [Pelis, Wright, 
2014]. Транспорт OA с помощью OAT1 и OAT3 
осуществляется через обменный процесс, сти-
мулируемый градиентом α-КГ, направленным 
из клетки. По крайней мере, для OAT1 обменный 
процесс может быть как электронейтральным, 
так и электрозаряженным, все зависит от при-
роды транспортируемой молекулы. Например, 
при обмене монокарбоновой р-аминогиппуро-
вой кислоты на дикарбоновый α-КГ в соотно-
шении 1:1 происходит перенос положительного 
заряда внутрь клетки [Aslamkhan et al., 2003]. 
Отсутствие изменений электрохимического 
потенциала в ооцитах Xenopus при добавлении 
α-КГ в среду культивации указывает на элект-
ронейтральный характер обмена одной дикар-
боновой молекулы на другую, осуществляемого 
OAT1 [Burckhardt et al., 2000]. Эксперименты по 
стимуляции экспрессии OAT2, проведенные на 
ооцитах Xenopus, показали, что сукцинат и фу-
марат, а не α-КГ, используются OAT2 как проти-
воионы при транспорте эстрон-3-сульфата [Ko-
bayashi et al., 2005].
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Внеклеточный хлорид-ион стимулирует 
транспорт OAT1 путем увеличения скорости 
переноса [Rizwan et al., 2007]. Исследования, 
проведенные с помощью сайт-направленного 
мутагенеза, показали, что стимуляция транс-
портной функции OAT1 осуществляется через 
взаимодействие Арг466 с Cl- [Rizwan et al., 2007]. 
Глутарат, OH- и Cl- могут выступать в роли про-
тивоионов при осуществлении транслокации 
OA транспортером OAT4 [Hagos et al., 2007]. 
Механизмы транспорта, осуществляемого дру-
гими ОАТ, остаются до сих пор неизвестными 
[Pelis, Wright, 2014].

Взаимосвязь между оаТ и ферментами 
I и II фаз биотрансформации

При сравнении данных, полученных in vi‑
tro и in vivo, обнаружено, что ОАТ-транспор-
теры очень тесно связаны с ферментами фаз 
I (введение в молекулу ксенобиотика полярных 
групп) и II (образование конъюгатов с глутати-
оном или глюкуроновой кислотой) биотранс-
формации, и это один из основных механизмов 
распределения и элиминации метаболитов [Wu 
et al., 2013]. При проведении экспериментов 
с нокаутами in vitro было показано участие OАТ, 
главным образом OАТ3 и OАТ1, в транспор-
те сульфатированных и глюкуронизированных 
субстратов [Vallon et al., 2008; Wikoff et al., 2011; 
Wu et al., 2013]. OАТ3, например, переносит не 
только большой набор немодифицированных 
ОА и некоторых катионов, но также множест-
во глюкуронизированных и сульфатированных 
субстратов, включающих пищевые флавоно-
иды, конъюгированные лекарства и половые 
стероиды. В этой связи интересно отметить, 
что экспрессия ОАТ и DME регулируется одни-
ми и теми же факторами транскрипции (Hnf4) 
[Martovetsky et al., 2013]. Например, воздейст-
вие на культуру эмбриональных почечных кле-
ток антагонистами Hnf4 нарушало экспрессию 
не только разных DME, но и некоторых SLC-
транспортеров, включая OАТ1 и OАТ3 [Mar-
tovetsky et al., 2013]. Повышенный уровень экс-
прессии факторов Hnf1α и Hnf4α в первичных 
фибробластах эмбрионов мыши не только ин-
дуцировал коэкспрессию DME фаз I, II и транс-
портеров, но и стимулировал поглощение ОА. 
В дополнение к факторам Hnf4α и Hnf1α другие 
факторы транскрипции также участвуют в регу-
ляции DME фаз I и II в клетках RPT. Взаимосвязь 
между ОАТ и DME в тканях играет существен-
ную роль с точки зрения образования и инак-
тивации ключевых метаболитов и сигнальных 
молекул, вовлеченных в дистанционную ком-
муникацию между органами, эпителиальными 

и неэпителиальными клетками (включая нерв-
ную систему и клетки крови), тканевыми жид-
костями [Wikoff et al., 2011; Martovetsky et al., 
2013; Wu et al., 2013]. Вероятно, в основном 
состоянии у млекопитающих функционирует 
объединенная сеть DME и транспортеров, ко-
торая настроена на поддержку гомеостаза [Ni-
gam et al., 2015]. Часто трансформированные 
при участии DME молекулы более предпочти-
тельны для транспортеров. Например, ОАТ3 
лучше, чем ОАТ1, приспособлен к транспорту 
глюкуронизированных молекул (фаза II) [Nigam 
et al., 2015].

дистанционная коммуникация между 
органами и тканями, участие оаТ в этом 
процессе

Для того чтобы объяснить, как в организме 
транспортеры участвуют в механизмах опозна-
вания и управления концентрацией различных 
субстратов, была предложена гипотеза дис-
танционного опознавания и сигнализации (re-
mote sensing and signaling hypothesis) [Monte 
et al., 2004; Kaler et al., 2006, 2007; Nigam et al., 
2007; Ahn, Nigam, 2009]. Первоначально эта ги-
потеза базировалась на анализе ОАТ семейст-
ва SLC22, затем появились аргументы в пользу 
участия транспортеров других семейств, на-
пример, SLC21 (ОАТР) и так называемых АВС 
(АТФ-связывающих кассетных) транспорте-
ров, участвующих в выведении из клеток раз-
ного рода токсических соединений [Nigam 
et al., 2015].

Физиологическими субстратами для ОАТ 
являются множество эндогенных метаболитов. 
При этом для данных транспортеров характерна 
тканеспецифичная экспрессия в эпителиальных 
и эндотелиальных клетках, непосредственно 
контактирующих с жидкостными компартмен-
тами тела. Это, по мнению Ву с соавторами [Wu 
et al., 2011], подтверждает факт участия этих 
транспортеров в дистанционной коммуникации 
между тканями у высших животных. Используя 
системный подход к сравнительному изучению 
мышей дикого типа и дефицитных по ОАТ3, они 
показали, что отсутствие этого транспортера 
ведет, во-первых, к нарушениям в различных 
метаболических путях, в том числе цикле Креб-
са, аминокислотном и нуклеотидном обмене. 
Во-вторых, критически изменяет экспрессию 
генов, кодирующих DME I и II фаз биотранс-
формации. В-третьих, отсутствие транспорте-
ра приводит к изменениям в метаболических 
путях, отвечающих за регуляцию вторичных 
метаболитов, в том числе сигнальных моле-
кул (простагландинов и стероидов) и пищевых 
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соединений растительного происхождения 
(витамины, флавоноиды). Наблюдается нако-
пление одного из представителей группы фла-
воноидов – эпикатехина, который влияет на по-
казатели кровяного давления. У мышей, дефи-
цитных по ОАТ3, зарегистрировано пониженное 
давление [Vallon et al., 2008].

Далее показано [Monte et al., 2004], что ОАТ6 
экспрессируется в основном в обонятельном 
эпителии у мышей, в меньшей степени в се-
менниках и первичных эмбриональных тканях. 
В обонятельном эпителии ОАТ6 экспрессиру-
ется не только в нейронах вомероназального 
органа, но и в других типах клеток слизистой 
носовых пазух [Kaler et al., 2006]. Этот транс-
портер проявляет высокую степень сродства 
к небольшим летучим молекулам, которые ра-
нее были идентифицированы в моче мышей 
как сигнальные запаховые метки [Willse et al., 
2005]. Повышенный уровень этих меток был 
найден в плазме мышей с нокаутом по ОАТ1, 
что может свидетельствовать об участии это-
го транспортера в экскреции из почек запахо-
вых меток, которые затем идентифицируются 
обонятельными клетками других особей через 
транспорт с участием ОАТ6 [Kaler et al., 2006]. 
Вероятно, этот путь является частью сигналь-
ной системы, осуществляющей взаимосвязь 
между организмами [Ahn, Nigam, 2009], так как 
млекопитающие используют запаховые мет-
ки мочи для установления видовой, гендерной 
и родственной идентичности [Sherborne et al., 
2007; Bates et al., 2008]. Поэтому с точки зре-
ния экологии транспортеры являются важной 
составляющей ключевого звена коммуникации 
между разными организмами, поскольку в по-
давляющем большинстве случаев в их общении 
задействованы побочные продукты метаболиз-
ма, которые часто являются субстратами для 
ОАТ, например, феромоны [Wu et al., 2011].

Гипотеза дистанционного опознавания 
и сигнализации предполагает широкое участие 
транспортеров семейства SLC22 в регуляции 
различных метаболических путей. Cемейство 
SLC поддерживает баланс между множествен-
ными метаболитами, разделенными эпителием 
отдельных органов. Главная функция транс-
портеров – перенос эндогенных метаболитов 
и токсинов, распределение и поддержание эф-
фективных концентраций нутриентов и антиок-
сидантов в органах. В результате постоянного 
прессинга окружающей среды на организм 
через нутриенты, токсины, взаимодействие 
с другими организмами происходят перма-
нентные флуктуации гомеостаза метаболичес-
ких процессов на клеточном и органном уровне 
в границах толерантности к тому или иному 

воздействию, и эти сдвиги нивелируются се-
тью транспортеров со сходными субстратными 
преференциями через транспорт, опознавание 
и сигнализацию [Wu et al., 2011].

По-прежнему ряд вопросов в рамках гипо-
тезы участия транспортеров в дистанционном 
опознавании и сигнализации остаются не-
решенными. Во-первых, неизвестны природа 
механизма опознавания и то, как осуществля-
ется обмен информацией между транспорте-
рами, расположенными рядом и удаленно друг 
от друга. Во-вторых, неясно, как осуществля-
ется эта регуляция – на уровне белков-транс-
портеров или на эпигенетическом уровне, либо 
та и другая стратегии задействованы одно-
временно. Наиболее подробную информацию 
и описание гипотезы дистанционного опозна-
вания и сигнализации (remote sensing and sig-
naling hypothesis), которая сформировалась на 
рубеже 2006–2011 годов, можно найти в серии 
работ [Kaler et al., 2006, 2007; Wu et al., 2011; Ni-
gam et al., 2015].

Заключение

Достаточно большой массив проведенных 
исследований однозначно указывает на важную 
роль транспортеров семейства SLC в осущест-
влении взаимосвязи между метаболическими 
процессами, передаче сигнала, преобразова-
нии разного рода эндогенных метаболитов, ле-
карств и токсинов и даже в коммуникации осо-
бей между собой. Однако многие вопросы о ме-
ханизмах работы транспортеров ОАТ остаются 
пока нерешенными. Список исследованных ви-
дов животных на предмет выявления у них ОАТ 
и изучения их свойств остается весьма незначи-
тельным и ограничен главным образом челове-
ком и лабораторными животными. Поэтому сто-
ит еще раз подчеркнуть, что необходимо про-
должать исследования в области молекулярной, 
клеточной, структурной и органной биологии от-
дельных сочленов семейства SLC22.

Работа осуществлялась при поддерж‑
ке средств федерального бюджета на вы‑
полнение государственного задания (тема 
№ 0221‑2014‑0033) и Программы Президиума 
РАН № 21 «Биоразнообразие природных сис‑
тем. Биологические ресурсы России: оценка 
состояния и фундаментальные основы монито‑
ринга», проект № 0221‑2015‑0003.
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2. ТрансПорТеры органичесКиХ анионоВ 
(OATP). сВойсТВа, сТруКТура, учасТие 
В ПроцессаХ БиоТрансФормации 
КсеноБиоТиКоВ у ЖиВоТныХ (оБЗор)

л. П. смирнов, и. В. суховская, е. В. Борвинская
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

OATР (organic anion transporting polypeptides) представляют собой транспортеры 
органических анионов. Они входят в состав Na-независимой транспортной систе-
мы и при физиологических значениях рН осуществляют перенос через плазмати-
ческие мембраны различных органов и тканей эукариотических организмов боль-
шого числа как эндогенных (желчные кислоты, эйкозаноиды, стероидные и тире-
оидные гормоны и др.), так и экзогенных (анионные олигопептиды, органические 
красители, различные токсины, лекарственные препараты и др.) амфифильных ор-
ганических анионов с молекулярными массами больше 350 Da. Эти транспортеры 
являются неотъемлемой частью системы биотрансформации ксенобиотиков и иг-
рают важную роль в ее функционировании через тесную взаимосвязь с фермента-
ми I и II фаз обезвреживания ксенобиотиков, которая может осуществляться через 
изменение метаболических путей за счет одновременного изменения активности 
ферментов и транспортеров. Препараты, мишенями которых являются ферменты 
фаз I и II, зачастую могут быть субстратами или ингибиторами транспортеров. В на-
стоящее время расшифровано полностью или частично строение около 300 поли-
пептидов из почти 40 видов животных. На основании сходства по аминокислотной 
последовательности белки разделяются на семейства (до 40 % идентичности) 
и подсемейства (до 60 % сходства). Филогения ОАТР4В1 указывает на очень близ-
кие эволюционные дистанции по этому белку между млекопитающими и другими 
видами. Транспортеры подсемейства ОАТР1С считаются эволюционно наиболее 
древними, поскольку обнаружены у всех исследованных видов. У растений, дрож-
жей и бактерий гомологи OATP не найдены.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ОАТР; функция; взаимосвязь ОАТР и ферментов биотранс-
формации.

L. P. Smirnov, I. V. Sukhovskaya, E. V. Borvinskaya. 2. ORGANIC ANION 
TRANSPORTERS OF THE SLCO FAMILY. PROPERTIES, STRUCTURE, 
CONTRIBUTION TO THE FUNCTIONING OF THE XENOBIOTIC 
BIOTRANSFORMATION SYSTEM IN ANIMALS (A REWIEW)

Organic anion transporter proteins (OATР) are members of the Na-independent transport 
system that at physiological values of рН transport substantial amounts of both endoge-
nous (bile acids, eicosanoids, steroid and thyroid hormones, etc.) and exogenous (an-
ionic oligopeptides, organic dyes, various toxins, drugs, etc.) amphiphilic organic anions 
with molecular masses greater then 350 Da through plasma membranes. These trans-
porters are essential for the xenobiotic transformation system and contribute greatly to its 
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Введение

SLC (solute carrier, «переносчики органичес-
ких электролитов») – это сотни белков-транс-
портеров, объединенных в суперсемейства 
и обеспечивающих перенос через плазмати-
ческие мембраны разнообразных небольших 
молекул с разным уровнем гидрофильности 
и липофильности без использования гидро-
лиза АТФ [Hediger et al., 2004]. Из них самым 
большим является суперсемейство вторич-
ных переносчиков MFS (Major Facilitator Super-
family), содержащее более 74 семейств [Reddy 
et al., 2012].

Краткий обзор современного состояния ис-
следований такой группы транспортеров, как 
анионобменники семейства SLC22, был дан 
нами ранее [Смирнов и др., 2017]. Кроме них 
в группе MFS также выделяют родственные по 
функциональным возможностям транспортеры 
органических анионов семейства ОАТР [Reddy 
et al., 2012]. OATР (organic anion transporting 
polypeptide) являются сочленами Na-независи-
мой транспортной системы и при физиологи-
ческих значениях рН осуществляют перенос че-
рез плазматические мембраны большого числа 
как эндогенных, так и экзогенных амфифиль-
ных органических анионов с молекулярны-
ми массами больше 350 Da [Roth et al., 2012]. 
Они, в частности, могут переносить билирубин 
и различные лекарственные средства, такие 
как статины, ингибиторы ангиотензин-превра-
щающего фермента, блокаторы рецепторов 
ангиотензина, антигистаминные, гипотензив-
ные и противораковые препараты [Hagenbuch, 
Stieger, 2013]. Эти транспортеры экспресси-
руются в различных эпителиальных клетках 
[Hagenbuch, Gui, 2008] и являются главными 
участниками перераспределения и элимина-
ции разного рода ксенобиотиков от лекарст-
венных препаратов до токсинов [Stieger, Ha-
genbuch, 2014]. Более подробная информация 
о субстратах, транспортируемых ОАТР внутрь 

клетки, представлена в ряде обзоров [Hagen-
buch, Gui, 2008; Kusuhara, Sugiyama, 2009; 
König, 2011; Hagenbuch, Stieger, 2013; Shitara 
et al., 2013].

В настоящей работе дан обзор современных 
исследований по таксономии и номенклатуре, 
структуре ОАТР, функции, участия ОАТР в функ-
ционировании системы биотрансформации 
ксенобиотиков. Представлены данные по всем 
ОАТР, обнаруженным у животных к настояще-
му времени.

Таксономия и номенклатура оаТр

Таксономия OATР основана на сходстве 
аминокислотных последовательностей белков. 
Если сходство превышает 40 %, то белки груп-
пируют в семейство, например, OATP1, которое 
состоит из подсемейств, сходство сочленов 
в которых превышает 60 % [Hagenbuch, Meier, 
2004]. Внутри подсемейств отдельные OATP 
нумеруются в соответствии с хронологией их 
идентификации, например, OATP1A, OATP1B, 
OATP1C. Если ортологи уже имеются в базах 
данных, то вновь открываемые транспортеры 
получают ту же нумерацию. Однако пороговое 
значение сходства 40 % и 60 % для отнесения 
белка к той или иной группе не является окон-
чательным, поскольку, например, oatp1a2 из 
шпорцевой лягушки Xenopus laevis имеет толь-
ко 48 % сходства по аминокислотной последо-
вательности с OATP1A2 человека, хотя анализ 
филогении этого полипептида показал, что он 
является ортологом OATP1A2 и не относится 
к подсемействам 1B или 1C [Hagenbuch, Mei-
er, 2004].

Номенклатуру OATР нельзя признать до кон-
ца устоявшейся из-за различий в применении 
аббревиатур транспортеров, выделенных из 
разных видов, разными авторами. Например, 
в работе [Steiner et al., 2016] заглавными бук-
вами обозначаются ОАТР человека и млеко-
питающих, а строчными – ОАТР рыб. Хагенбах 

functioning through a tight interrelation with the enzymes of phases I and II of xenobiotic 
detoxification, which can be performed through alteration of metabolic pathways due to 
simultaneous modification of the activity of enzymes and transporters. The drugs target-
ing the enzymes of phases I and II can often act as substrates or inhibitors for the trans-
porters. At present, the structure of around 300 polypeptides from nearly 40 animal spe-
cies has been decoded either completely or partially. Based on the similarity of the amino 
acid sequence proteins are grouped into families (up to 40 % similarity) and subfamilies 
(up to 60 % similarity). The phylogeny of ОАТР4В1 indicates that this protein has a very 
close evolutionary distance between mammals and other species. Being found in all in-
vestigated species, transporters of the subfamily ОАТР1С are considered the most evo-
lutionarily ancient. No OATP homologues have been found in plants, yeasts and bacteria.

K e y w o r d s: ОАТР; function; interplay of ОАТР and biotransformation enzymes.
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и Стайгер [Hagenbuch, Stieger, 2013] предлага-
ли обозначать заглавными буквами транспор-
теры человека и грызунов и при этом ссылают-
ся на рекомендации Международного комитета 
по номенклатуре генов человека (HUGO Gene 
Nomenclature Committee) [Hagenbuch, Meier, 
2004], где сказано о том, что заглавными бук-
вами обозначаются ОАТР человека, тогда как 
транспортеры других видов, как Оаtр, обозна-
чаются строчными буквами. Год спустя Стай-
гер и Хагенбах [Stieger, Hagenbuch, 2014] обо-
значили все выявленные к тому времени бел-
ки заглавными буквами, но с приставками из 
строчных букв, означающих видовую принад-
лежность, например, ОАТР человека – hOATP, 
собаки – dOATP и т. д. Именно эта классифи-
кация использована в нашей работе. Кроме 
того, для облегчения восприятия текста добав-
ляется полное наименование вида, например 
ОАТР крысы.

Ранее семейство транспортеров ОАТР (пра-
вильнее было бы назвать надсемейством) 
обозначалось как SLC21, а в 2004 году после 
стандартизации, основанной на базе филоге-
нетических взаимоотношений, было переиме-
новано в SLCO [Hagenbuch, Meier, 2004]. Гены 
соответствующих белков человека обознача-
ются курсивом как SLCO, а других видов – как 
Slco, имеют одинаковые номера семейств, бук-
венные обозначения для подсемейств и хро-
нологический номер, например, SLCO1A2 для 
OATP1A2, Slco1a1 для Oatp1a1.

ОАТР человека группируются в 6 семейств 
(OATP1–OATP6) [Hagenbuch, Meier, 2004] 
(табл. 1).

На основании изучения различных баз 
данных наличие ОАТР показано не только 
у человека и лабораторных крыс и мышей, но 
и у плодовой мушки (Drosophila melanogaster), 

пчелы (Apis melifera), нематоды (Caenorabditis 
elegans), морского ежа (Strongylocentrotus pur‑
puratus), канального сома (Ictalurus punctatus), 
данио (Danio rerio), фугу (Fugu rubripes), шпор-
цевой лягушки (Xenopus laevis), курицы (Gallus 
gallus), коровы (Bos taurus) и свиньи (Sus scro‑
fa) [Hagenbuch, Meier, 2004]. При этом у рас-
тений, дрожжей и бактерий гомологи OATP не 
найдены, что позволило предположить, что эти 
полипептиды характерны именно для предста-
вителей царства животных, как первичноротых 
(членистоногие, нематоды), так и вторично-
ротых (позвоночные и морские ежи) [Meier-
Abt et al., 2005; Hediger et al., 2013]. Самым 
представительным является семейство OATP1 
(27 белков). Наиболее консервативными явля-
ются полипептиды семейства OATP3 (идентич-
ность по аминокислотной последовательности 
варьирует от 94 до 99 %), тогда как максималь-
ная дивергенция отмечается среди представи-
телей семейства ОATP6.

Семейство OATP1 состоит из подсе-
мейств OATP1A, OATP1B, OATP1C. У грызунов 
 rОАТР1А1 и rОАТР1А4 экспрессируются в пе-
чени (табл. 2). Наиболее исследованными из 
всех выявленных подсемейств являются транс-
портеры подсемейства OATP1B. Транспортеры 
hOATP1B1 и hOATP1B3 экспрессируются в пе-
чени, а hOATP2B1 – во многих тканях, включая 
печень, кишечник и плаценту [König et al., 2000; 
St-Pierre et al., 2002], и все три белка более чем 
на 70 % идентичны по аминокислотному соста-
ву. Ближайшим ортологом hOATP1B1 и hOAT-
P1B3 является rOATP1В2 крыс и мышей, кото-
рый экспрессируется исключительно в печени 
грызунов и может переносить те же субстра-
ты [Hagenbuch, Meier, 2004; Evers, Chu, 2008]. 
Стоит отметить, что, хотя эти белки проявляют 
сходные тканевую экспрессию и субстратную 

Таблица 1. Характеристика ОАТР человека [по: König, 2011]
Название 

белка
Обозначение гена Идентификационный номер 

по базе данных NCBI и SLC 
(www.ncbi.nml.nih.gov)

(www.bioparadigms.org/slc) 

Локализация на 
хромосомах

Число аминокислот 
в цепи

OATP1A2 SLCO1A2 NM_021094 12p12 670
OATP1B1 SLCO1B1 NM_006446 12p 691
OATP1B3 SLCO1B3 NM_019844 12p12 702
OATP1C1 SLCO1C1 NM_017435 12p12.2 712
OATP2A1 SLCO2A1 NM_005630 3q21 643
OATP2B1 SLCO2B1 NM_007256 11q13 709
OATP3A1 SLCO3A1 NM_013272 15q26 710
OATP4A1 SLCO4A1 NM_016354 20q13.33 722
OATP4C1 SLCO4C1 NM_180991 5q21.2 724
OATP5A1 SLCO5A1 NM_030958 8q13.3 848?
OATP6A1 SLCO6A1 NM_173488 5q21.1 719



46

специфичность, они могут и не быть ближай-
шими ортологами соответствующих белков 
человека [Fenner et al., 2012]. У собаки найден 
транспортер, обозначенный как dОАТР1В4, яв-
ляющийся ортологом hOATP1B1 и hOATP1B3 
со сходством по аминокислотной последова-
тельности 69 и 72 % соответственно [Gui, Ha-
genbuch, 2010]. dОАТР1В4 имеет субстратную 
специфичность, сходную с таковой у hOATP, 
включая холецистокинин-8 – специфичный суб-
страт hOATP1B3 [Gui, Hagenbuch, 2008, 2010]. 
В подсемействе OATP1B дупликация генов при-
вела к появлению белков OATP1B1 и OATP1B3 

у человека и обезьян, а у грызунов соответ-
ственно OATP1B2 и OATP1B4. В настоящее 
время объем информации по ортологам этих 
транспортеров, выявленных у других видов, 
остается незначительным [Hagenbuch, Meier, 
2003]. По другим подсемействам ОАТР анало-
гичная информация отсутствует.

структура оаТр

ОАТР состоит из 643–722 аминокислот-
ных остатков. Молекулярные массы белков 
составляют 65–120 кДа и могут варьировать 

Таблица 2. Белки-транспортеры органических анионов (OATP) крысы и человека [по: Hagenbuch, 
Stieger, 2013]

Семейство Подсемейство Ткань Переносимые субстраты
Крыса

OATP1 ОАТР1А1 Печень Холаты, органические анионы
ОАТР1А3 Печень, почки, мозг Холаты, органические анионы
ОАТР1А4 Печень, гематоэнцефальный барьер,  

сосудистое сплетение
Дигоксин, холаты, 
органические анионы

ОАТР1А5 Локализация неизвестна Холаты, органические анионы
ОАТР1В2 Печень Холаты, органические анионы
ОАТР1С1 Мозг, клетки Лейдига Бромсульфафталеин

ОАТР2 OATP2A1 Во всех тканях Эйкозаноиды
OATP2B1 Синусоидальная мембрана гепатоцитов, базо-

латеральные мембраны синцитиотрофобластов, 
щеточная мембрана тонкого кишечника, молоч-
ная железа, скелетная мускулатура, эндотели-
альные клетки сердца и др.

Бромсульфафталеин

OATP4 OATP4A1 Во всех тканях Таурохолат, простагландины, 
трийодтиронин

OATP4C1 Специфичен для почек Холаты, трийодтиронин, тироксин
ОАТР5 ОАТР5А1 Плазматическая мембрана эпителиальных 

клеток протоков молочной железы
Нет данных

OATP6 OATP6B1 Семенники, яичники Таурохолат
OATP6C1 Семенники Таурохолат

человек
ОАТР1 ОАТР1А2 Мозг, почки, печень, легкие, 

семенники, плацента
Холаты, органические анионы

ОАТР1В1 Печень Холаты, билирубин
ОАТР1В3 Печень, раковые опухоли Холаты, билирубин, глутатион, 

простагландины, лейкотрие-
ны, трийодтиронин, тироксин

ОАТР1С1 Глиальные клетки гипоталамуса, сосудистые 
сплетения гематоэнцефального барьера, клетки 
Лейдига в семенниках, реснитчатом эпителии

Холаты, трийодтиронин, 
тироксин, эстрон-3-сульфат

ОАТР2 ОАТР2А1 Во всех тканях Простагландины, тромбоксан
ОАТР2В1 Идентифицирован на уровне 

тРНК во многих органах
Бромсульфафталеин

ОАТР3 ОАТР3А1 Во всех тканях Эстрон-3-сульфат, простагландины
ОАТР4 ОАТР4А1 Во всех тканях Таурохолат, трийодтиронин

ОАТР4С1 Локализация неизвестна Трийодтиронин
ОАТР5 ОАТР5А1 Плазматическая мембрана эпителиальных 

клеток протоков молочной железы
Нет данных

ОАТР6 ОАТР6А1 Экспрессия гена найдена в семенниках, мозге, 
плаценте

Нет данных
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в зависимости от степени гликозилирования 
[Hagenbuch, Meier, 2004]. Как отмечено выше, 
ОАТР представляют собой полипептиды, име-
ющие 12 трансмембранных доменов (D1–12). 
N- и С-концевые участки молекулы расположе-
ны на цитоплазматической стороне мембраны. 
Молекула имеет 6 экстрацеллюлярных петель, 
из которых самая большая соединяет 9 и 10 
спирали [Wang et al., 2008]. У ОАТР1А1 крысы 
и ОАТР1В1 человека на экстрацеллюлярных 
петлях 2 и 5 обнаружены сайты гликозилирова-
ния [Yao et al., 2012].

Компьютерное моделирование строения 
транспортера ОАТР1В3 показало, что этот бе-
лок имеет центральную пору, вокруг которой 
симметрично расположены шесть N-конце-
вых и шесть С-концевых доменов. Спирали 
1, 2, 4 и 5 N-конца и 7, 8, 10 и 11 С-конца фор-
мируют пору, а спирали 3, 6, 9 и 12 погруже-
ны в липидный бислой [Meier-Abt et al., 2005]. 
В предложенной модели наибольший диа-
метр поры отмечен со стороны цитоплазмы. 
При конформационных изменениях молекулы 
транспортера пора может отрываться в сторо-
ну внеклеточного пространства. Электроста-
тический потенциал внутри поры имеет сум-
марный положительный заряд, благодаря ко-
торому происходит связывание и транспорт 
отрицательно заряженных соединений, пред-
ставляющих основную массу субстратов ОАТР. 
Положительный заряд обеспечен несколькими 
консервативными остатками аргинина, лизи-
на, аспарагина, глутамина и гистидина, экспо-
нированными внутрь поры. Обнаружено, что 
у полипептидов семейства ОАТР1 в положе-
нии 181 находится остаток аргинина (Arg181), 
который отсутствует у ОАТР других семейств. 
В молекулах транспортеров семейства ОАТР2 
аналогичное пространственное положение 
занимает остаток гистидина (His579). Пред-
полагается, что эти аминокислотные остат-
ки играют важную роль в формировании суб-
страт-связывающего сайта [Meier-Abt et al., 
2005]. Сайт-направленный мутагенез ОАТР1В1 
[Weaver, Hagenbuch, 2010] и ОАТР1В3 [Mandery 
et al., 2011] показал, что замены Арг57, Лиз361 
и Арг580 также способны модифицировать срод-
ство к субстратам белков семейства ОАТР1В 
эстрадиол-17β-глюкорониду и бромсульфо-
фталеину (BSP), а Лиз41, Лиз361 и Арг580 важны 
для осуществления транспортных функций 
OATP1B3. Лиз399 участвует в процессе встра-
ивания белка в мембрану [Glaeser et al., 2010; 
Mandery et al., 2011]. Стоит отметить, что 
Лиз361 и Арг580 важны для осуществления транс-
портных функций как для ОАТР1В1, так и для 
ОАТР1В3, поскольку оба транспортера имеют 

перекрывающуюся субстратную специфич-
ность [Stieger, Hagenbuch, 2014].

Показаны три консервативные водород-
ные связи, характерные для семейств ОАТР1 
и ОАТР2, способствующие междоменному 
связыванию и формированию поры [Meier-Abt 
et al., 2005]. Водородная связь, которая может 
принимать участие в стабилизации спирали 
D2, возникает между Asn77 и Phe73 у ОАТР1В3, 
а у ОАТР2В1 – между Asn98 и Asn94. Водород-
ная связь между Arg93 и Val189 у ОАТР1В3 (Arg114 
и Gln207 у ОАТР2В1), возможно, фиксирует по-
ложение D4, а таковая между Ser228 и Ala225 
у ОАТР1В3 (Ser226 и Gly243 у ОАТР2В1) участвует 
в фиксации D5.

Обнаружено несколько консервативных ос-
татков пролина и глицина, по которым проис-
ходит перелом в трансмембранных спиралях. 
Например, Pro114 у ОАТР1В3 (Pro135 у ОАТР2В1) 
обеспечивают перелом в домене D3 – спира-
ли, которая не экспонирована в пору. Такое 
строение является общим не только для ОАТР, 
но и для полипептидов всего суперсемейства 
MFS [Chang et al., 2004; Reddy et al., 2012]. Кон-
сервативный остаток Gly219 у ОАТР1В3 (Gly237 
у ОАТР2В1) выявлен у всех известных ОАТР 
и приводит к перелому в D5, обеспечивающему 
выход большей части домена в пору.

На границе с наружной поверхностью мемб-
раны между экстрацеллюлярной петлей 3 и до-
меном D6 имеются три высококонсервативных 
остатка триптофана, положение которых в цепи 
молекулы ОАТР может быть использовано для 
идентификации полипептидов этого семейст-
ва в различных базах данных [Hagenbuch, Gui, 
2008]. Тем не менее до сих пор остается не-
понятной роль этих аминокислотных остатков 
в функционировании белков и их зональной ло-
кализации на мембране.

Также в составе большой петли 5 есть 10 
консервативных остатков цистеина [Hagen-
buch, Meier, 2003], которые образуют между 
собой дисульфидные связи и, возможно, необ-
ходимы для экспрессии белков в плазматичес-
кую мембрану [Hängi et al., 2006].

Семь видов ОАТР, найденных у крысы, мыши 
и человека, имеют на С-концевой части моле-
кулы сайт, в котором есть последовательность 
из 4 аминокислот (-лизил-треонил-лизил-
лейцил-, KTKL), с помощью которой ОАТР со-
единяются с PDZ-доменом ряда мембранных 
белков. PDZ-содержащие белки могут иметь 
несколько доменов, способствующих форми-
рованию функционально важных комплексов 
[Ye, Zhang, 2013]. PDZ-домен состоит из 80–90 
объединенных общей структурой аминокислот 
и представляет собой «молекулярный якорь», 
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с помощью которого ОАТР фиксируется на 
внутренней стороне плазматической мембра-
ны [Hung, Sheng, 2002; Kim, Sheng, 2004; Ye, 
Zhang, 2013]. Известно более 150 белков, со-
держащих PDZ-домен, с которым могут свя-
заться белки, имеющие PDZ-консенсусные 
сайты. С помощью синтетического пептида, 
соответствующего C-концу с 16 аминокислот-
ными остатками ОATP1A1, из печени крысы 
методом аффинной хроматографии был выде-
лен белок с Мr 70 кДа (PDZK1), который взаи-
модействовал с данным транспортером. При 
использовании аналогичного синтетического 
пептида, в котором отсутствовала последова-
тельность KTKL, взаимодействия не выявлено 
[Wang et al., 2005]. С помощью иммунофлуо-
ресценции показано, что ОАТР1А1 встроен 
в базолатеральную плазматическую мембрану 
гепатоцитов. При блокировании синтеза PDZK1 
в печени мыши синтез ОАТР1А1 не снижался, 
но в этом случае белок обнаруживался глав-
ным образом во внутриклеточных структурах. 
Скорость поглощения гепатоцитами из плазмы 
35S-BSP – субстрата ОАТР1А1 у мышей с нокау-
том по PDZK1 снижалась на 25 % по сравнению 
с мышами дикого типа [Wang et al., 2005]. Эти 
результаты ясно указывают на тесную взаимо-
связь между ОАТР и PZDK1 in vivo.

реализация транспортных функций 
молекулами оаТр

Механизмы, с помощью которых осущест-
вляется транспорт различных молекул с помо-
щью ОАТР, не до конца понятны [Hagenbuch, 
Gui, 2008]. По мнению Ши с соавторами [Shi 
et al., 1995], ОАТР1А1 является антипорте-
ром, то есть осуществляет одновременный 
трансмембранный перенос анионов в проти-
воположных направлениях, а внутриклеточ-
ные ионы могут выступать в качестве источ-
ников энергии для транспорта внутрь клетки. 
В 1997 г. было высказано предположение, что 
транспорт субстратов внутрь клеток с помо-
щью ОАТР1А1 может быть энергетически свя-
зан с выведением бикарбонатного иона (-HCO3) 
[Satlin et al., 1997]. Тем не менее из-за того, что 
внутри клеток рН ниже, чем снаружи, участие 
-HCO3 в энергетическом обеспечении транс-
порта представлялось маловероятным [Li et al., 
1998]. Показано, например, что поступление 
внутрь гепатоцитов таурохолата (медиато-
ром процесса является ОАТР1А1) ускоряется 
только в том случае, когда градиент рН имеет 
значения, обратные физиологическим [Satlin 
et al., 1997]. Тем не менее недавно было пока-
зано участие бикарбонатного иона в качестве 

противоиона при осуществлении транспорт-
ных функций OATP1B3, OATP1C1, OATP2B1 че-
ловека, ОАТР1А1 и OАТР1А5 крысы [Leuthold 
et al., 2009].

Существует мнение, что внутриклеточным 
субстратом, который может быть донором энер-
гии при реализации ОАТР1А1 и другими ОАТР 
функций переноса внутрь клетки, является вос-
становленный глутатион (GSH) [Li et al., 1998]. 
Очень крутой градиент (~10 мМ внутри – ~10 µМ 
снаружи клетки) и отрицательный заряд при фи-
зиологических значениях рН, который совмест-
но с мембранным потенциалом достигает зна-
чений –30…–60 мВ, могут обеспечивать энерги-
ей ОАТР1 при осуществлении его транспортных 
функций [Ballatori et al., 2005]. Обнаружено, 
что поглощение таурохолата ооцитами X. lae‑
vis, инъецированными кРНК (cRNA) ОATP1A1, 
в случае, когда внутриклеточная концентра-
ция GSH не превышала ~0,3 мМ, было на 46 % 
ниже, чем в контрольном варианте (~2,5 мМ). 
Если уровень внутриклеточного GSH повышали 
до ~20 мМ, то происходил резкий рост транс-
локации таурохолата, превысивший на 155 % 
контрольные показатели [Li et al., 1998]. Ана-
логичные результаты получены при изучении 
транспортных функций другого антипортера – 
ОATP2 [Li et al., 2000]. Интересно отметить, 
что конъюгат GSH – S-(2,4-динитрофенил)-
глутатион стимулировал перенос таурохола-
та транспортером ОАТР1А4, но не ОАТР1А1 [Li 
et al., 2000]. Искусственное снижение внутрик-
леточной концентрации GSH в ооцитах X. laevis 
с 2,5 до 0,5 мМ привело к тому, что накопле-
ние в клетках 3Н-таурохолата и 3Н-дигоксина 
не превышало 60 и 72 % (соответственно) от 
контрольных значений. После инъекции GSH 
в дозе 10–40 мМ поглощение этих субстратов 
превысило уровень контроля. Увеличение со-
держания GSH во внеклеточном пространстве 
до эквивалентного внутриклеточному не влияло 
на поглощение таурохолата, которое зависело 
только от концентрации трипептида внутри кле-
ток. Этот факт может свидетельствовать о том, 
что именно внутриклеточный уровень GSH, а не 
его трансмембранный градиент, доминирует 
в реализации транспортной функции ОATP2 [Li 
et al., 2000].

оаТр у немодельных видов 
млекопитающих

Как видно из вышеизложенного, основ-
ная масса исследований ОАТР выполнена 
по транспортерам человека и лаборатор-
ных мелких млекопитающих. Число работ 
по изучению ОАТР у видов, не относящихся 
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к млекопитающим, остается незначительным. 
Майер-Абт с соавторами [Meier-Abt et al., 2005] 
клонировали ОАТР из курицы (Gallus gallus), 
лягушки (Xenopus tropicalis), рыбы (Danio re‑
rio), плодовой мушки (Drosophila melanogaster) 
и нематоды (Caenorabditis elegans). Сравни-
тельный анализ показал, что ОАТР позвоноч-
ных обнаруживаются в составе одних и тех же 
семейств, в то время как ОАТР насекомого 
и червя являются сочленами нового семейст-
ва, обозначенного как ОАТР14. Тем не менее 
один представитель ОАТР D. melanogaster, 
а именно dmOATP4В1, как видно из названия, 
принадлежит к уже известному семейству, ра-
нее описанному у млекопитающих. Эти данные 
свидетельствуют в пользу очень близких эво-
люционных дистанций по этому белку между 
млекопитающими и другими видами, которые 
ранжированы следующим образом: млекопи-
тающие → курица → рыба → лягушка → плодовая 
мушка → нематода [Meier-Abt et al., 2005].

Более подробные сведения по ОАТР рыб 
представлены в ряде работ [Cai et al., 2002; 
Meier-Abt et al., 2007; Popovic et al., 2010, 
2013; Steiner et al., 2014, 2016]. Так, из пече-
ни ежового ската (Leucoraja erinacea) выделен 
специфичный для этого органа транспортер 
 sОАТР1D1, теоретический Mr которого соста-
вил 76 кДа [Cai et al., 2002]. Мr, определенный 
с помощью Вестерн-блоттинга, был равен 100 
кДа, что, по мнению авторов, свидетельствует 
о гликозилировании молекулы транспорте-
ра в процессе его встраивания в мембрану. 
Анализ аминокислотного состава показал, что 
этот белок на 41–43 % сходен с транспортера-
ми ОАТР1В1 человека и ОАТР1В2 крысы и бо-
лее чем на 50 % с ОАТР1С1 человека, который 
в настоящее время считается самым древним 
представителем семейства ОАТР у млекопи-
тающих [Hagenbuch, Meier, 2004]. Существует 
мнение [Cai et al., 2002; Meier-Abt et al., 2007], 
что sOATP1D1 является предковой формой, 
от которой в процессе эволюции и в резуль-
тате дупликации генов произошли ОАТР выс-
ших позвоночных. Оно подтверждается тем, 
что трансмембранные домены 1–6 у этих бел-
ков по аминокислотной последовательности 
были сходны на 50–70 %, а экстрацеллюлярные 
петли 1, 5, 7 – на 57–78 %. Кроме того, транс-
портер ската проявлял сходную субстратную 
специфичность с аналогичными белками мле-
копитающих. В частности, обнаружено [Meier-
Abt et al., 2007], что sOATP1D1 осуществляет 
транспорт высокотоксичных циклических пеп-
тидов бледной поганки (Amanita falloides) – 
фаллоидина и α-аманитина, установленный 
ранее для ОАТР1А1 и ОАТР1А4 крысы, ОАТР1А2 

и ОАТР2В1 человека [Meier-Abt et al., 2004], 
а также микроцистина-LR и родственных со-
единений (congeners) (сине-зеленые водорос-
ли), таких как ОАТР1В1 и ОАТР1В3 человека 
[Fischer et al., 2010]. Интересно отметить, что 
у hОАТР1С1, обнаруженного в мозге и клетках 
Лейдига в семенниках [Pizzagalli et al., 2002] 
и имеющего, как указано выше, максимальное 
сходство по аминокислотной последовательно-
сти с sOATP1D1, не выявлено транспортной ак-
тивности относительно фаллоидина. Этот факт 
может указывать на то, что трансмембранный 
перенос фаллоидина является специфической 
функцией OATP печени ската и млекопитающих 
[Meier-Abt et al., 2007]. Из печени радужной фо-
рели (Oncorhynchus mykiss) выделен транспор-
тер rtOATP1D1, который на 53–60 % был схо-
ден с аналогичным полипептидом других рыб 
и только на 45–48 % с сочленами подсемейства 
ОАТР1С1, предположительно являющегося 
родоначальником филогенетического древа 
транспортеров суперсемейства SLC21/SLCO 
[Steiner et al., 2014]. Как и sOATP1D1 ската, этот 
белок осуществляет трансмембранный пере-
нос микроцистина-LR.

В тканях представителя карповых рыб да-
нио рерио (Danio rerio) обнаружено 14 ОАТР, 
из которых восемь были ортологами транс-
портеров других позвоночных, а остальные 
шесть характерны для рыб [Popovic et al., 
2010]. В частности, drOATP2A1, drOATP2B1, 
drOATP3A1 и drOATP1D1 проявили свойства 
ортологов белков млекопитающих, а обна-
руженные транспортеры семейств ОАТР1Е1 
и ОАТР1F2 были характерны только для этого 
вида рыб и не имели ортологов, свойственных 
млекопитающим. Далее, используя результаты 
исследований, проведенных в последние годы, 
Поповик с соавторами [Popovic et al., 2013] 
провели ревизию филогенетического дре-
ва транспортеров семейства ОАТР и пришли 
к выводу, что подсемейство OATP1D является 
специфичным для костистых рыб и формиру-
ет отдельный кластер, расположенный между 
подсемействами ОАТР1В и ОАТР1С. В состав 
этого кластера кроме drOATP1D1 и drOATP1D2 
включены также ортологи всех исследованных 
к этому времени рыб: иглобрюхов (Takifugu ru‑
bripes и Tetraodon nigroviridis), трехиглой ко-
люшки (Gasterosteus aculeatus) и трески (Gadus 
morhua). Тем не менее, по уточненным этими 
авторами данным, OATP1D1 ската на самом 
деле является ортологом транспортеров под-
семейства OATP1С.

Филогенетический анализ эволюционно-
го древа транспортеров семейства ОАТР1 по-
казал их наличие у всех групп хордовых, от 
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оболочников (урохордат) до млекопитающих 
[Popovic et al., 2013]. Генетическое разнообра-
зие семейства появилось после возникнове-
ния челюстных рыб с последующим вторичным 
циклом полной дупликации генома после рас-
щепления рыб на бесчелюстных и челюстных, 
но до образования хрящевых и костистых рыб 
[Froschauer et al., 2006]. Подсемейства  ОАТР1А 
и ОАТР1В, вероятно, возникли у предковых 
форм класса Sarcopterygii, поскольку обнару-
жены не только у современных видов тетрапод, 
включая человека, но и у кистеперого цела-
канта (Latimeria chalumnae), однако не найде-
ны у лучеперых рыб. Подсемейство ОАТР1С – 
единственное, которое обнаружено у всех 
представителей позвоночных от хрящевых рыб 
до человека. Считается, что транспортеры это-
го подсемейства наиболее сходны по строению 
с анцестральной молекулой семейства ОАТР1 
[Pizzagalli, 2002]. У рыб выявлены три под-
семейства транспортеров: ОАТР1С, ОАТР1D 
и OATP1F. Наличие OATP1D характерно для всех 
исследованных костистых рыб. Проведенные 
исследования позволили предположить, что 
транспортеру ОАТР1D1 у рыб свойственны те 
же функции, что и сочленам подсемейств ОАТ-
Р1А и ОАТР1В у млекопитающих [Popovic et al., 
2013]. Что же касается подсемейства OATP1F, 
то оно, по-видимому, видоспецифично, по-
скольку найдено пока только у данио рерио 
[Popovic et al., 2013].

участие оаТр в функционировании 
системы биотрансформации 
ксенобиотиков

Традиционно процесс биотрансформации 
ксенобиотиков рассматривается как двухфаз-
ный. В фазе I происходит окисление (а в неко-
торых случаях восстановление) чужеродных 
соединений, которые минимизируют их прямое 
взаимодействие с внутриклеточными мишеня-
ми. В фазе II частично трансформированные 
молекулы конъюгируют с некоторыми внутри-
клеточными соединениями, такими как глута-
тион, и превращаются в безопасные гидро-
фильные метаболиты.

ОАТР принимают активное участие в функ-
ционировании этой системы [Fenner et al., 
2012]. Поскольку они экспрессируются в боль-
шинстве тканей, то ОАТР отводится очень важ-
ная роль в транспорте большого количества 
эндо- и экзогенных соединений практически 
во все типы клеток и ассоциированных с ними 
тканей и органов [Stieger, Hagenbuch, 2014]. 
В первой декаде XXI века были достигнуты су-
щественные успехи в предсказании характера 

взаимодействия лекарственных препаратов 
с ферментами I и II фаз биотрансформации 
ксенобиотиков, тем не менее обнаружен ряд 
взаимодействий (DDI – drug-drug interactions), 
которые невозможно объяснить активностью 
этих ферментов. Показано, что ключевую роль 
в этих процессах играет взаимосвязь между 
цитохромами Р450 (CYP) и транспортерами 
[Zhang et al., 2009], которая может осущест-
вляться через изменение метаболических пу-
тей за счет одновременного изменения актив-
ности ферментов и транспортеров. Препараты, 
мишенями которых являются ферменты фаз 
I и II, зачастую могут быть субстратами или ин-
гибиторами транспортеров. Например, CYP3A 
и OATP совместно участвуют в метаболизме ре-
паглинида (применяется при диабете II типа). 
При использовании ингибиторов – итракона-
зола (CYP3A) и гемфиброзила (ОАТР) отмече-
но увеличение в плазме крови AUC (area under 
curve, применяется в клинико-фармакологи-
ческой практике для оценки времязависимого 
клиренса того или иного препарата) репаглини-
да в 1,4 и 8,1 раза соответственно [Niemi et al., 
2003]. При одновременном применении обоих 
ингибиторов рост AUC препарата был 19-крат-
ным, что может свидетельствовать в пользу 
того, что в данном случае взаимодействие CYP-
OATP приводит к синергическому эффекту, а не 
аддитивному. CYP-OATP-взаимодействие мо-
жет осуществляться через контроль концент-
рации и/или времени удерживания субстрата 
в зоне передачи молекул с транспортера на CYP 
[Fenner et al., 2012]. Это взаимодействие может 
определяться через совместную регуляцию 
экспрессии белка. Считается, что экспрессия 
обоих компонентов регулируется семейством 
факторов транскрипции, известных как ядер-
ные рецепторы, такие как PXR (pregnane X re-
ceptor), CAR (constitutive androstane receptor), 
FXR (Farnesoid X receptor) и LXR (liver X receptor). 
Доказательством служит исследование DDI ат-
расентана, являющегося субстратом ОАТР1В1 
и активно метаболизируемого CYP [Katz et al., 
2006]. Обнаружено, что применение рифампи-
на (специфического ингибитора ОАТР) изменя-
ет фармакокинетику атрасентана, с одной сто-
роны, выступая в роли ингибитора транспорта 
последнего через систему ОАТР, а с другой, 
стимулирует метаболизм атрасентана фермен-
тами фазы I [Xiong et al., 2007].

Заключение

Белки семейства SLCO (ранее SLC21) (по 
классификации HUGO Gene Nomenclature 
Commitee) представляют собой транспортеры 
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органических анионов. OATР являются сочле-
нами Na-независимой транспортной системы 
и при физиологических значениях рН осущест-
вляют перенос через плазматические мемб-
раны различных органов и тканей эукариотов 
большого числа амфифильных органических 
анионов с молекулярными массами больше 350 
Da. В настоящее время полностью или частич-
но расшифрована аминокислотная последова-
тельность ОАТР из почти 40 видов животных. На 
основании сходства по аминокислотной после-
довательности белки разделяются на семейст-
ва (до 40 % идентичности) и подсемейства (до 
60 % сходства). Транспортеры семейства ОАТ-
Р1С считаются эволюционно наиболее древ-
ними, поскольку обнаружены у всех исследо-
ванных видов. У растений, дрожжей и бактерий 
гомологи OATP не найдены.

ОАТР являются неотъемлемой частью си-
стемы биотрансформации ксенобиотиков и иг-
рают важную роль в ее функционировании че-
рез тесную взаимосвязь с ферментами I и II фаз 
обезвреживания КБ. Важность изучения OATP 
в настоящее время общепризнана, поскольку 
имеет выраженный медицинский аспект, свя-
занный с разработкой методов и подходов, 
с помощью которых можно оценивать эффек-
тивность и последствия применения вновь со-
здаваемых лекарственных препаратов.

Работа осуществлялась при поддерж‑
ке средств федерального бюджета на вы‑
полнение государственного задания (тема 
№ 0221‑2014‑0033) и Программы Президиума 
РАН № 21 «Биоразнообразие природных сис‑
тем. Биологические ресурсы России: оценка 
состояния и фундаментальные основы монито‑
ринга», проект № 0221‑2015‑0003.
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ЭриТроциТарные КаТионы В адаПТационныХ 
ПроцессаХ у оКунЯ PERCA FLUVIATILIS L. (PERCIDAE)

р. а. Запруднова
Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН, Борок Ярославской обл.

Концентрацию ионов натрия и калия в эритроцитах окуня Perca fluviatilis L. сопо-
ставляли с таковой у десяти других видов пресноводных рыб. Концентрацию ка-
тионов определяли методом пламенной фотометрии. Обосновано участие эритро-
цитарных катионов в буферных и дыхательных процессах, повышающих специфи-
ческую устойчивость окуня к неблагоприятным факторам. Среди исследуемых рыб 
самые высокие значения концентрации натрия в эритроцитах обнаружены у окуня 
и щуки, самых устойчивых к закислению воды рыб. Высокая концентрация натрия 
в красных кровяных клетках свидетельствует о высокой способности к защелачива-
нию внутриэритроцитарной среды и относится к одному из механизмов повышения 
устойчивости окуня к закислению воды. У окуня концентрация калия в эритроцитах 
находится у нижней границы диапазона, характерного для устойчивых к гипоксии 
рыб. Повышенный уровень калия в эритроцитах рассматривается в качестве од-
ного из механизмов увеличения устойчивости окуня к гипоксии. Анализ литератур-
ного материала позволил выявить у морских рыб такое же, как и у пресноводных, 
участие эритроцитарного натрия в буферных процессах, а эритроцитарного ка-
лия – в дыхательных. При определении величины гематокрита обнаружены более 
высокие значения этого показателя у окуня в сравнении с представителями карпо-
вых и щукой. В работе проанализированы другие известные на настоящее время 
физиолого-биохимические механизмы повышения общей и специфической устой-
чивости окуня к неблагоприятным факторам.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: натрий; калий; эритроциты; устойчивость к закислению, к 
гипоксии.

R. A. Zaprudnova. ERYTHROCYTE CATIONS IN THE ADAPTATION 
PROCESS IN PERCH PERCA FLUVIATILIS L. (PERCIDAE)

The concentration of sodium and potassium ions in erythrocytes in perch Perca fluviatilis 
L. was compared to that in ten other freshwater fish species. The cation concentration 
was determined by flame photometry. The participation of erythrocyte cations in the buf-
fer and respiratory processes that promote the specific resistance of perch to unfavorable 
factors is substantiated. Among the investigated fish species, the highest sodium con-
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Введение

Окунь обладает высокой устойчивостью 
к закислению воды [Комов, 2007] и повышен-
ной – к недостатку кислорода в воде [Лукь-
яненко, 1987]. В настоящее время известны 
некоторые физиолого-биохимические меха-
низмы, повышающие специфическую устой-
чивость окуня к указанным неблагоприятным 
факторам: жаберные механизмы адаптации 
к низким pH воды [Виноградов, 2000; Evans 
et al., 2005] и эффективная гемоглобиновая 
буферная система, а также высокое сродство 
гемоглобина к кислороду, как и у других устой-
чивых к гипоксии рыб [Камшилов и др., 2014; 
Запруднова и др., 2015]. Однако роль ионного 
окружения гемоглобина в этих процессах изу-
чена недостаточно.

В настоящей работе концентрацию ионов 
натрия и калия в эритроцитах у окуня сопо-
ставляли с таковой у других видов пресновод-
ных рыб с разной устойчивостью к закислению 
воды и недостатку в ней кислорода. Целью дан-
ной работы было выявление участия указанных 
выше ионов в буферных и дыхательных процес-
сах и, таким образом, в обеспечении устойчи-
вости окуня к низким pH воды и гипоксии.

материалы и методы

Исследовали окуня обыкновенного Perca 
fluviatilis L. (сем. окуневые Percidae) с середи-
ны июня до начала сентября, главным обра-
зом из Рыбинского водохранилища, реже – из 
Куйбышевского и Волгоградского. Результа-
ты исследований ионных показателей рыб из 
разных мест отлова из-за отсутствия различий 
объединены. Изучали половозрелых визуаль-
но здоровых особей обоего пола, длиной тела 
130–240 мм, весом 90–310 г. Кровь от рыб бра-
ли сразу после отлова кратковременным (не 
более 15 мин) неводом.

Результаты, полученные на окуне, сопоставля-
ли с таковыми на других видах рыб близкого воз-
раста, в одинаковых сезонных и температурных 
условиях, иногда из одних мест отлова. Концент-
рацию ионов натрия и калия в эритроцитах опре-
деляли кроме окуня еще у 10 видов рыб. Основную 
часть материала собирали в 2006−2007 гг. Прес-
новодные костистые рыбы: карась серебряный 
Carassius auratus gibeio (Bloch), линь Tinca tinca 
L., сазан Cyprinus carpio L., плотва Rutilus rutilus 
L., лещ Abramis brama L., язь Leuciscus idus, че-
хонь Pelecus cultratus L., синец Abramis ballerus 
L. – сем. карповые Cyprinidae; щука Esox lucius L. – 
сем. щуковые Esocidae. Пресноводные хрящекос-
тные рыбы: стерлядь Acipenser ruthenus L. – сем. 
осетровые Acipenseridae.

Кровь после каудотомии собирали в пробир-
ки, смоченные гепарином, и центрифугировали 
при 1800 g 30 мин. Всю плазму вместе с верх-
ним слоем лейкоцитов и эритроцитов удаляли. 
Эритроциты разводили в 500 раз дистиллиро-
ванной водой и выдерживали в холодильнике 
при 4 °С не менее 2 суток до полного гемолиза.

Концентрацию ионов натрия и калия 
анализировали на пламенном фотометре 
Flapho-4 фирмы Carl Zeiss (Jena, Германия) 
в воздушно-пропановом пламени.

У окуня, леща, плотвы и щуки определяли 
также величину гематокрита на микроцентри-
фуге МЦГ-8. Опыты проводили в октябре на ры-
бах весом 50–90 г, адаптированных к лабора-
торным условиям не менее двух недель (соот-
ношение массы тела и воды в аквариумах 1:200 
и более, 100% насыщение воды кислородом).

Статистическую обработку данных проводи-
ли по общепринятым методикам [Лакин, 1980]. 
В работе представлены средние значения кон-
центрации ионов и гематокрита и ошибка сред-
ней. Проверку на нормальность распределения 
в выборках проводили с использованием кри-
терия Шапиро – Уилка. Достоверность разли-
чий оценивали по критерию Стьюдента.

centrations in red blood cells were found in perch and pike, who are the most resistant to 
water acidification. High sodium concentration in red blood cells indicates a high alkaliza-
tion capacity of the erythrocytes’ inner environment and is one of the mechanisms for en-
hanced resistance of perch to water acidification. In perch the potassium concentration 
in erythrocytes is at the lower limit of the range typical for fish resistant to hypoxia. A high 
potassium level in red blood cells is regarded as one of the mechanisms for promoting 
the tolerance of perch to hypoxia. Analysis of data from the literature revealed the same 
kind of participation of erythrocyte sodium in buffer processes and erythrocyte potassium 
in respiratory processes in marine fish as in freshwater fish. When determining the level 
of hematocrit, higher values of this parameter were found in perch as compared to other 
freshwater fish. Other known physiological and biochemical mechanisms for promoting 
total and specific resistance of perch to detrimental factors are also analyzed in the paper.

K e y w o r d s: sodium; potassium; erythrocytes; resistance to acidification, hypoxia.
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результаты и обсуждение

Концентрация натрия в эритроцитах. 
Окунь отличается высокой устойчивостью к за-
кислению воды: может обитать при pH 3,5 [Ко-
мов, 2007]. В литературе достаточно хорошо 
освещены жаберные механизмы адаптации 
окуня к низким pH воды, состоящие в низкой 
чувствительности Na+/H+ обмена через жаб-
ры к закислению воды [Виноградов, 2000; Ev-
ans et al., 2005]. Окунь обладает также эффек-
тивной гемоглобиновой буферной системой 
в адаптации к низким значениям pH среды, 
предохраняющей внутреннюю среду от за-
кисления [Камшилов и др., 2014; Запруднова 
и др., 2015].

Известно [Солдатов, 2003], что основным 
способом регуляции рН среды внутри крас-
ных кровяных клеток является Na+/H+ обмен че-
рез мембрану эритроцитов. Об интенсивности 
Na+/H+ обмена через мембрану красных кровя-
ных клеток в настоящей работе косвенно судили 
по концентрации натрия в эритроцитах. Наибо-
лее сильной способностью к повышению рН сре-
ды внутри эритроцитов обладали окунь и щука 
(табл.), т. е. виды, наиболее устойчивые к закис-
лению воды. У стерляди, представителя неус-
тойчивых к закислению воды осетровых [Стро-
ганов, 1962, 1968], − минимальная концентрация 
натрия в эритроцитах. У остальных исследуемых 
нами пресноводных рыб, относящихся к сред-
неустойчивым к низким pH воды (леща, сазана, 
плотвы, синца, карася, линя, язя, чехони), – про-
межуточные значения концентрации натрия 
в красных кровяных клетках (различия статисти-
чески значимы р ≤ 0,01), что указывает на сред-
нюю интенсивность обмена Na+/H+ в эритроци-
тах в сравнении с вышеописанными видами.

Анализ литературного материала позволя-
ет заключить, что у морских рыб имеет место 
такая же связь уровня натрия в эритроцитах 
с кислотоустойчивостью, что и у пресноводных. 

Известно, например, что акулы неустойчивы 
к закислению воды [Строганов, 1962]. Концен-
трация натрия в эритроцитах морской лиси-
цы (Raja clavata), морского кота (Dasyatis pas‑
tinaca) и катрана (Squalus acanthias) находится 
в диапазоне 11,4−15,5 ммоль/л. У морских кос-
тистых рыб, более устойчивых к закислению, 
чем акулы, концентрация натрия в красных 
кровяных клетках в 2–3 раза выше [Силкин, Со-
люс, 1987].

Необходимо также указать на такие свой-
ства окуня, как каннибализм и факультативное 
хищничество, которые в значительной степени 
позволяют ему быть единственным представи-
телем ихтиофауны в кислых озерах.

Концентрация калия в эритроцитах. 
Окунь относительно устойчив к недостатку 
кислорода в воде: нормальная жизнедеятель-
ность его возможна при содержании кислоро-
да в воде до 3 мг/л. Кроме того, у этого вида 
сравнительно большой разрыв между крити-
ческим и пороговым содержанием кислорода, 
что делает его менее уязвимым к изменениям 
кислородного режима. Кислородные потреб-
ности окуня существенно зависят от темпера-
туры воды: при низких температурах пороговое 
содержание кислорода у окуня примерно такое 
же, как и у карася, а при высоких – как у плотвы 
и щуки [Лукьяненко, 1987].

Известно [Jensen, 1992], что существует 
обратная зависимость между концентрацией 
калия в эритроцитах и содержанием кислоро-
да в крови и концентрацией оксигемоглобина, 
а также прямая зависимость между концентра-
цией калия и дезоксигемоглобина в эритроци-
тах. Самый низкий уровень калия в эритроци-
тах – у щуки (табл.), в связи с гипероксией кро-
ви из-за большой поверхности жабр для обмена 
газами [Матей, 1996]. Самый высокий уровень 
калия в эритроцитах – у стерляди, которая, 
как и другие осетровые, может находиться без 
воды в течение нескольких часов [Строганов, 

Концентрация катионов в эритроцитах некоторых пресноводных рыб, ммоль/л
Натрий Калий n

Окунь 54,3 ± 1,8 89,1 ± 2,1 16
Щука 65,6 ± 1,9 65,7 ± 2,2 15
Лещ 39,4 ± 1,0 86,0 ± 0,8 27

Сазан 39,8 ± 0,9 91,0 ± 0,9 6
Плотва 38,7 ± 1,1 85,1 ± 0,7 13
Синец 37,9 ± 1,3 84,2 ± 1,2 10
Карась 29,4 ± 1,4 92,7 ± 0,8 16

Линь 28,5 ± 1,6 94,8 ± 1,1 17
Чехонь 41,4 ± 2,0 85,6 ± 2,1 4

Язь 39,8 ± 1,9 83,9 ± 1,9 3
Стерлядь 18,2 ± 1,4 111 ± 2 12
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1962, 1968; Запруднова, Камшилов, 2010]. Ос-
тальные исследуемые виды рыб по концентра-
ции калия в эритроцитах (диапазон колебания 
83,9−94,8 ммоль/л) находятся в промежуточном 
положении между щукой и стерлядью, досто-
верно от них отличаясь (р ≤ 0,01). У рыб, ус-
тойчивых к гипоксии, – стерляди, карася, линя, 
сазана (табл.), а также сома Silurus glanis (90 
ммоль/л) и угря Anguilla anguilla (105 ммоль/л) 
[Мартемьянов, 1992] – уровень калия в эрит-
роцитах превышал таковой у рыб со средней 
и низкой устойчивостью к недостатку кисло-
рода в воде (чехони, язя, синца, плотвы, леща) 
и колебался в пределах 90–111 ммоль/л. У оку-
ня концентрация калия в эритроцитах находится 
возле нижней границы диапазона, характерного 
для устойчивых к гипоксии рыб, при этом разли-
чия с синцом и плотвой статистически значимы 
(р ≤ 0,05). Из устойчивых к гипоксии рыб кон-
центрация калия в эритроцитах достоверно от-
личается от окуневой только у линя и стерляди, 
а также, при сравнении с литературными дан-
ными [Мартемьянов, 1992], у угря. Повышенная 
концентрация калия в эритроцитах связывается 
с оптимальной работой гемоглобина в гипокси-
ческих условиях, характерных для рыб, устойчи-
вых к недостатку кислорода в воде.

Анализ литературного материала позволя-
ет заключить, что у морских рыб такая же связь 
концентрации калия в эритроцитах с дыхатель-
ными свойствами, что и у пресноводных. Так, 
у акул, устойчивых к гипоксии, высокий уровень 
калия в эритроцитах: 94–117 ммоль/л [Силкин, 
Солюс, 1987]. Среди костистых рыб, различаю-
щихся уровнем потребления кислорода, тоже 
существуют различия в концентрации калия 
в эритроцитах, например, у малоподвижной 
донной рыбы скорпены Scorpaena porcus − 103 
ммоль/л, а у активной пелагической ставриды 
Trachurus mediterraneus – 80–94 ммоль/л [Сил-
кин, Силкина, 2005].

При измерении величины гематокрита 
у некоторых пресноводных рыб обнаруже-
но, что у окуня – более высокий гематокрит 
(44 ± 1,3 %), чем у плотвы (34 ± 1,7 %), леща 
(36 ± 1,4 %) и щуки (35 ± 1,9 %). Различия ста-
тистически значимы, р ≤ 0,01. Это позволяет 
предполагать более высокое содержание гемо-
глобина в крови у этого вида рыб в сравнении 
с представителями карповых и щукой и, следо-
вательно, лучшее обеспечение организма оку-
ня кислородом.

У окуня, так же как и у устойчивых к гипок-
сии угря, карася, сома, линя, высокое сродство 
гемоглобина к кислороду, вплоть до неполной 
дезоксигенации в щелочном буферном раство-
ре [Камшилов и др., 2014; Запруднова и др., 

2015]. Эта особенность гемоглобиновой систе-
мы является важным молекулярным механиз-
мом адаптации к гипоксии, обеспечивающим 
уменьшение потребления кислорода организ-
мом. Диапазон окси-, дезоксигенации гемо-
глобина при изменении кислотности и кон-
центрации буферного раствора у окуня самый 
большой среди известных нам рыб. Так, самое 
высокое сродство гемоглобина к кислороду от-
личается от самого низкого у окуня в 122 раза, 
у других костистых рыб – в 16–24 раза, а у осет-
ровых – в 2–3 раза.

Окунь обладает также и другими физиоло-
го-биохимическими особенностями, обеспечи-
вающими ему высокую выживаемость в небла-
гоприятных условиях. В частности, известно 
[Романенко и др., 2011], что у окуня повышен-
ная способность к утилизации и ресинтезу 
макроэргических веществ, превосходящая ее 
у других пресноводных рыб и сопоставимая 
с таковой у агрессивных инвазионных видов. 
На высокий энергетический потенциал окуня 
указывает также высокий уровень натриемии, 
превосходящий этот показатель у других пре-
сноводных рыб [Запруднова, Мартемьянов, 
1988]. Высокий уровень энергетики окуня 
можно рассматривать в качестве неспецифи-
ческого механизма повышения общей жизне-
способности и устойчивости к разного рода 
неблагоприятным факторам. С большим энер-
гетическим потенциалом у окуня может быть 
связана повышенная скорость различных ме-
таболических процессов. В частности, у окуня 
быстрее, чем у представителей карповых рыб 
и щуки, выводятся продукты распада введен-
ных бактерий [Балабанова, 1979], что, в свою 
очередь, может указывать на бóльшую устойчи-
вость окуня к болезням. Кроме того, у окуня вы-
явлена более высокая, чем у других видов рыб, 
устойчивость пищеварительных ферментов 
к гербицидам [Голованова, Аминов, 2013], что 
является одним из механизмов большей устой-
чивости к антропогенным загрязнителям.

Выводы

Среди исследуемых рыб самые высокие 
значения концентрации натрия в эритроцитах 
обнаружены у окуня и щуки, самых устойчивых 
к закислению воды рыб. Высокая концентрация 
натрия в красных кровяных клетках свидетель-
ствует о высокой способности к повышению 
величины рН внутри эритроцитов и относится 
к одному из механизмов увеличения устойчи-
вости рыб к закислению воды.

У окуня концентрация калия в эритроци-
тах находится у нижней границы диапазона, 
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характерного для устойчивых к гипоксии 
рыб. Повышенный уровень калия в эритро-
цитах рассматривается в качестве одного из 
механизмов увеличения устойчивости рыб 
к гипоксии.

Величина гематокрита у окуня выше, чем 
у представителей карповых и щуки, что поз-
воляет предполагать более высокое содер-
жание гемоглобина в крови у этого вида рыб 
и, следовательно, лучшее обеспечение орга-
низма кислородом.
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ПродуКТоВ лососеВыХ рыБ: ЯйцеКлеТКи 
горБуШи (ONCORHYNCHUS GORBUSCHA)

л. а. лысенко, н. П. Канцерова, м. Ю. Крупнова,  
д. а. ефремов, н. н. немова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Исследование, проведенное на неоплодотворенной икре горбуши (Oncorhynchus 
gorbuscha, сем. Salmonidae), было посвящено поиску причин отмеченного ранее 
феномена дифференциации эмбрионов и ранних личинок лососевых рыб по уров-
ню метаболизма, двигательной активности и особенностям взаимодействия со 
средой обитания. Для выяснения возможных материнских эффектов было прове-
дено сравнение размерных показателей и уровней активности протеолитических 
ферментов – лизосомальных катепсинов В и D и кальцийзависимых протеиназ 
(кальпаинов) – в яйцеклетках разной локализации: из передней, средней и задней 
третей яичников нерестящихся самок O. gorbuscha. Ранее проведенная характе-
ризация протеолитического аппарата рыб показала исключительную важность 
указанных ферментов в регуляции роста и метаболических процессов в неоплодо-
творенной и оплодотворенной икре рыб. В нашем эксперименте не была выявлена 
достоверная индивидуальная вариабельность икринок из разных частей яичника 
как по массе, так и по уровню активности внутриклеточных протеиназ. Полученные 
результаты свидетельствуют о том, что причину физиологических и морфологи-
ческих различий молоди лососевых, проявляющихся на эмбриональном и раннем 
постэмбриональном этапах ее развития, следует искать, по-видимому, в генети-
ческой гетерогенности оплодотворенного материала или его взаимодействиях со 
средой, но не в различии темпов роста и созревания яйцеклеток в яичниках рыб.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: кальпаины; катепсины; яйцеклетки; яичник; материнские 
эффекты; O. gorbuscha.

L. A. Lysenko, N. P. Kantserova, M. Yu. Krupnova, D. A. Efremov, 
N. N. Nemova. ON THE PROBLEM OF REPRODUCTIVE PRODUCTS 
HETEROGENEITY IN SALMONID FISH: PINK SALMON (ONCORHYNCHUS 
GORBUSCHA) EGGS CASE-STUDY

The study on unfertilized eggs of pink salmon (Oncorhynchus gorbuscha, Salmonidae) 
was designed to determine the mechanism underlying the previously reported phenom-
enon of heterogeneity of salmonid embryos and early larvae in terms of the metabolic 
rate, locomotor activity and their particular relations with the ambient environment. In or-
der to reveal possible maternal effects, a comparison of size parameters and the activities 
of proteolytic enzymes, such as lysosomal cathepsins B and D and calcium-dependent 
calpains, in eggs from different locations (from the front, middle and rear thirds of the 
ovaries of spawning O. gorbuscha females) was conducted. Earlier characterization of 
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Введение

Внутривидовая фенотипическая разнока-
чественность молоди лососевых рыб родов 
Salmo, Oncorhynchus, Salvelinus, особенно 
ярко проявляющаяся в речной период их жизни 
в ходе активного расселения личинок по раз-
ным биотопам, до сих пор не получила должно-
го объяснения. Согласно наблюдениям [Grant, 
Noakes, 1988; Веселов, Калюжин, 2001; Павлов 
и др., 2008, 2012; Nemova et al., 2017], к момен-
ту выбора местообитания среди личинок одной 
генерации выделяются две фенотипические 
группировки: первая остается для нагула в ос-
новном русле реки, вблизи нерестовых гнезд, 
вторая мигрирует в мелководные притоки реки. 
Развиваясь в микробиотопах с разной кормо-
вой базой, скоростями течения, температурой 
воды и силой внутривидовой конкуренции, суб-
популяции лососевых приобретают еще более 
выраженные различия [Grant, Noakes, 1988; 
Metcalfe et al., 1988; Erkinaro, Niemelä, 1995; 
McCarthy, 2001; Павлов и др., 2008; Nemova 
et al., 2017]. Дифференциация ранних личинок 
затрагивает их поведенческие, меристичес-
кие, физиологические и биохимические при-
знаки и обычно имеет бимодальный характер 
[Nicieza et al., 1994; Utrilla, Lobon-Cervia, 1999]. 
О механизмах формирования индивидуальной 
разнокачественности личинок лососевых из-
вестно немного [Primmer et al., 2006; Павлов 
и др., 2010; Пономарева, 2014], а сроки пер-
вичной ее манифестации четко не установле-
ны. По Г. В. Никольскому [1974], исходным 
моментом возникновения индивидуальных 
различий особей может служить разнокачест-
венность половых продуктов, прежде всего 
икры, по содержанию белковых и липидных 
резервов. Можно предположить, что уже на 
стадии оогенеза яйцеклетки из разных частей 
яичников самок различаются темпами роста 
и сроками созревания в силу разной плотности 
гормональных сигналов и неравномерного их 
снабжения трофическими веществами [Suter, 
2002; Burton et al., 2013]. В итоге самка может 
выметать икринки, различающиеся размером 

и уровнем запасных веществ, обеспечиваю-
щих трофику эмбриона и личинки на эмбрио-
нальном и раннем постэмбриональном этапах 
развития, и обладающие, вследствие этого, 
разными стартовыми возможностями для раз-
вития. Внутриклеточная белковая деградация, 
необходимая для резорбции резервных ве-
ществ, обновления клеточных структур и кон-
троля качества синтезируемых белков, явля-
ется, по существу, процессом, антагонистич-
ным синтезу белка и его накоплению, поэтому 
интенсивность протеолиза может определять 
скорость роста и накопления белковой массы 
как в целом организме, так и в отдельных его 
тканях и клетках. В растущем организме (тка-
ни, клетке) степень гидролиза белковых компо-
нентов обычно связана прямой зависимостью 
с интенсивностью процессов биосинтеза, но не 
превышает последнюю [Fraser, Rogers, 2007]. 
В ранее проведенных исследованиях было по-
казано, что активность основных ассоцииро-
ванных с ростовыми процессами внутриклеточ-
ных протеиназ – катепсинов В и D, Са2+-зависи-
мых протеиназ (кальпаинов) – достаточно четко 
коррелирует с темпами роста рыб [Overturf, 
Gaylord, 2009; Torrissen et al., 2014; Лысенко 
и др., 2015], их мышечной ткани [Johnston et al., 
2011; Немова и др., 2016; Lysenko et al., в печа-
ти], а также, вероятно, и таких крупных и бога-
тых белками клеток, как яйцеклетки. С учетом 
вышесказанного целью настоящей работы был 
поиск различий – морфологических и по уров-
ню протеолитической активности внутрикле-
точных протеиназ (кальпаинов, катепсинов 
В и D) – между яйцеклетками из разных порций 
икры (передней, средней и задней третей яич-
ников) горбуши, Oncorhynchus gorbuscha Wal-
baum, 1792 (сем. Salmonidae).

материалы и методы

В работе использовались химические реа-
генты, ингибиторы и субстраты протеиназ, про-
изведенные Sigma-Aldrich (США); приборы ЦКП 
НО ИБ КарНЦ РАН: гомогенизатор Tissue Lyser 
LT (Qiagen, Германия), микроцентрифуга 5417R 

the fish proteolytic machinery showed an utter importance of the named enzymes in the 
regulation of growth and metabolic processes in unfertilized and fertilized eggs. In our 
experiment no reliable individual variability of eggs from different egg mass parts either 
in size or in intracellular protease activity levels was detected. The obtained results sug-
gest that the cause for differentiation of young salmonids in physiology and morphology 
obvious at embryogenesis and early post-embryogenesis should be apparently searched 
through the genetic variability of fertilized material or its interactions with the environment 
but not in the difference of growth and maturation rates in fish ovaries.

K e y w o r d s: calpains; cathepsins; oocytes; ovary; maternal effects; O. gorbuscha.
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(Eppendorf, Германия), твердотельный термо-
стат CH-100 (BioSan, Латвия), спектрофото-
метр СФ-2000 (ЗАО «ОКБ-Спектр», Россия).

объекты исследований. В исследовании 
использовалась гонады (вес 261,87 ± 9,11 г, ста-
дия зрелости 4–5, 5), полученные от четырех 
нерестящихся самок горбуши O. gorbuscha 
(сем. Salmonidae; масса 1240,07 ± 68,18 г, дли-
на 48,86 ± 3,29 см), выловленных в р. Индера 
(бассейн Белого моря, Кольский п-ов) в августе 
2015 г. Икринки из разных порций (передней, 
средней, задней третей яичников) отделялись 
от соединительнотканной оболочки, взвешива-
лись (табл.), замораживались в жидком азоте 
и анализировались индивидуально.

Экстракция и анализ протеолитичес-
кой активности кальпаинов (ес 3.4.22.53). 
Растворимые и мембраносвязанные белки 
икринок экстрагировались путем гомогени-
зации в 20 мМ Трис-HCl-буфере (рН 7,5) с до-
бавлением 150 мМ NaСl, 5 мМ ЭДТА-Na, 20 мМ 
дитиотреитола (ДТТ), 0,1% неионного детер-
гента тритон X-100, смеси ингибиторов проте-
иназ (1 мМ PMSF, 1 мкг/мл лейпептина, 1 мкг/
мл пепстатина) в соотношении 1:10 (вес/объ-
ем) и центрифугирования (20 000 g, 20 мин). 
В надосадочной жидкости тестировалась ак-
тивность кальпаинов – кальцийзависимая ка-
зеинолитическая активность, чувствительная 
к ингибиторам цистеиновых протеиназ [Enns, 
Belcastro, 2006]. Реакционная смесь, общим 
объемом 500 мкл, включала 0,5 мг белкового 
субстрата (денатурированного щелочью казеи-
на), 20 мМ ДТТ, 200 мкл ферментной фракции 
и 2,5 мМ СаСl2 (Са2+-зависимая активность) или 
хелатора ионизированного кальция ЭДТА-Na 
(Са2+-независимая активность) в 50 мМ Трис-
HCl-буфере (рН 7,5). После 30-мин инкубации 
(28 °С) в аликвотах объемом 100 мкл определя-
лось содержание остаточного белка по методу 
Брэдфорд [Bradford, 1976]. За единицу актив-
ности (ед. акт.) кальпаинов принималось ко-
личество фермента, вызывающее увеличение 
оптического поглощения при 595 нм на 0,1 ОЕ 
за 1 ч реакции в указанных условиях. Удельная 
активность кальпаинов рассчитывалась на 1 мг 
белка соответствующей фракции.

Экстракция лизосомальных фермен-
тов и определение активности катепсинов 
В (ес 3.4.22.1) и D (ес 3.4.23.5). Тоталь-
ные экстракты цитозольных и лизосомальных 
белков икринок получались путем их гомоге-
низации в 0,25 М растворе сахарозы (рН 7,4), 
включавшем 5 мМ ЭДТА и 0,1 % тритона Х-100, 
взятых в соотношении 1:10 (вес/объем), и цен-
трифугирования при 10 000 g (+4 °С, 30 мин.). 
В полученном супернатанте определялась 

активность катепсинов и содержание белка. 
Пептидазная активность катепсина В оцени-
валась по гидролизу 65 мМ этилового эфира 
D-бензоил L-Arg гидрохлорида (BAEE) в 200 мМ 
ацетатном буфере (pH 5,0) при 37 °С, как ранее 
описано [Лысенко и др., 2015]. Протеолити-
ческая активность катепсина D определялась 
по степени гидролиза 1%-го раствора бычь-
его гемоглобина в 100 мМ ацетатном буфере 
(рН 3,6) за 30 мин инкубации при 37 °С соглас-
но усовершенствованному методу М. Ансона 
[Anson, 1938; Лысенко и др., 2015]; по истече-
нии заданного времени реакция терминиро-
валась добавлением эквивалентного объема 
10%-й трихлоруксусной кислоты. Активность 
катепсинов В и D (ед. акт.) измерялась в едини-
цах оптической плотности продуктов реакции 
при 525 и 280 нм соответственно в пересчете 
на 1 мг белка соответствующей фракции.

статистическая обработка результатов. 
Полученные данные обрабатывались обще-
принятыми методами вариационной статис-
тики с использованием пакетов программ MS 
Excel и StatGraphics. Распределение данных 
отличалось от нормального, поэтому досто-
верность различий между группами оценива-
лась с помощью непараметрического критерия 
U (Вилкоксона – Манна – Уитни).

результаты и обсуждение

Результаты проведенного анализа массы 
и биохимических параметров икринок горбуши 
приведены в таблице. Достоверных отличий по 
массе икринок из разных порций икры (перед-
ней, средней и задней третей яичников) обна-
ружено не было. По всей видимости, сходный 
темп роста яйцеклеток различной локализа-
ции достигается за счет равного их снабжения 
пластическим материалом и сходных возмож-
ностей для запасания трофических веществ.

Также не было найдено достоверных инди-
видуальных различий между икринками гор-
буши по уровню активности внутриклеточных 
протеиназ. В целом активность катепсинов 
и кальпаинов в растущих яйцеклетках сравни-
тельно невысока, в отличие от других органов, 
служащих источником пластических веществ 
для роста гонад [Немова и др., 1980, 2010; 
Mommsen, 2004]. В яйцеклетках рыб лизосо-
мальный компартмент представлен мультиве-
зикулярными тельцами (МВТ), в которых ка-
тепсин В и катепсин D солокализуются с основ-
ными запасными белками – вителлогенинами. 
В период вителлогенеза – роста яйцеклеток 
и накопления в них резервных белковых и ли-
пидных веществ – внутри МВТ поддерживается 
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нейтральный рН и протеиназы находятся 
в неактивной форме. Активация катепсинов 
В и D, наблюдающаяся на этапе созревания 
ооцитов и необходимая для гидролиза вител-
логенинов и белков желтка [Kwon et al., 2001; 
Hiramatsu et al., 2002; Raldúa et al., 2006], про-
исходит за счет закисления содержимого МВТ 
[Raldúa et al., 2006]. Кальпаины, локализован-
ные в цитозоле, проявляют гидролизующую 
способность по отношению к структурным и ре-
гуляторным белкам, содействуя поддержанию 
протеостаза в клетке. Финальный этап оогене-
за – созревание яйцеклеток, переход к мейо-
тическим делениям – сопровождается резким 
подъемом уровня Ca2+ и инициируемой им ак-
тивацией кальпаинов [Santella et al., 2000]. При 
отсутствии данных об активности катепсинов 
и кальпаинов на более ранних сроках сложно 
указать точный этап развития исследованного 
материала. Вместе с тем, учитывая отсутствие 
вариабельности между яйцеклетками различ-
ной локализации по уровню активности про-
теиназ, можно заключить, что они находятся 
на одной и той же стадии зрелости, то есть им 
свойствен синхронный тип созревания.

Сходная активность кальпаинов, катепсина 
В и катепсина D в исследованных яйцеклетках, 
несмотря на принадлежность этих протеиназ 
к разным каталитическим типам (первых двух – 
к цистеиновому, последнего – к аспартатному), 
свидетельствует об общих механизмах регуля-
ции кальпаинового и лизосомально-аутофаги-
ческого протеолитических путей в растущих яй-
цеклетках. Непосредственными регуляторами 
скорости роста яйцеклеток (накопления в них 
белков) и их созревания являются вещества, 
одновременно воздействующие на интенсив-
ность протеолиза – гормон роста и катехола-
мины на этапе вителлогенеза [Björnsson et al., 
2002; Fuentes et al., 2013] и половые стероиды 
на этапе созревания [Cleveland, Weber, 2011]. 
Характерно, что именно уровень катехоламинов 
и кортикостероидов признан первичным раз-
личительным признаком будущих «мигрантов» 

и «резидентов» (у первых он выше) среди эмб-
рионов одной генерации [Нечаев и др., 2000]. 
По всей видимости, на изученном этапе яйце-
клетки горбуши еще не дифференцируются по 
уровню гормональных регуляторов.

Предпосылкой различий – морфологиче-
ских, поведенческих – может быть не только 
генетическая гетерогенность материала (по-
ловых продуктов и сформировавшихся после 
оплодотворения зародышей), но и эпигене-
тические влияния, включая так называемые 
«материнские эффекты» [Burton et al., 2013; 
Torrissen et al., 2014]. Последние заключаются 
в воздействии факторов среды, которые опо-
средованно, через влияние на самку, изменя-
ют фенотип ее потомства и могут объяснять 
преимущество потомства одной самки (более 
крупной, доминантной) перед другими, напри-
мер, более крупные и богатые белком яйце-
клетки, более благоприятное местоположение 
образуемого ею нерестового бугра и другие 
[Hendry, Day, 2003]. Также предполагают, что 
в процессе выметывания икры определенные 
преимущества приобретают икринки, первы-
ми отложенные самкой в нерестовые бугры (то 
есть локализованные в передней части яични-
ка), поскольку они попадают в наиболее бла-
гоприятные для развития экологические усло-
вия (наблюдения сделаны на атлантическом 
лососе [Burton et al., 2013]). Тем не менее не 
вызывает сомнения тот факт, что дифференци-
ация молоди атлантического лосося, отчетли-
во проявляющаяся у личинок с момента пере-
хода к смешанному питанию до установления 
территориального образа жизни, обусловлена 
врожденными механизмами, а внешние усло-
вия способствуют более полному проявлению 
фенотипических различий [Веселов, Калю-
жин, 2001].

Отмеченное для всей выборки нерестящих-
ся самок горбуши сходство размерно-биохи-
мических характеристик зрелых яйцеклеток 
указывает на сходные сроки их созревания 
и потенциально равные возможности для их 

Размерно-массовые показатели и активность внутриклеточных протеиназ в яйцеклетках из разных частей 
яичников горбуши O. gorbuscha
Показатель Часть яичника

передняя (n=4) средняя (n=4) задняя (n=4) 
масса икринки, г 0,121 ± 0,006 0,127 ± 0,009 0,126 ± 0,007
активность катепсина В, ед. акт. 6,9 ± 0,51 6,6 ± 0,80 6,9 ± 0,65
активность катепсина D, ед. акт. 0,9 ± 0,13 0,6 ± 0,15 0,9 ± 0,15
активность кальпаинов, ед. акт. 87,44 ± 34,34 64,60 ± 35,60 45,81 ± 17,75
содержание белка, мг/г ткани 2,1 ± 0,31 1,7 ± 0,18 2,0 ± 0,20

Примечание. Результаты представлены как среднее ± стандартное отклонение. Достоверность различий между группами 
оценивалась при помощи критерия U Манна –Уитни.
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дальнейшего оплодотворения и развития эмб-
рионов. Отсутствие индивидуальных различий 
яйцеклеток в ястыках горбуши свидетельствует 
о том, что манифестация фенотипической диф-
ференциации происходит на более поздних 
этапах развития, начиная с этапа выметывания 
икры и последующих.

Заключение

Результаты нашего исследования, соглас-
но которым зрелые яйцеклетки самок горбуши 
одинаковы по меристическим и биохимичес-
ким признакам (массе и активности ассоции-
рованных с ростовыми процессами внутрикле-
точных протеиназ) вне зависимости от их лока-
лизации в яичнике, свидетельствуют о сходной 
скорости роста и синхронном типе созревания 
яйцеклеток в исследованной когорте нерестя-
щихся самок. По всей видимости, индивиду-
альные различия и дифференциация ранней 
молоди проявляются на более поздних этапах 
развития, начиная с этапа выметывания икры 
и последующих, что, однако, не исключает 
возможные материнские эффекты. Вполне ве-
роятно, что самки разного размера и иерархи-
ческого ранга различаются качеством половых 
продуктов и возможностями для выбора места 
для откладывания икры, а их потомство в силу 
этого имеет разные стартовые возможнос-
ти; для выяснения этих вопросов необходимы 
дальнейшие исследования.
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осоБенносТи лоКомоТорныХ ПоКаЗаТелей 
реореаКции молоди аТланТичесКого лососЯ 
(SALmO SALAR L.) и КумЖи (SALmO TRUTTA L.)

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

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
2 Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН, Москва

Экспериментально исследовали локомоторные показатели реореакции молоди 
атлантического лосося и кумжи трех возрастных групп (0+, 1+, 2+), обитающих со-
ответственно в главном русле и притоке реки Варзуга (Кольский полуостров, бас-
сейн Белого моря). Использовали специально сконструированную гидродинами-
ческую установку, позволяющую регулировать скорость течения от 0,05 до 0,9 м/с. 
Установлено, что пороговые скорости достоверно не различаются между возрас-
том 0+ (сеголетки) лосося и кумжи, а также между 1+ (годовиками) обоих видов. 
Однако у годовиков двух видов пороговая скорость ниже, чем у сеголеток. В группе 
возрастом 2+ резко снижается чувствительность к потоку, особенно у кумжи. У кум-
жи для возрастов 1+ и 2+ показатель активной реореакции, когда для удержания 
в потоке включается локомоция, достоверно выше, чем у лосося. Также показатель 
критической реореакции различался для всех возрастных групп, с преимуществом 
у пестряток кумжи, которые в течение нескольких секунд выдерживали скорости 
потока 80–90 см/с. Различия в показателях реореакции, по-видимому, связаны 
с гидрологическим, температурным и кормовым режимом биотопов главного рус-
ла и притока, влияющим на размерно-массовые характеристики мальков обоих 
видов. В главном русле в основном обитает молодь лосося, а в притоке – молодь 
кумжи, которая растет быстрее вследствие лучших кормовых условий.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бассейн Белого моря; река Варзуга; молодь атлантического 
лосося; молодь кумжи; локомоторные компоненты реореакции – пороговая, актив-
ная, критическая.

M. A. Ruch’ev, D. A. Efremov, M. I. Skorobogatov, A. E. Veselov. COM-
PARATIVE RESEARCH ON LOCOMOTOR COMPONENTS OF RHEOTACTIC 
RESPONSE IN JUVENILE ATLANTIC SALMON (SALmO SALAR L.) AND 
BROWN TROUT (SALmO TRUTTA L.)

We experimentally studied the locomotor components of rheotactic response in three 
age cohorts (0+, 1+, 2+) of Altantic salmon and brown trout parr from, respectively, the 
Varzuga River main channel and tributary (Kola Peninsula, White Sea drainage basin). 
A specially designed hydrodynamic device permitting to regulate the current velocity from 
0.05 to 0.9 m/s was used. There was no reliable difference between velocity thresholds 
for 0+ salmon and brown trout or for 1+ parr of the two species. For 1+ parr, however, the 
velocity threshold was lower than for 0+ parr in both species. Sensitivity to the current 
dropped sharply in 2+ parr, especially in brown trout. In brown trout aged 1+ and 2+, the 
index of active rheotactic response, meaning that locomotion is activated to keep the po-
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Введение

Молодь лосося и кумжи обитает в потоке 
воды (подвижной среде) рек и ручьев. Пер-
вые в основном предпочитают главное русло 
нерестовых рек и крупных притоков, а вторые 
обитают в малых притоках. В главном русле мо-
лодь лосося избирает микробиотопы, в которых 
скорости течения у поверхности изменяются 
в пределах от 0,5 до 1,3 м/с. Такие же скорости 
отмечаются и в малых притоках, где обитает 
молодь кумжи. Однако в период летней меже-
ни, иногда на протяжении более 1,5 месяца, 
в них происходит существенное уменьшение 
расхода воды (почти в 10 раз). Это приводит 
к снижению скорости течения на микробиото-
пах обитания кумжи до 0,05–0,10 м/с. Молодь 
кумжи при снижении расхода воды скрывает-
ся в основном в ямах под корягами и камнями, 
а молодь лосося перемещается из прибрежья 
к центру русла на участки с большими скоро-
стями течения. При этом в ручье достаточно 
много кормовых организмов зообентоса, ко-
торые кумжа выедает с грунта и водорослей. 
Молодь лосося в таких условиях не способна 
выжить, т. к. питается путем заглатывания ор-
ганизмов, переносимых в толще потока. У мо-
лоди кумжи в летнюю межень нет возможности 
переместиться на участки с большими скоро-
стями течения, т. к. их нет на всем протяжении 
притока. Если при полноводном режиме биото-
пы становятся одинаковыми у обоих видов, то 
при снижении воды они разные. Молодь обо-
их видов обитает на сходных по морфологии 
рельефа и фракционному составу грунта био-
топах. Главное различие – это сильная вариа-
бельность глубин и скоростей течения в малых 
притоках в летний период роста и развития.

Основной врожденной поведенческой ре-
акцией рыб, обитающих в потоке, является 
реореакция; она компенсирует их снос против 
течения и способствует удержанию в районе 
обитания [Павлов, 1979]. Можно предполо-
жить, что особенности реореакции позволили 
приспособиться этим видам к биотопам оди-
накового типа, но имеющим существенные 

сезонные различия по характеристикам и ста-
бильности гидрологических условий. В связи 
с этим представляет интерес сравнение пока-
зателей реореакции молоди лосося и кумжи 
разных возрастных групп. По-видимому, рео-
реакция в значительной степени определяет 
сезонные закономерности пространственного 
распределения молоди лосося и кумжи.

К настоящему времени исследований пока-
зателей локомоторной компоненты реореак-
ции разновозрастных групп молоди кумжи не 
проводилось. Ранее нами изучались только по-
казатели реореакции молоди лосося [Veselov 
et al., 1998; Веселов, Калюжин, 2001; Веселов 
и др., 2001]. Цель работы – экспериментально 
изучить и сравнить реореакцию молоди лосося 
и кумжи разных возрастных групп, обитающих 
на биотопах одинакового типа, но с разными 
стабильностью и диапазоном вариации гидро-
логических условий.

материалы и методы

Исследовали три возрастные группы моло-
ди лосося и кумжи – 0+, 1+ и 2+. Каждая состо-
яла из 28–30 экз. рыб, отловленных с помощью 
электролова (FA-2, Норвегия). Отлов молоди 
лосося производили в главном русле р. Варзу-
га на Собачьем пороге, а кумжи – во впадаю-
щем в этот порог одноименном ручье Собачий 
(66°24ʹ22ʺ с. ш., 36°37ʹ38ʺ в. д.). Мальков до 
начала эксперимента выдерживали в течение 
суток в русловых садках.

Экспериментальное исследование локомо-
торных показателей реореакции молоди лосося 
и кумжи проводили в специально сконструиро-
ванной гидродинамической установке (рис. 1). 
Установка состоит из рабочей камеры в виде 
стеклянной трубки диаметром 20 мм, длиной 
1 м, успокоителя потока, расположенного в го-
ловной части камеры, рыбоудерживающих се-
ток, центробежного насоса со сбросным клапа-
ном, регулировочных кранов и гибких шлангов. 
Вода, забираемая из термостатируемой емкос-
ти 500 л, насосом подавалась в эксперимен-
тальную камеру, куда помещалась исследуемая 

sition in the current, is reliably higher than in salmon. The critical rheotactic response in-
dex also differed among age cohorts, and brown trout parr excelled, withstanding current 
velocities of 80–90 m/s for several seconds. Differences in rheotactic response indexes 
apparently ensue from the hydrological, thermal and trophic conditions of habitats in the 
main channel and the tributary, which influenced the size and weight of parr in both spe-
cies. The main channel is mostly inhabited by salmon parr, whereas the tributary is home 
to brown trout parr, which grow faster owing to the better foraging conditions.

K e y w o r d s: White Sea drainage basin; Varzuga River; Atlantic salmon parr; brown trout 
parr; locomotor components of rheotactic response – threshold, active, critical.
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рыба. После определения одного из показате-
лей малькам давали время на отдых, опреде-
ляя состояние по нормализации ритмики дви-
жения жаберных крышек (4–5 мин.). Скорость 
течения в пределах от 0,0 до 0,80 м/с регули-
ровали с помощью основного и прецизионного 
кранов. При необходимости, для более точного 
выставления малых скоростей течения, часть 
расхода воды, забираемого насосом из реки, 
выпускалась через сбросной клапан. Перед 
экспериментом в термостатируемой емкости 
проводилась суточная акклимация рыб к тем-
пературе 15 ± 0,5 °С (температура воды в реке 
варьировала от 14,5 до 17,3 °С). Затем прово-
дили определение показателей реореакции, 
постепенно увеличивая скорость течения в гид-
родинамической установке.

Измеряли три показателя реореакции для 
каждого малька с трехразовой повторностью, 
выводя средние значения. Малька пересажи-
вали из термостатируемой емкости в камеру 
установки и выдерживали 3 мин. Медленно уве-
личивая скорость течения от нуля и до начала 
проявляемой двигательной реакции (продолжи-
тельность увеличения скорости течения состав-
ляла 20–30 с), определяли первый показатель – 
минимальную, или пороговую, скорость Vпор. 
течения. При этой скорости течения малек на-
чинал проявлять двигательную реакцию в виде 
нистагма глаз, изгиба плавников или хвостовой 
части тела. Второй показатель Vакт. характери-
зовал достижение (за 15–20 с) такой скорости 
течения, при которой малек лосося или кумжи, 
находясь в тактильном контакте с дном, пере-
ставал удерживаться только за счет прижим-
ного давления потока на плавники и «включал» 
активную локомоцию. Третий показатель Vкрит. – 
критическая скорость, при которой рыба пре-
кращала сопротивляться и сносилась течением 
на удерживающую сетку (определялась за 10 

с). Между измерением показателей малькам 
давался отдых (3 мин.). Общая продолжитель-
ность определения трех показателей составля-
ла 10 мин. После эксперимента мальков взве-
шивали и измеряли их длину (табл.).

Скорость течения регистрировали для каж-
дого из показателей сразу после проявления 
ожидаемой от рыбы поведенческой реакции. 
Для определения скорости течения изме-
ряли время (t) наполнения определенного 
объема воды, вытекавшей из водоотводно-
го патрубка в мерный сосуд (W). Объем воды 
в мерном сосуде в опытах изменялся от 50 до 
1000 см3. Точность измерения продолжитель-
ности наполнения мерного сосуда составляла 
±0,1 с. По этим величинам находили расход 
воды в трубе Q = W/t, а затем вычисляли сред-
нюю скорость течения – V = Q/S (где S – пло-
щадь поперечного сечения трубы) и число 
Рейнольдса Re = Vd/n (где d – диаметр тру-
бы, n – кинематический коэффициент вяз-
кости, при температуре проведения опытов 
t = 15 °С n = 0,0116 см2/с). Число Рейнольдса 
находили для того, чтобы установить режим 
движения воды, а далее построить эпюру рас-
пределения скоростей течения по поперечно-
му сечению трубы. Известно, что если число 
Рейнольдса меньше критического значения 
Reкр (Reкр = 2320), то имеет место ламинарный 
режим движения жидкости, если больше кри-
тического – турбулентный режим [Справоч-
ник…, 1984]. В сечении трубы при ламинарном 
режиме скорости течения распределяются по 
параболическому закону, при турбулентном – 
по логарифмическому.

Величины средних скоростей течения, ко-
торые получили при определении Vпор. и Vакт., 
находились в пределах от 0,2 до 10,5 см/с, что 
соответствует изменению чисел Рейнольдса от 
35 до 1800, т. е. имел место ламинарный режим 

Рис. 1. Схема гидродинамической установки. Направление течения указано стрелками
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движения воды. По эпюрам, учитывая место 
нахождения рыб около стенки трубы, находи-
ли величины скорости Vпор. и Vакт. При экспери-
ментальном нахождении Vкрит. имел место тур-
булентный режим, рыбы находились в центре 
сечения экспериментальной камеры.

В некоторых опытах значения длины тела 
(1) лосося и кумжи отличались на 10–12 %. Для 
того чтобы более точно сопоставить рассмат-
риваемые показатели, все данные приводились 
к одной длине тела. При этом допускалось, что 
в пределах изменения длины тела рыб в опытах 
имеют место линейные зависимости Vпор. = f (l), 
Vакт. = f (l), Vкрит. = f (l). Этому было найдено под-
тверждение в работе Д. С. Павлова [1979].

результаты и обсуждение

Установлено, что у сеголеток лосося и кумжи 
минимальная скорость течения, или показатель 
Vпор., стимулирующая реакцию в виде нистагма 
глаз, изгиба плавников, достоверно не разли-
чается (рис. 2). Также у сеголеток нет различий 
по размерно-массовым показателям.

У молоди лосося и кумжи возрастом 1+ пока-
затель Vпор. немного ниже, чем у сеголеток. Это 
обеспечивает повышенную чувствительность 
к минимальным изменениям скорости течения, 
что при относительно небольших размерах тела 
и недостаточно развитых физических возмож-
ностях позволяет малькам свободно лавировать 
в весьма интенсивном потоке, сохраняя свое 
местообитание. Это особенно важно для кумжи, 
когда в ручьях после дождя происходят крат-
ковременные паводки с высокой амплитудой.

У имеющих большую массу и размеры стар-
ших пестряток 2+ показатель Vпор. значитель-
но возрастает, мальки становятся крупнее, 
и чувствительность к потоку уже не является 

решающим фактором при перемещении в мно-
гослойном по скоростям течения потоке воды. 
Однако между двумя видами появляется до-
стоверное различие – пороговый показатель 
реореакции у более крупной кумжи выше, чем 
у лосося. По-видимому, закономерно, что чем 
крупнее рыба, тем выше пороговая скорость 
течения для реореакции [Павлов, 1979].

В целом показатель Vпор. менее существенен 
для избирания будущего микробиотопа обита-
ния. Для обоих видов способность физически 
противостоять неоднородному турбулентному 
потоку при совершении пищевых или оборони-
тельных бросков и перемещениях в толще воды 
больше зависит от показателей Vакт. и Vкрит.

Показатель Vакт. характеризует достижение 
такой скорости течения, при которой рыба, 
находясь в тактильном контакте с дном, пере-
стает удерживаться только за счет прижимно-
го давления потока на развернутые грудные 
и брюшные плавники. Происходит смещение 
малька относительно неподвижных ориенти-
ров. Это и стимулирует включение локомоции, 
обеспечивающей возврат на местообитания 
и устойчивое поддержание исходной позиции. 
Естественно, что способность удерживаться 
на месте за счет гидродинамических качеств 
тела и без включения локомоции увеличива-
ется в возрастном ряду 0+, 1+ и 2+ у обоих ви-
дов. Для кумжи этот показатель достоверно 
выше, чем для лосося (рис. 3). Молодь кумжи 
будет тратить меньше энергии при удержании 
на грунте в условиях повышенных придонных 
скоростей потока. Это определяет увеличение 
выбора доступных по градиенту скоростей те-
чения на местообитаниях [Веселов, Калюжин, 
2001], а значит, и широту вариации кормо-
вых условий, влияющих на темп роста [Шус-
тов, 1983].

Рис. 2. Пороговая реореакция молоди лосося (S. s.) и кумжи 
(S. t.) возрастом 0+, 1+ и 2+
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Показатель критической скорости течения 
Vкрит. соответствует краткосрочно выдержива-
емой максимальной для индивидуума скоро-
сти потока. В реке такие ситуации возможны 
при совершении мальками лосося и кумжи пи-
щевых или оборонительных бросков. Это час-
то проявляется на таких участках порогов, где 
поверхностная скорость течения около 1,5–
2,0 м/с. Экспериментально показано достовер-
ное различие по данному показателю во всех 
возрастных группах в пользу кумжи (рис. 4). 
Сравнительное изучение физических способ-
ностей молоди атлантического лосося и кумжи 
в речных условиях также выявило преимущест-
ва у кумжи [Щуров, Шустов, 1989].

В большинстве нерестовых рек Северо-За-
пада России воспроизводится как атлантиче-
ский лосось, так и кумжа. Речной период жиз-
ненного цикла обоих видов практически оди-
наков. Однако биотопы обитания молоди двух 
видов чаще всего не совпадают. Если молодь 
лосося в основном населяет пороги и перекаты 
главного русла, то молодь кумжи предпочитает 

похожие участки, но только в небольших прито-
ках этого русла. Изначально такое распределе-
ние предопределяется нерестом производите-
лей: лосося в главном русле, а кумжи в прито-
ках. Естественно, что гидрологический режим 
и условия питания в биотопах лосося и кумжи 
различаются. В притоках происходят более 
интенсивные и короткие паводки, вода днем 
быстрее прогревается, а ночью охлаждается. 
Температурная осцилляция ускоряет развитие 
[Константинов и др., 2007]. В малых притоках 
лучше питание за счет интенсивного вылета 
воздушной фракции кормовых беспозвоночных 
[Барышев и др., 2005]. Это должно отражаться 
на различии в размерно-массовых характерис-
тиках (табл.) и локомоторных показателях рео-
реакции молоди двух видов.

Известно, что развитие молоди лосо-
ся и кумжи в реках длительное и составляет 
2–4 года. При этом развертывание территори-
альных, кочевых и миграционных комплексов 
поведенческих реакций, основанных на раз-
личном сочетании пищевой, оборонительной, 

Рис. 3. Активная скорость реореакции молоди лосося (S. s.) и 
кумжи (S. t.) возрастом 0+, 1+ и 2+

Рис. 4. Критическая скорость реореакции молоди лосося (S. s.) и 
кумжи (S. t.) возрастом 0+, 1+ и 2+
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исследовательской и социальной активности 
происходит на фоне постоянного воздействия 
речного потока [Веселов, 2006]. В онтогене-
зе молоди рыб происходит развитие сенсор-
ных органов и плавательной способности, что 
сопровождается у них снижением пороговых 
и увеличением выдерживаемых критичес-
ких скоростей течения [Павлов, 1979, 1986]. 
Существенные изменения этих показателей 
реореакции происходят на первых этапах раз-
вития, т. к. интенсивно меняется морфология 
тела, развиваются локомоторные органы, орга-
ны чувств и усложняется поведение [Васнецов, 
1953а, б; Алеев, 1963].

Выявленные по показателям локомоторной 
компоненты реореакции устойчивые разли-
чия двух сравниваемых видов молоди лосося 
и кумжи можно связать с различием гидрологи-
ческого режима сходных по рельефу, фракци-
онному составу грунтов биотопов. Кумжа оби-
тает в большем диапазоне скоростей течения 
и турбулентности в изменяющихся градиентных 
условиях скоростей течения, чем лосось. В ма-
лых притоках высок (50 % и более) показатель 
проективного покрытия береговой раститель-
ностью зеркала воды, что создает условия для 
массового развития воздушной фракции насе-
комых. Показано, что в притоках р. Варзуга (бас-
сейн Белого моря) молодь питается интенсив-
нее и лучше обеспечена кормовой базой [Шус-
тов и др., 2012]. Здесь в больших количествах 
имаго, куколки и личинки попадают в воду и слу-
жат кормом для рыбы. Таким образом молодь 
кумжи имеет лучшую обеспеченность кормовым 
ресурсом (беспозвоночными организмами), чем 
молодь лосося в главном русле, и это способ-
ствует более быстрому ее росту [Шустов, Смир-
нов, 1978; Шустов, 1983]. Также следует учиты-
вать, что в небольших притоках, каким является 
Собачий ручей, где обитает кумжа, ежегодно 
бывает несколько паводков, близких к катастро-
фическим. В такие периоды происходит резкий, 
в 2–3 раза, подъем уровня воды и увеличение 
скоростей течения до 1,5–1,7 м/с, что приво-
дит к интенсивной подвижке грунта. В подоб-
ных условиях молодь кумжи должна удержать-
ся на местах своего обитания и противостоять 

бурному и мутному потоку, используя гидро-
динамические качества своего тела и сильную  
реореакцию.

Заключение

Таким образом, экспериментально установ-
лены значения пороговых, активных и крити-
ческих локомоторных показателей реореакции 
для разных возрастных групп пестряток лосо-
ся и кумжи. Сеголетки лосося и кумжи имеют 
практически одинаковую пороговую реакцию 
(1,0–1,8 см/с). У годовиков обоих видов поро-
говая реакция снижается до 0,5–0,8 см/с, что 
определяет при малых размерах способность 
чутко реагировать на изменение скорости те-
чения, избирая микростации с благоприятным 
режимом потока. У старших пестряток порого-
вая скорость резко возрастает, более крупным 
и физически окрепшим малькам уже нет необ-
ходимости реагировать на низкие пороговые 
скорости течения. Показатель активной скоро-
сти реореакции – это возможность не включать 
двигательную локомоцию на занятой донной 
охотничьей позиции. Показатель закономерно 
возрастает от сеголеток к трехлеткам у обоих 
видов. Однако кумжа 2+ выдерживает бóльшие 
значения скоростей течения (42–48 см/с), чем 
лосось (29–33 см/с). Выдерживаемая крити-
ческая скорость течения достоверно выше для 
всех возрастов кумжи. У кумжи 2+ она достигает 
84–92 см/с, а у лосося только 67–73 см/с. Раз-
личия в проявлении реореакции, по-видимо-
му, связаны с высокой вариацией скоростей 
течения на микробиотопах кумжи, обитающей 
в небольших притоках и имеющих, в отличие от 
крупных и средних лососевых рек, динамичную 
линию гидрографа с высокими и кратковремен-
ными пиками. Молоди кумжи в таких условиях 
приходится мгновенно реагировать на быстро 
нарастающий поток и скрываться в укрытиях. 
Это и определяет более высокие показатели 
реореакции у молоди кумжи, чем у лосося.

Последующие эксперименты будут свя-
заны с исследованием изменения реореак-
ции в температурном диапазоне жизнедея-
тельности обоих видов (0,1–25 °С), т. к. это 

Характеристика разновозрастных групп молоди лосося и кумжи
Вид, возраст Длина, см Масса, г Кол-во, экз.

Лосось, 0+ 2,66 ± 0,08 0,081 ± 0,011 30
Кумжа, 0+ 2,75 ± 0,11 0,095 ± 0,016 30
Лосось, 1+ 7,13 ± 0,21 5,11 ± 0,23 30
Кумжа, 1+ 9,24 ± 0,42 6,66 ± 0,27 30
Лосось, 2+ 11,34 ± 0,33 10,95 ± 0,20 28
Кумжа, 2+ 13,98 ± 0,29 12,33 ± 0,24 30
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отражается на эффективности проявления рео-
реакции в различные сезоны года. Кроме того, 
предполагается определить связь биохимичес-
кого статуса разных возрастных групп молоди 
лосося и кумжи с динамикой локомоторных по-
казателей реореакции.

Экологическая характеристика биотопов 
и полевые работы выполнены при финансо‑
вой поддержке Российского научного фонда по 
проекту № 14‑14‑00102 «Лососевые рыбы Се‑
веро‑Запада России: эколого‑биохимические 
механизмы раннего развития».
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ПродуКТиВносТь расТений семейсТВа BRASSICACEAE 
При иноКулЯции семЯн БаКТериальными  
ПреПараТами

В. н. лебедев, г. а. Воробейков
Российский государственный педагогический университет им. А. И. Герцена,  
Санкт‑Петербург

Проведен анализ данных многолетних полевых исследований, выполненных на 
Биологической станции РГПУ им. А. И. Герцена (пос. Вырица Гатчинского района 
Ленинградской области), по выявлению эффективных штаммов ассоциативных 
ризобактерий для хозяйственно ценных однолетних кормовых растений, относя-
щихся к семейству Brassicaceae, отличающихся интенсивным ростом и быстрой 
вегетацией в условиях северо-западных регионов России. Показано, что приме-
нение ассоциативных штаммов ризобактерий стимулирует ростовые процессы 
и увеличивает биомассу надземных органов. При инокуляции семян ассоциатив-
ными ризобактериями отмечается накопление основных минеральных элементов 
(азота, фосфора и калия) в надземных органах растений, что улучшает кормовое 
качество зеленой массы. Следует отметить, что положительное влияние отобран-
ных бактерий на формирование урожая зеленой массы наблюдалось у всех иссле-
дованных культур. Наилучшие результаты получены при использовании бактери-
альных препаратов мизорин (Arthrobacter mysorens, штамм 7) и флавобактерин 
(Flavobacterium sp., штамм Л 30), независимо от вида растений. Данные препараты 
могут быть рекомендованы для применения в полевых условиях сельскохозяйст-
венного производства.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ризобактерии, способствующие росту растений (PGPR); ас-
социативные ризобактерии; инокуляция; всхожесть; рост; продуктивность; мине-
ральное питание.

V. N. Lebedev, G. A. Vorobeikov. PRODUCTIVITY OF BRASSICACEAE 
PLANTS INOCULATED WITH BACTERIAL PREPARATIONS

A long-term study was carried out at the Herzen State Pedagogical University’s Biological 
Research Station in the Leningrad Region, Russia. The article presents the data analy-
sis aimed at selecting efficient associative strains for a variety of economically valuable 
Brassicaceae plants. The selected strains increase plant biomass. The best results are 
obtained when using the following bacterial preparations: mizorin (Arthrobacter myso‑
rens, strain 7) and flavobacterin (Flavobacterium sp., strain L 30).

K e y w o r d s: plant growth promoting zhizobacteria (PGPR); associative rhizobacteria; 
inoculation; germinating capacity; growth; productivity; mineral nutrition.
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Введение

В последнее время при внедрении в сель-
ское хозяйство адаптивно-ландшафтной си-
стемы земледелия широкий интерес и практи-
ческую значимость приобретает применение 
бактериальных препаратов, изготовленных 
на основе стимулирующих рост ассоциатив-
ных ризобактерий (PGPR). Их использование 
способствует более эффективному усвоению 
элементов минерального питания из почвы 
и удобрений, усиливает ростовые процессы, 
защищает от бактериальных и грибковых ин-
фекций, повышает толерантность растений 
к неблагоприятным факторам среды и увели-
чивает продуктивность посевов [Воробейков 
и др., 2005, 2011, 2015; Лебедев, Воробейков, 
2006; Воробейков, Лебедев, 2007; Завалин, Ко-
жемяков, 2010].

Ранее [Лебедев, 2008, 2014; Лебедев, Ура-
ев, 2015а, б] нами уже использовались отоб-
ранные штаммы бактерий в отношении некото-
рых видов горчицы (например, горчицы белой). 
В данной работе впервые проведена оценка 
влияния инокуляции семян штаммами бакте-
рий на шесть видов капустных растений.

Цель работы заключалась в определении 
эффективности влияния инокуляции семян 
бактериальными штаммами на рост, мине-
ральное питание и продуктивность некоторых 
однолетних кормовых растений семейства Ка-
пустные (Brassicaseae Burbnett.) в условиях по-
левых опытов.

материалы и методы

Объектами исследования служили шесть ви-
дов семейства Brassicaceae: горчица белая (Si‑
napis alba L.), сорт Чергинская (к-4219); горчи-
ца сарептская (Brassica juncea (L.) Czern.), сорт 
Донская-5 (к-4345); горчица черная (Brassica 
nigra (L.) Koch), сорт Tubra (к-2643); горчи-
ца абиссинская (Brassica carinata A. Braun), 
сорт BRA 1152/85 (к-4705); сурепица яровая 
(Brassica campestris L.), сорт Восточная (к-274) 
и рыжик посевной (Саmelina sativa L.), сорт Во-
ронежский (к-4140).

Инокуляцию семян проводили стандартным 
способом [Завалин, Кожемяков, 2010], непо-
средственно перед посевом, в чашках Петри. 
Использовали следующие бактериальные пре-
параты: агрофил (Agrobacterium radiobacter, 
штамм 10), мизорин (Arthrobacter mysorens, 
штамм 7), флавобактерин (Flavobacterium sp., 
штамм 30) и экстрасол (Pseudomonas fluore‑
scens, штамм ПГ-5). Повторность всех полевых 
опытов 10-кратная. Бактериальные препараты 

были получены из ВНИИ сельскохозяйственной 
микробиологии, а сортовые семена растений – 
из ВНИИ растениеводства им. Н. И. Вавилова.

Опыты проведены в полевых условиях на 
Биологической станции РГПУ им. А. И. Герцена 
в пос. Вырица Гатчинского района Ленинград-
ской области, на протяжении пяти лет (2011–
2015 гг.), на дерново-подзолистой, супесчаной 
почве, характеризующейся средней обеспе-
ченностью гумусом, слабокислой реакцией 
среды и средним содержанием фосфора и ка-
лия [Лебедев, 2008; Юргина, 2011]. Ежегодно 
проводилось по два посева: весенний (май) 
и летний (июль).

Всхожесть семян в полевых опытах учиты-
вали в процентах по стандартной методике на 
седьмой день после посева. Высоту и сухую 
массу надземных органов определяли в фазу 
цветения (укосной спелости).

Продуктивность оценивали путем измере-
ния сухой надземной массы в фазе цветения 
укосным методом. Надземную часть растений 
срезали на уровне 1 см над поверхностью поч-
вы. Выход сухого вещества определяли в сред-
ней пробе зеленой массы после высушивания 
в термостате при 105 °С. Перевод урожая зеле-
ной массы с делянки на сухое вещество в ц/га 
проводился расчетным путем.

Для учета качества сенокосного корма опре-
деляли валовое содержание азота, фосфора 
и калия в сухой массе надземных частей расте-
ний. Определение проводили в вытяжках после 
мокрого озоления растительного материала по 
методу К. Гинзбурга. Количественное опреде-
ление общего азота в растительных образцах 
выполнялось на автоматическом устройстве 
Kjeltec 2003 Analyzer Unit согласно Kjeldahl-
методу на базе ВНИИ сельскохозяйственной 
микробиологии. Количественный учет калия 
проводили на пламенном фотометре. Все 
определения фосфора выполняли на электро-
фотоколориметре ФЭК-56.

Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили методом дисперсионного ана-
лиза [Доспехов, 1985; Карпушкина, 2001] с ис-
пользованием стандартных программ анализа 
Microsoft Excel.

результаты и обсуждение

Семенная всхожесть является одной из важ-
нейших физиологических характеристик расте-
ний, во многом определяющей их дальнейшее 
развитие и продуктивность. Положительное 
влияние бактериальных препаратов на первых 
этапах органогенеза растения свидетельствует 
об эффективности процесса инокуляции. Это 
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объясняется тем, что биохимические процес-
сы, протекающие в фазу прорастания семян, 
влияют на ход обмена веществ во всех после-
дующих стадиях морфогенеза растения [Arm-
strong, Nicol, 1991; Hall, Williams, 2000]. Поэто-
му в наших исследованиях данный показатель 
служил своеобразным тестом, позволяющим 
прогнозировать дальнейшую отзывчивость 
того или иного растения на ассоциативный 
штамм. Все исследованные виды капустных 
культур проявили отзывчивость на действие 
бактериальных препаратов. Наиболее эффек-
тивными оказались такие препараты, как ми-
зорин и флавобактерин, созданные на осно-
ве артробактерий и флавобактерий соответ-
ственно. Полученные данные свидетельствуют 
о том, что большинство биопрепаратов ока-
зывают стимулирующее влияние на всхожесть 
семян в начальные моменты роста проростков  
(табл. 1).

В наших исследованиях при инокуляции се-
мян ризобактериями у всех шести видов расте-
ний наблюдалось увеличение высоты, но наи-
более эффективно оно проявилось в вариантах 
с применением флаво- и артробактерий – до 
114,6–135,4 % по сравнению с контролем 
(табл. 2).

Мы изучали содержание основных мине-
ральных элементов – азота, фосфора и ка-
лия – в надземных органах растений при ино-
куляции семян бактериальными препаратами. 
Анализ результатов (табл. 3–5) показал, что 
у инокулированных ассоциативными ризобак-
териальными штаммами капустных растений 
в надземных органах происходит повышение, 
относительно контроля,  содержания основных 
минеральных элементов. Наиболее эффектив-
ными бактериальными препаратами в отноше-
нии данных показателей оказались мизорин 
и флавобактерин.

Таблица 1. Всхожесть семян при их инокуляции ассоциативными ризобактериями (среднее за 2011–2015 гг.)

Варианты

Горчица 
белая

Горчица 
сарептская

Горчица 
черная

Горчица 
абиссинская

Сурепица 
яровая

Рыжик 
посевной

%
∆

%
∆

%
∆

%
∆

%
∆

%
∆

Контроль 62,8
-

62,9
-

62,6
-

69,5
-

71,5
-

71,0
-

Агрофил 70,7
+12,6

67,6
+7,5

68,6
+9,6

79,5
+14,4

87,5
+22,4

85,5
+20,4

Мизорин 75,9
+20,9

74,6
+18,6

74,3
+18,7

78,0
+12,2

87,5
+22,4

87,0
+22,5

Флавобактерин 74,9
+19,3

71,2
+13,2

69,7
+11,3

87,5
+25,9

93,0
+30,1

92,0
+29,6

Экстрасол 67,6
+7,6

68,1
+8,3

68,7
+9,7

72,5
+4,3

80,0
+11,9

77,5
+9,2

НСР05

4,4
-

3,7
-

3,4
-

2,0
-

1,2
-

1,1
-

Примечание. ∆ – % отклонения от контроля.

Таблица 2. Высота растений при инокуляции семян ассоциативными ризобактериями (среднее за 
2011–2015 гг.)

Варианты

Горчица 
белая

Горчица 
сарептская

Горчица 
черная

Горчица 
абиссинская

Сурепица 
яровая

Рыжик 
посевной

см
%

см
%

см
%

см
%

см
%

см
%

Контроль 98,1
100,0

85,2
100,0

61,1
100,0

96,0
100,0

71,0
100,0

69,5
100,0

Агрофил 107,8
109,9

91,5
107,4

71,9
117,7

107,4
111,9

74,5
104,9

77,5
111,5

Мизорин 112,9
115,1

98,0
115,0

74,5
121,9

105,2
109,5

95,5
134,5

81,9
117,8

Флавобактерин 112,5
114,6

95,2
111,7

76,1
124,5

104,2
108,5

96,1
135,4

80,9
116,4

Экстрасол 105,9
107,9

93,5
109,7

71,9
117,7

100,4
104,5

75,9
106,9

76,7
110,4

НСР05

4,8
-

4,5
-

8,3
-

4,8
-

8,3
-

3,8
-
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Более высокую концентрацию азота в над-
земных органах растений в фазу полного цве-
тения при обработке семян мизорином и фла-
вобактерином можно связать с генетически 

обусловленными особенностями данных штам-
мов, приводящими к значительному повыше-
нию содержания азота в ризосфере, а также 
их ростостимулирующей особенностью, что 

Таблица 3. Содержание общего азота (N) в надземных органах растений при инокуляции семян 
ассоциативными ризобактериями, % от сухой массы (среднее за 2011–2015 гг.)

Варианты Горчица белая Горчица сарептская Сурепица яровая Рыжик посевной
% ∆ % ∆ % ∆ % ∆

Контроль 1,70 - 2,27 - 1,79 - 1,84 -
Агрофил 1,78 +5,0 2,31 +1,6 1,74 –2,8 1,93 +5,0
Мизорин 2,02 +19,1 2,66 +16,9 1,93 +7,4 2,39 +29,8
Флавобактерин 2,10 +23,6 2,76 +21,7 2,07 +15,6 2,40 +30,5
Экстрасол 1,70 +17,7 2,33 +7,0 1,76 +1,8 2,0 +13,0
НСР05 0,05 - 0,16 - 0,05 0,11 -

Примечание. ∆ здесь и далее – % прибавки содержания элемента минерального питания по отношению к контролю.

Таблица 4. Содержание общего фосфора (P2O5) в надземных органах растений при инокуляции семян 
ассоциативными ризобактериями, % от сухой массы (среднее за 2011–2015 гг.)

Варианты
Горчица белая Горчица сарептская Сурепица яровая Рыжик посевной
% ∆ % ∆ % ∆ % ∆

Контроль 1,0 - 1,4 - 1,3 - 1,3 -
Агрофил 1,4 +40,0 1,4 0 1,6 +23,1 1,4 +7,7
Мизорин 1,4 +40,0 1,6 +14.3 1,5 +15,4 1,5 +15,4
Флавобактерин 1,3 +30,0 1,5 +7,1 1,5 +23,1 1,5 +15,4
Экстрасол 1,2 +34,5 1,4 +5,3 1,3 +2,0 1,3 +1,4
НСР05 0,04 - 0,04 - 0,03 - 0,01 -

Таблица 5. Содержание общего калия (K2O) в надземных органах растений при инокуляции семян 
ассоциативными ризобактериями, % от сухой массы (среднее за 2011–2015 гг.)

Варианты Горчица белая Горчица сарептская Сурепица яровая Рыжик посевной
% ∆ % ∆ % ∆ % ∆

Контроль 1,6 - 2,6 - 3,0 - 3,0 -
Агрофил 2,3 +40,8 3,1 +20,8 3,6 +20,0 3,6 +20,0
Мизорин 2,3 +40,8 4,2 +63,6 3,1 +3,3 3,7 +23,3
Флавобактерин 2,6 +59,2 3,4 +32,5 3,1 +3,3 3,6 +20,0
Экстрасол 2,0 +22,3 2,9 +15,1 3,0 +3,5 3,3 +14,6
НСР05 0,4 - 0,4 - 0,1 - 0,5 -

Таблица 6. Сухая масса надземных органов растений при инокуляции семян ассоциативными ризобактериями 
(среднее за 2011–2015 гг.)

Варианты

Горчица  
белая

Горчица 
сарептская

Горчица 
черная

Горчица 
абиссинская

Сурепица 
яровая

Рыжик 
посевной

ц/га
%

ц/га
%

ц/га
%

ц/га
%

ц/га
%

ц/га
%

Контроль 120,4 ± 3,8
(100,0) 

100,7 ± 10,7
(100,0) 

81,8 ± 1,4
(100,0) 

107,0 ± 4,3
(100,0) 

125,7 ± 1,3
(100,0) 

49,0 ± 3,0
(100,0) 

Агрофил 158,2 ± 2,3
(131,4) 

142,4 ± 6,1
(141,5) 

91,2 ± 3,0
(111,5) 

122,7 ± 6,8
(114,6) 

143,7 ± 3,7
(114,3) 

63,8 ± 3,3
(130,2) 

Мизорин 170,4 ± 13,4
(141,5) 

167,1 ± 10,3
(166,0) 

104,0 ± 3,0
(127,1) 

152,3 ± 6,1
(142,4) 

183,3 ± 15,0
(145,9) 

68,3 ± 3,8
(139,4) 

Флавобактерин 169,3 ± 3,8
(140,6) 

158,7 ± 12,4
(157,6) 

94,2 ± 13,8
(115,2) 

152,0 ± 16,2
(142,1) 

164,7 ± 1,0
(131,0) 

68,6 ± 3,7
(140,0) 

Экстрасол 155,6 ± 1,1
(129,1) 

132,7 ± 5,2
(131,8) 

92,7 ± 1,7
(113,3) 

122,3 ± 12,1
(114,3) 

140,0 ± 1,1
(111,4) 

66,9 ± 2,1
(136,5) 

НСР05

10,1
-

11,4
-

9,4
-

12,1
-

10,8
-

3,9
-
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может также улучшать использование почвен-
ного азота и приводить к повышению качест-
ва урожая.

В наших опытах для оценки продуктивнос-
ти однолетних кормовых капустных культур мы 
использовали показатель накопления сухой 
массы растений [Лебедев, Ураев, 2015а, б]. 
Известно, что ассоциативные ризобактерии 
выделяют различные биологически активные 
вещества (фитогормоны, антибиотики, вита-
мины и т. д.), что способствует повышению 
накопления сухой массы растений [Завалин, 
Кожемяков, 2010]. По нашим данным (табл. 6), 
наибольшая продуктивность растений наблю-
далась при использовании мизорина и фла-
вобактерина. Максимальная прибавка сухой 
массы в этих вариантах составила от 68,3 до 
183,3 ц/га (мизорин) и от 68,6 до 169,3 ц/га 
(флавобактерин).

Анализ отзывчивости однолетних полевых 
капустных культур на биопрепараты в условиях 
полевых опытов показывает, что наибольшее 
накопление сухого вещества происходит у гор-
чицы сарептской – на 66 % при использовании 
артробактерий (мизорин) и на 57,6 % при ис-
пользовании флавобактерий (флавобактерин).

Таким образом, обработка семян однолет-
них культур семейства Brassicaceae препарата-
ми ассоциативных бактерий, способных к азот-
фиксации и выделению фитостимулирующих 
веществ, приводит к повышению всхожести 
и ускорению ростовых процессов, что позво-
ляет растениям лучше реализовать потенциал 
своей продуктивности. В результате активнее 
развиваются как ассимиляционные надземные 
органы, так и корневая система, которая стано-
вится более разветвленной [Воробейков и др., 
2011; Лебедев, Ураев, 2015б], что повышает 
площадь ее поглощения. Кроме того, данные 
штаммы ризобактерий улучшают минераль-
ное питание, которое может стимулировать-
ся не только за счет процесса ассоциативной 
азотфиксации, но и благодаря калий- и фос-
фатмобилизирующей деятельности данных 
микроорганизмов в зоне ризосферы [Воро-
бейков и др., 2015]. К штаммам, которые про-
явили наибольший эффект на всех видах рас-
тений семейства Капустные, в первую очередь 
можно отнести Arthrobacter mysorens, штамм 
7, и Flavobacterium sp., штамм 30, в виде из-
готовленных на их основе биопрепаратов ми-
зорин и флавобактерин. Эти же ризобактерии 
в предыдущие годы исследования оказались 
наиболее эффективными при изучении раз-
ных видов горчицы. Полученные результаты не 
только подтверждают наши более ранние све-
дения, но также указывают, что представители 

семейства Brassicaceae характеризуются сход-
ной отзывчивостью на данные препараты. Это 
может быть связано с подобным биохимичес-
ким составом корневых экссудатов капустных 
культур, которые в одинаковой степени оказы-
ваются наиболее предпочтительными именно 
для ризобактериальных штаммов мизорина 
и флавобактерина.
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раЗВиТие ФиТоПараЗиТичесКой немаТоды GLOBODERA 
ROSTOCHIENSIS WOLL. на КорнЯХ диКого КлуБненосного 
Вида КарТоФелЯ SOLANUm COmmERSONII DUN.

В. В. лаврова, е. м. матвеева
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Проведено исследование возможности развития картофельной цистообразующей 
нематоды Globodera rostochiensis Woll. на корнях растений картофеля из семейст-
ва Commersoniana на примере Solanum commersonii Dun. (уругвайский картофель). 
В результате проведенных исследований установлено, что личинки G. rostochiensis 
способны инвазировать и проходить основные стадии развития в корнях растений 
S. commersonii. При этом значения зараженности индивидуальных растений варь-
ировали от 98 до 171 цисты. Анализ «качества» содержимого новой генерации цист 
G. rostochiensis, развившихся на корнях S. commersonii, показал, что, несмотря на 
высокий уровень зараженности растений, жизнеспособность яиц и личинок в цис-
тах довольно низкая за счет высокой смертности личинок I возраста внутри яиц, 
а также присутствия большого количества бластомерных яиц (яйца с развитыми 
яйцевыми оболочками и отсутствием вителлиновой жидкости; яйца, содержащие 
только вителлиновую жидкость без сформированной внутри личинки) и мертвых 
личинок II возраста, которые вылупились из яиц, но не вышли из цист. Значения 
коэффициента размножения нематоды свидетельствуют о сниженных репродук-
тивных возможностях паразита при развитии на корнях растений S. commersonii. 
Полученные результаты могут быть связаны с географическими и экологическими 
особенностями ареала распространения растений, которые обусловливают фи-
зиолого-биохимические качества (не связанные с генетической устойчивостью) 
растительного организма, оказывающие влияние на эффективность паразитиро-
вания нематоды.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: картофельная цистообразующая нематода; дикий вид кар-
тофеля; восприимчивость; цисты; жизнеспособность яиц и личинок; коэффициент 
размножения.

V. V. Lavrova, E. M. Matveeva. DEVELOPMENT OF THE PHYTOPARASITIC 
NEMATODE GLOBODERA ROSTOCHIENSIS WOLL. IN THE ROOTS OF THE 
WILD TUBER-BEARING POTATO SOLANUm COmmERSONII DUN.

The ability of the potato cyst nematode Globodera rostochiensis Woll. to reproduce in 
the roots of potato plants from the family Commersoniana (Solanum commersonii Dun., 
Uruguayan potato) was investigated. The results showed that G. rostochiensis juveniles 
are able to infest and develop in the roots of S. commersonii. The values of the nematode 
infection in individual plants varied from 98 to 171 cysts. Analysis of the “quality” of cysts 
indicated that the viability of eggs and juveniles was low due to high mortality of juve-
niles (J1) inside the eggs, as well as the presence of a large number of blastomere eggs 
(eggs lacking vitelline fluid but with well-developed eggshells; eggs containing only vitel-
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Введение

Картофельная цистообразующая немато-
да (КЦН) Globodera rostochiensis (Wollenweber, 
1923) Behrens, 1975 является облигатным уз-
коспециализированным эндопаразитом кор-
невой системы растений семейства Solana‑
ceae, и прежде всего картофеля. В настоящее 
время G. rostochiensis широко распростране-
на в зонах картофелеводства многих стран, 
в том числе Российской Федерации, и является 
объектом внешнего и внутреннего карантина 
[PM…, 2013].

На протяжении многих лет изучаются осо-
бенности развития нематоды на культурных 
растениях картофеля (S. tuberosum, восприим-
чивые сорта) [Trudgill, Cotes, 1983; Greco, More-
no, 1992; Renčo, 2007; Urek et al., 2008; Ebrahimi 
et al., 2014]. При этом особый акцент делается 
на поиск факторов, подавляющих развитие па-
разита, с целью оптимизации контроля числен-
ности G. rostochiensis и защиты растений. Кро-
ме того, в рамках исследований, направленных 
на изучение основных принципов взаимоотно-
шений нематоды с хозяином, внимание ученых 
привлекают дикие клубненосные виды карто-
феля. Известно, что G. rostochiensis проходила 
длительную сопряженную эволюцию с расте-
ниями картофеля в Южной Америке, в резуль-
тате которой жизненный цикл паразита полно-
стью синхронизирован с основными этапами 
развития растения-хозяина, что обеспечивает 
успешную инвазию. Изучение особенностей 
природных эволюционно сложившихся взаимо-
отношений диких видов картофеля с фитопа-
разитической нематодой позволят определить 
наиболее уязвимые этапы жизненного цикла 
паразита, выявить основные механизмы устой-
чивости растений к нематоде, а также осущест-
вить подбор растений для вовлечения в селек-
ционные программы в качестве источников 
устойчивости к паразиту и создать на их основе 
устойчивые сорта картофеля, ограничивая рас-
пространение нематоды и снижая ее вредонос-
ность [Бирюкова и др., 2015].

Наиболее изученными дикими видами 
картофеля, обладающими разной степенью 

устойчивости к нематоде рода Globodera за 
счет подавления ее нормального развития, 
являются S. tuberosum spp. andigena, S. spe‑
gazzinii и S. vernei [Jacobs et al., 1996]. Иссле-
дования последних десятилетий выделяют еще 
ряд видов растений рода Solanum как ценных 
источников устойчивости к паразиту [Cas-
telli et al., 2005; Рогозина, 2012]. Большинство 
работ основывается на существующих кол-
лекциях диких видов картофеля, собранных 
в результате научных экспедиций в Южную 
Америку как центр происхождения картофеля 
(Мексику, Боливию, Аргентину и Перу) – кол-
лекция картофеля на базе International Potato 
Centre (CIP) (Перу), The Commonwealth Potato 
Collection (CPC) на базе Университета Джейм-
са Хаттона (Шотландия) и Мировая коллекция 
картофеля на базе Всероссийского НИИ рас-
тениеводства им. Н. И. Вавилова (Российская 
Федерация). Несмотря на многолетние науч-
ные работы, до сих пор особенности развития 
нематоды на диких видах картофеля остаются 
малоисследованными, и поиск новых устой-
чивых форм к G. rostochiensis среди диких ви-
дов продолжается. В частности, устойчивость 
Solanum commersonii (уругвайский картофель) 
к биотическому фактору изучена лишь частич-
но. Известна его устойчивость к некоторым 
грибным и бактериальным патогенам [Narancio 
et al., 2013]. Однако данные об устойчивости 
S. commersonii к G. rostochiensis и насколько 
это растение подходит паразиту в качестве хо-
зяина (создание благоприятных условий для 
развития) отсутствуют. В связи с этим целью 
настоящей работы явилось изучение возмож-
ности развития личинок картофельной цисто-
образующей нематоды G. rostochiensis на кор-
нях дикого вида картофеля S. commersonii.

материалы и методы

Исследование проводилось на растениях 
дикого вида картофеля Solanum commersonii 
Dun. (семейство Commersoniana), полученных 
на базе лаборатории сельскохозяйственных 
наук Университета Хельсинки, Финляндия, PhD 
Mervi Seppanen: растения картофеля получены 

line fluid but no larva) and dead juveniles (J2) that hatched from eggs but did not emerge 
from cysts. The low value of G. rostochiensis multiplication factor indicates a reduced 
reproductive ability of the nematode during its development in S. commersonii roots. The 
results may be due to the geographical and environmental features of the distribution 
area of the plants, which define their physiological and biochemical state (non-genetic 
resistance), affecting the success of nematode parasitism.

K e y w o r d s: potato cyst nematode; wild potato; susceptibility; cysts; viability of eggs 
and juveniles; multiplication factor.



89

из апикальных (верхушечных) меристем этио-
лированных ростков клубней с последующим 
культивированием in vitro в течение трех недель 
при температуре 20/18 °С путем микрочерен-
кования на модифицированную питательную 
среду Мурасиге – Скуга.

Схема эксперимента по изучению размно-
жения G. rostochiensis на корнях S. commersonii 
включала несколько этапов. Растения (n = 10) 
выращивали в сосудах с песком при поливе 
питательным раствором с добавлением мик-
роэлементов в камере искусственного климата 
при оптимальных для роста и развития усло-
виях – температуре 23 °С, фотопериоде (день/
ночь) 12/12 ч и освещенности 10 клк в течение 
2 недель. Затем растения заражали картофель-
ной цистообразующей нематодой, патотип 
Ro1, путем внесения цист в прикорневую зону. 
Доза заражения составляла 10 цист/раст., что 
соответствует 2500 личинок/раст. Далее рас-
тения выращивали 1,5 месяца в камере искус-
ственного климата при оптимальных условиях. 
В конце эксперимента оценивали устойчивость 
картофеля к заражению нематодой по числен-
ности самок (цист) нового поколения, развив-
шихся на корнях растений. Для этого цисты 
выделяли из субстрата флотационным мето-
дом [Seinhorst, 1964]. Репродуктивный потен-
циал нематоды оценивали по коэффициенту 
размножения (kr), который определяется как 
отношение Pf / Pi (конечная / исходная числен-
ность популяции нематоды) [Seinhorst, 1967]. 
Цисты нового поколения оценивали по следу-
ющим показателям: размерная характеристи-
ка – крупные (длина и ширина цисты >0,6 мкм), 
средние (0,5–0,6 мкм), мелкие (<0,5 мкм) 
(n = 40) и «качество» содержимого цист – коли-
чество яиц и личинок в одной цисте, их жизне-
способность, степень зрелости яиц (n = 30).

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании ЦКП НО ИБ КарНЦ РАН «Комплекс-
ные фундаментальные и прикладные исследо-
вания особенностей функционирования живых 
систем в условиях Севера». Данные обрабо-
таны статистически с использованием пакета 
программ Statgraphics.

результаты

Результаты исследования показали, что для 
растений S. commersonii характерен высокий 
уровень заражения G. rostochiensis – средняя 
зараженность корней составляла 129 цист/раст. 
При этом значения зараженности индивидуаль-
ных растений варьировали от 98 до 171 цисты.

Об особенностях развития нематоды на 
корнях S. commersonii и соответствии данного 

вида растения в качестве хозяина для нема-
тоды (установление совместимых взаимоот-
ношений партнеров в паразитарной системе) 
судили по размерной характеристике цист но-
вого поколения и «качества» их содержимого. 
Показано, что более 50 % популяции нематоды 
составляли цисты средних размеров. На доли 
цист мелкого и крупного размера приходилось 
22 и 24 % соответственно (рис. 1).

Анализ содержимого цист показал, что в за-
висимости от размерной группы цисты содер-
жат от 156 до 382 яиц и личинок. Их жизнеспо-
собность характеризовалась как невысокая 
и составляла в среднем 55 % от общего коли-
чества яиц и личинок, содержащихся в цистах. 
При этом самая низкая жизнеспособность яиц 
и личинок определена для группы мелких цист 
(табл. 1). Следует отметить большой размах 
варьирования значений, что свидетельствует 
о колебаниях индивидуальных показателей 
размножения нематод.

Снижение инвазионности нового поколения 
нематоды происходило за счет высокой смерт-
ности полностью сформированных личинок 
I возраста внутри яиц, присутствия яиц, нахо-
дящихся на разных стадиях бластомеризации 
(отсутствие в яйцах вителлиновой жидкости, 
развиты только яйцевые оболочки и яйца, со-
держащие только вителлиновую жидкость без 
сформированной личинки), а также мертвых 
личинок II возраста, которые вылупились из 
яиц, но не вышли из цист (рис. 2). Отмечено, 
что в группах крупных и средних цист преобла-
дают бластомерные яйца (76 и 69 % соответ-
ственно), в то время как в мелких цистах – яйца, 
содержащие мертвые личинки I возраста (51 %) 
и бластомерные яйца (48 %).

Коэффициент размножения (kr), рассчитан-
ный на основе количества цист новой генера-
ции, составлял 12,9. Однако учитывая тот факт, 
что в цистах присутствует только около 50 % 
жизнеспособных яиц и личинок, величина kr 
значительно уменьшалась до 7,5 (табл. 2).

Рис. 1. Соотношение (%) размерных групп цист в 
популяции G. rostochiensis, развившихся на корнях 
S. commersonii
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обсуждение

Результаты проведенного исследования 
показали, что растения S. commersonii обла-
дают восприимчивостью к заражению G. ros‑
tochiensis. Причем степень восприимчивости 
(по средним значениям зараженности корне-
вой системы) сопоставима с таковой у ранее 
исследованного культурного вида картофеля 
S. tuberosum, сорт Детскосельский [Матвеева, 
1998] и Невский [Сысоева и др., 2011]. Причи-
на поражения нематодой S. commersonii может 
быть связана с отсутствием природной гене-
тической устойчивости к паразиту. Считает-
ся, что выработка у растений неких природных 
механизмов защиты к паразитарной инвазии, 
а соответственно, формирование устойчи-
вых форм, связано с появлением в геноме так 
называемых генов устойчивости (R-генов, от 
англ. resistance genes), кодирующих цитоплаз-
матические рецепторы, распознающие продук-
ты комплементарных генов авирулентности не-
матоды внутри клетки растения и передающие 
в геном сигнал о запуске защитных реакций 

[Williamson et al., 2006]. Данные гены являются 
ключевыми в развитии устойчивости к немато-
де. К настоящему времени в геноме растений 
S. commersonii идентифицирован ряд R-ге-
нов, количество которых гораздо меньше, чем 
у S. tuberosum [Contaldi et al., 2013; Aversano 
et al., 2015]. При этом гены, обеспечивающие 
устойчивость к G. rostochiensis, пока не обна-
ружены. Кроме того, известно, что возникно-
вение генетически устойчивых форм картофе-
ля к G. rostochiensis происходит в результате 
их сопряженной эволюции, которая возможна 
только при совпадении ареалов распростра-
нения паразита и хозяина [Castelli et al., 2003]. 
Большинство устойчивых к G. rostochiensis рас-
тений сосредоточено на юге Южной Америки 
(Аргентина и Боливия), что совпадает с облас-
тью происхождения и распространения не-
матоды. Считается, нематоды рода Globodera 
(G. rostochiensis и G. pallidа) берут свое начало 
в северо-западной части Аргентины. Однако 
после плейстоценового оледенения два близ-
кородственных вида были разделены: цент-
ром распространения G. pallida стала северная 

Таблица 1. Характеристика цист популяции G. rostochiensis, развившихся на корнях S. commersonii

Размерная 
категория цист

Общее
кол-во яиц
и личинок
(в 1 цисте) 

Яйца и личинки (в 1 цисте) 
Жизнеспособные Нежизнеспособные

Общее
кол-во, экз. % Общее

кол-во, экз. %

Крупные 382 ± 163 231 ± 120 60 151 ± 99 40
Средние 255 ± 106 148 ± 107 58 107 ± 44 42
Мелкие 156 ± 40 73 ± 15 47 83 ± 18 53

Таблица 2. Численность популяции G. rostochiensis на корнях S. commersonii
Исходная численность 
популяций нематоды,  

экз./раст.

Конечная численность 
популяций нематоды,  

экз./раст.
Коэффициент размножения нематоды, kr

цисты яйца и 
личинки цисты яйца и 

личинки

на основе количества с учетом 
жизнеспособности яиц и 

личинокцист яиц и личинок

10 2500 129 34 099 12,9 13,6 7,5

Рис. 2. Соотношение (%) групп нежизнеспособных яиц и личинок G. ros‑
tochiensis, развившихся на корнях S. сommersonii
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часть Южной Америки от озера Титикака, 
а G. rostochiensis – южная часть [Castelli et al., 
2003]. В то же время областью происхождения 
и распространения S. commersonii является 
в основном Уругвай, а также восточная часть 
Аргентины и юг Бразилии [Narancio et al., 2013]. 
Таким образом, ареалы распространения не-
матоды и S. commersonii не совпадают (схема), 
соответственно, отсутствует совместная коэ-
волюция между паразитом и хозяином, и у дан-
ного вида картофеля еще не выработалась при-
родная генетическая (R-ген-опосредованная) 
устойчивость к нематоде.

В полученных результатах обращает на 
себя внимание не только факт заражения 
S. commersonii, но большая вариабельность 
значений зараженности индивидуальных рас-
тений: от 98 до 171 цисты на растение. Среди 
диких видов часто встречается проявление 
разной степени зараженности при отсутствии 
у них природной генетической устойчивости 
к паразиту [Trudgill, 1991], что отличается от 

культурных растений картофеля (восприим-
чивых сортов), у которых заражение происхо-
дит примерно с одинаковой интенсивностью 
и различия в индивидуальной зараженности 
выражены в меньшей степени [Матвеева, 1998; 
Lavrova, Matveeva, 2015]. Такие различия могут 
быть связаны с тем, что восприимчивые сорта 
картофеля являются генетически однородны-
ми вследствие селекции при выравнивании по 
ряду сельскохозяйственных признаков, тогда 
как дикие представители рода Solanum обла-
дают большим генетическим разнообразием, 
а соответственно, и разной реакцией на зара-
жение. Кроме того, вариабельность в заражен-
ности растений S. commersonii может в значи-
тельной степени определяться особенностями 
физиолого-биохимического статуса растений. 
Так, в ряде исследований показано, что по-
вышенное содержание и/или активность тех 
или иных соединений оказывает негативное 
влияние на успешность прохождения парази-
том жизненного цикла и возможность давать 

Ареалы распространения G. rostochiensis и растений рода 
Solanum [по: Castelli et al., 2003; Narancio et al., 2013] 
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следующее поколение, тем самым способствуя 
снижению паразитарной нагрузки на расти-
тельный организм и поддержанию его жизне-
деятельности [Зиновьева и др., 2004; Удалова 
и др., 2014]. Растения S. commersonii харак-
теризуются высоким содержанием сахаров, 
углеводов и гликоалколоидов [Vazquez et al., 
1997; Seppanen, Coleman, 2003; Folgado et al., 
2013]. Кроме того, растения обладают высо-
ким уровнем некоторых PR-белков (от англ. 
pathogenesis-related proteins) [Folgado et al., 
2013], которые играют важную роль не только 
в нормальной жизнедеятельности, но и участ-
вуют в развитии защитных реакций при дейст-
вии стресс-факторов, в том числе заражении 
фитопаразитическими организмами [Зино-
вьева и др., 2004]. На основании этого можно 
предположить, что физиолого-биохимический 
статус растений S. commersonii создает небла-
гоприятные условия для развития нематоды, 
определяя варьирование показателей зара-
женности отдельных растений.

Высказанное предположение находит свое 
подтверждение при анализе содержимого 
цист новой генерации G. rostochiensis, по-
лученных при развитии нематоды на корнях 
S. commersonii. Известно, что «качество» со-
держимого цист (количество яиц и личинок, 
их жизнеспособность, степень зрелости яиц) 
является прямым отражением успешнос-
ти прохождения жизненного цикла нематоды 
и обеспеченности личинок питательными ве-
ществами, т. е. зависит от условий их обитания 
в организме растения-хозяина как среде I по-
рядка, его физиолого-биохимического и им-
мунного статуса. Изучение содержимого цист, 
развившихся на корнях растений, показало, что 
жизнеспособной является лишь половина всех 
яиц и личинок, что свидетельствует о сущест-
вовании неких механизмов, препятствующих 
нормальному развитию личинок нематоды. Бо-
лее детальный анализ нежизнеспособных яиц 
и личинок показал, что основной вклад в сни-
жение инвазионности нового поколения вносит 
высокая смертность личинок, сформировав-
шихся внутри яиц, а также присутствие боль-
шого количества бластомерных яиц. Это может 
быть связано с ограничением питания личинок, 
доступности соединений, необходимых для 
нормальной жизнедеятельности, вследствие 
активности защитных реакций со стороны хо-
зяина (например, высокая активность PR-бел-
ков). Таким образом, результаты изучения «ка-
чества» содержимого цист нового поколения 
G. rostochiensis свидетельствуют о том, что раз-
витие инвазионных личинок нематоды после 
проникновения в корни растений происходило 

в неблагоприятных условиях и сопровождалось 
нарушением репродуктивной функции сформи-
ровавшихся на корнях растений S. commersonii 
самок нематоды; это подтверждается низки-
ми значениями коэффициента размножения 
паразита. Следует отметить, что полученные 
данные отличаются от показателей развития 
нематод на корнях растения восприимчивого 
сорта, для которых характерна более высокая 
репродуктивная способность и максимальная 
жизнеспособность яиц и личинок нового поко-
ления (99 %) [Матвеева, 1998; Lavrova, Matve-
eva, 2015].

Заключение

Проведенные экспериментальные иссле-
дования показали, что личинки G. rostochiensis 
способны инвазировать и проходить основные 
стадии развития в корнях растений S. commer‑
sonii. Однако проникшие в корни личинки нема-
тоды полностью завершить жизненный цикл не 
могут, подавляются репродуктивные возмож-
ности нематоды: цисты формируются, но с не-
качественным содержимым, что не позволяет 
сохранять инвазионный потенциал популяции 
для последующего заражения растений. Такая 
реакция может быть связана с географически-
ми и экологическими особенностями ареала 
распространения растений, которые обуслов-
ливают физиолого-биохимические качества (не 
связанные с генетической устойчивостью) рас-
тительного организма, оказывающие влияние 
на эффективность паразитирования нематоды.

Полученные результаты свидетельствуют 
о различиях в реакции дикого вида картофе-
ля и культурного представителя рода Solanum 
(S. tuberosum) на заражение G. rostochien‑
sis, а соответственно, о различиях во вза-
имоотношениях между паразитом и хозяи-
ном. Несмотря на то что дикий вид картофеля 
S. commersonii является восприимчивым к за-
ражению G. rostochiensis наравне с культурны-
ми растениями (восприимчивые сорта) по ин-
тенсивности инвазии, плохое «качество» цист 
нового поколения показывает несоответст-
вие растений S. commersonii в качестве опти-
мального хозяина для нематоды. Полученные 
результаты являются предметом дальнейших 
исследований для изучения тонких механиз-
мов взаимодействия партнеров в паразитар-
ной системе.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного задания 
(темы №№ 0221‑2014‑0004, 0221‑2014‑0030).
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сооБщесТВа ПочВооБиТаЮщиХ немаТод 
на начальном ЭТаПе ФормироВаниЯ 
и При длиТельном ФунКционироВании 
агроценоЗа с моноКульТурой КарТоФелЯ

е. м. матвеева, а. а. сущук, д. с. Калинкина, В. В. лаврова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Изучено влияние культивирования картофеля на сообщества почвенных нематод 
в условиях лабораторного эксперимента (начальный этап формирования агроце-
ноза) и на основе полевых данных (долгосрочное культивирование). В качестве кон-
троля рассмотрены естественные луга (окрестности г. Петрозаводска, Республика 
Карелия). Показана перестройка структуры сообществ нематод в почвах агроцено-
зов по сравнению с лугами: увеличение обилия бактериотрофов в ходе краткосроч-
ных наблюдений, уменьшение доли нематод-политрофов, хищников (К-стратеги) 
и нематод, ассоциированных с растениями, в сообществе при долгосрочном функ-
ционировании агроценоза. Выявлено снижение значений индекса зрелости сооб-
ществ нематод ΣMI и индекса структурирования SI во всех вариантах исследования; 
увеличение индекса обогащения EI в полевых образцах. Показана эффективность 
использования в нематологических исследованиях понятия «метаболический от-
печаток», характеризующего величину потоков углерода в почвенных трофических 
сетях, для оценки вклада сообществ нематод в экосистемные функции агроцено-
зов и луговых биоценозов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: почвенные нематоды; паразиты растений; структура сооб-
ществ; монокультура; эксперимент; полевые исследования.

E. M. Matveeva, A. A. Sushchuk, D. S. Kalinkina, V. V. Lavrova. SOIL 
NEMATODE COMMUNITIES AT THE INITIAL STAGE OF AGROCENOSIS 
FORMATION AND IN LONG CULTIVATED POTATO FIELDS

Soil nematode communities influenced by potato cultivation were studied in a labora-
tory experiment (initial stages of agrocenosis formation) and on the basis of field data 
(long-term crop cultivation). Natural meadows located nearby Petrozavodsk (Republic 
of Karelia) were taken for reference. The soil nematode community structure in the ag-
rocenoses has changed as compared with meadows. The number of bacterial feeders 
increased in the short-term observation, the contribution of K-strategist omnivores and 
predators to the nematode community, and the abundance of nematodes associated with 
plants decreased under long-term potato cultivation. In all the trials (experimental and 
field data) the values of the Maturity index and Structure index decreased. In contrast, the 
Enrichment index of the soil food web increased in field samples. The analysis of nema-
tode metabolic footprints characterizing the magnitudes of carbon flow in the soil food 
webs is suggested as an effective tool in nematology investigations for the assessment of 
nematode contributions to ecosystem functions of agrocenoses and meadows.
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Введение

Сельскохозяйственная деятельность чело-
века вносит значительные изменения в биоце-
нозы. Возделываемые человеком земли сель-
скохозяйственного назначения, как правило, 
характеризуются наличием одной или несколь-
ких выращиваемых культур, дополнительным 
внесением в почву питательных веществ (раз-
личные виды удобрений) и утратой основного 
свойства природных экосистем – устойчиво-
сти. Такие изменения не могут не сказаться на 
фауне почвенных организмов. Почвенные не-
матоды вследствие довольно высокой числен-
ности, большого видового разнообразия и ши-
роких экологических преференций позволяют 
проследить воздействие антропогенного фак-
тора на структуру и функционирование почвен-
ной экосистемы в целом.

В мировом масштабе исследования сооб-
ществ почвенных нематод в агроценозах ведут-
ся в большей степени с прикладных позиций для 
выявления плотности популяций фитопаразитов 
в разных типах почв, тестирования эффектив-
ности различных видов сельскохозяйственных 
обработок и методов контроля их численности 
[Kimpinski et al., 2003; Collins et al., 2006]. Напри-
мер, эффективность использования растений 
семейства Brassicaceae для биофумигации почв 
картофельных полей с различным уровнем за-
ражения картофельной цистообразующей нема-
тодой Globodera rostochiensis была оценена на 
основе плотности популяций паразита и структу-
ры сообществ почвенных нематод в работе бель-
гийских авторов [Valdes et al., 2012]. Научные 
публикации по данной теме многочисленны, осо-
бенно в Европе, где находятся ведущие мировые 
научно-исследовательские центры по изучению 
нематод – паразитов растений. Кроме того, осо-
бенности нематодофауны агроэкосистем рас-
сматриваются в зависимости от интенсивнос-
ти сельскохозяйственной нагрузки [Freckman, 
Ettema, 1993], вида выращиваемого сельскохо-
зяйственного растения, например, сопоставле-
ние пропашных и многолетних культур [Neher, 
Campbell, 1994; Yeates et al., 1999], выполняется 
сравнение с естественными малонарушенны-
ми биоценозами [Hanel, 2003; Briar et al., 2007]. 
В частности, данные об изменениях структуры 
сообществ нематод при культивировании карто-
феля как одной из наиболее распространенных 
культур в агроценозах имеются в зарубежных 

публикациях [Wasilewska, 1989; Hanel, 1994; Li-
ang et al., 1999; Matute et al., 2013] и работах ав-
торов статьи [Груздева, Сущук, 2008; Груздева, 
Матвеева, 2010; Матвеева и др., 2015].

Важный аспект влияния трансформации 
почвенных экосистем на педобионтов, в том 
числе при сельскохозяйственном использова-
нии, касается экосистемных услуг почв, а имен-
но группы поддерживающих услуг (почвооб-
разование, фотосинтез, круговорот веществ 
и др.), необходимых для существования самой 
экосистемы и обеспечивающих выполнение 
ею других функций. Снижение уровня экосис-
темных услуг трансформированных почв, вы-
званное ухудшением их состояния, может быть 
диагностировано с использованием нового 
в нематологии понятия – метаболического от-
печатка нематод (nematode metabolic footprint, 
NMF) [Ferris, 2010]. Дополняя разработанные 
ранее эколого-популяционные индексы, мета-
болические отпечатки обеспечивают инфор-
мацию о биомассе нематод, метаболической 
активности и величине потоков углерода (C) 
и энергии в почвенных трофических сетях, что 
представляет собой эффективный метод мони-
торинга доступных ресурсов и является мерой 
вклада нематод в экосистемные услуги и функ-
ции почв. Тема влияния различных факторов 
среды на величину метаболических отпечатков 
нематод стала активно разрабатываться зару-
бежными исследователями только в послед-
ние годы [Ferris et al., 2012; Zhang et al., 2012, 
2015; Hodson et al., 2014; Gutierrez et al., 2016; 
Kergunteuil et al., 2016]. В России к настоящему 
времени накоплен обширный фактический ма-
териал по эколого-популяционным индексам 
сообществ нематод естественных и трансфор-
мированных биоценозов [Матвеева и др., 2008, 
2015; Сущук, Груздева, 2011; Матвеева, Сущук, 
2016], в то же время исследования по графи-
ческому выражению метаболической активно-
сти нематод до сих пор не проводились.

Для условий Европейского Севера России 
имеются ограниченные сведения об измене-
ниях фауны нематод луговых почв под влияни-
ем распахивания и дальнейшего выращивания 
картофеля на начальных этапах формирования 
агроценоза и в срезе длительных временных 
периодов. В связи с этим сформулированы 
цели настоящего исследования: 1) выявление 
и сравнение кратко- и долгосрочных измене-
ний, происходящих в сообществах почвенных 

K e y w o r d s: soil nematodes; plant parasites; community structure; monoculture; ex-
periment; field studies.
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нематод агроценозов, сформированных из лу-
говых биоценозов, в том числе с использовани-
ем новых методов анализа нематологических 
данных; 2) оценка роли сельскохозяйственной 
деятельности в формировании сообществ поч-
венных нематод.

материалы и методы

Исследования сообществ почвенных нема-
тод на начальном этапе формирования агро-
ценоза с культурой картофеля проводились 
в условиях лабораторного эксперимента, тогда 
как влияние длительного функционирования 
агроценоза оценено на основе полевых данных.

Лабораторный эксперимент по изучению 
сообществ почвенных нематод на 
начальном этапе формирования агроценоза

Для изучения фауны нематод на начальном 
этапе формирования агроценоза проведен 
лабораторный эксперимент с применением 
камер искусственного климата. Контейнеры 
(40×17×15 см) заполняли почвой, отобранной 
в луговом биоценозе, расположенном на Агро-
биологической станции (АБС) ИБ КарНЦ РАН 
(61°45ʹ08.79ʺ с. ш., 34°20ʹ47.02ʺ в. д.). Тип поч-
вы – дерново-среднеподзолисто-глееватая су-
песчаная на водно-ледниковых суглинистых от-
ложениях, рН = 4,8; Сорг = 3,48 %; Nобщ = 0,10 %. 
Перед проведением эксперимента в почву 
добавляли комплексное органоминеральное 
(ОМУ) гранулированное удобрение «Карто-
фельное» и дренаж. Мини-клубни картофеля 
Solanum tuberosum (сорт Невский), получен-
ные на базе Санкт-Петербургского аграрно-
го университета, проращивали стандартным 
способом на свету и высаживали в контейнеры 
(по 3 клубня массой 30 ± 5 г на один контей-
нер, 8-кратная повторность). Далее растения 
выращивали в камере искусственного климата 
при температуре 23 °С, фотопериоде (день/
ночь) 16/8 ч и освещенности 10 клк в течение 
2 месяцев. Отбор образцов почвы проводился 
на начальном этапе постановки эксперимен-
та – май (исходная фауна в почве, изъятой из 
лугового биоценоза) и по мере развития расте-
ний – июнь (25-е сутки после посадки) и июль 
(43-и сутки после посадки).

Полевые исследования сообществ 
почвенных нематод при долгосрочном 
функционировании агроценоза

Для изучения фауны нематод в услови-
ях долгосрочного культивирования картофе-

ля в период 2013–2015 гг. выполнены поле-
вые исследования в агроценозах с извест-
ной (АБС ИБ КарНЦ РАН, 61°45ʹ02.96ʺ с. ш., 
34°20ʹ55.42ʺ в. д.) и неустановленной (окрест-
ности г. Петрозаводска; 61°49ʹ23.82ʺ с. ш., 
34°15ʹ41.84ʺ в. д.) историей землепользова-
ния. На опытном участке АБС почва агродер-
ново-подзолистая легкосуглинистая, сфор-
мировавшаяся на легкосуглинистой сильно 
завалуненной морене (рН = 5,3; Сорг = 2,83 %; 
Nобщ = 0,35 %); длительность культивирования 
картофеля – более 30 лет. Картофельное поле 
в окрестностях г. Петрозаводска имело следу-
ющие характеристики почвы: тип – агродерно-
во-подзолистая тяжелосуглинистая, рН = 5,1; 
Сорг = 5,1 %; Nобщ = 0,33 %.

Для сравнения использованы луговые био-
ценозы на территориях, прилегающих к карто-
фельным полям. Луг на АБС (61°45ʹ08.79ʺ с. ш., 
34°20ʹ47.02ʺ в. д.): почва дерново-средне-
подзолисто-глееватая супесчаная, рН = 4,8; 
Сорг = 3,48 %; Nобщ = 0,10 %; травяной покров 
сформирован ежой сборной Dactylis glomera‑
ta L., лисохвостом луговым Alopecurus pratensis 
L., плевелом многолетним (райграсом паст-
бищным) Lolium perenne L., мятликом луговым 
Poa pratensis L., люпином многолистным Lu‑
pinus polyphyllus Lindl., одуванчиком лекарст-
венным Taraxacum officinale F. H. Wigg. Луг, 
прилегающий к картофельному полю в окрест-
ностях Петрозаводска (61°49ʹ23.68ʺ с. ш., 
34°15ʹ47.60ʺ в. д.): почва дерново-подзолис-
тая тяжелосуглинистая, рН = 4,4; Сорг = 4,1 %; 
Nобщ = 0,22 %; травяной покров представлен ку-
пырем лесным Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., 
видами сем. Poaceae, одуванчиком лекарст-
венным Taraxacum officinale, иван-чаем узко-
листным Chamaenerion angustifolium (L.) Scop., 
крапивой двудомной Urtica dioica L., лопухом 
войлочным Arctium tomentosum Mill.

Отбор образцов почвы проводился 
с использованием почвенного бура на глубину 
0–15 см в 9 повторностях. Выделение, фикса-
цию и идентификацию нематод как в ходе ла-
бораторного эксперимента, так и при полевых 
исследованиях выполняли по единым методи-
кам. Нематод из почвы выделяли по модифи-
цированному методу Бермана с экспозицией 
48 ч, фиксация – ТАФом (триэтаноламин : фор-
малин : вода в соотношении 2:7:91) [van Bezo-
oijen, 2006]. Идентификацию нематод осущест-
вляли на временных глицериновых препаратах. 
Эколого-трофическое группирование нема-
тод было проведено на основе классификации 
Йейтса [Yeates et al., 1993a, b], адаптированной 
на русский язык авторами статьи с выделени-
ем шести трофических групп: бактериотрофы 



99

(Б), микотрофы (М), политрофы (П), хищники 
(Х), нематоды, ассоциированные с растениями 
(Аср) и паразиты растений (Пр).

Для оценки состояния сообществ нематод 
использованы следующие параметры: таксо-
номическое разнообразие (количество родов), 
индекс Шеннона H', плотность популяций (чис-
ленность) нематод (кол-во экз. / 100 г сырой 
почвы), эколого-трофическая структура. Также 
были проанализированы индекс зрелости со-
обществ нематод (ΣMI) [Bongers, 1990] и эколо-
го-популяционные индексы, характеризующие 
почвенную трофическую сеть (индексы струк-
турирования (Structure index, SI) и обогащения 
(Enrichment index, EI) почвенной трофической 
сети, индекс преобладающего пути разложе-
ния органического вещества в почве (Channel 
index, CI)) [Ferris et al., 2001]. Расчет и интер-
претация экологических индексов детально 
рассмотрены в статьях авторов [Груздева и др., 
2007; Матвеева, Сущук, 2016].

Для оценки вклада сообществ почвенных 
нематод в экосистемные услуги и функции при-
менено понятие «метаболический отпечаток» 
нематод (NMF), основанный на количестве уг-
лерода, расходуемом на образование биоло-
гической продукции (рост нематоды и форми-
рование яиц в течение всей жизни особи), и его 
затратах на дыхание (углерод, используемый 
в метаболической активности). NMF состоит 
из двух компонентов: отпечатка обогащения 
(enrichment footprint, EF) и структурирования 
(structure footprint, SF), которые дают информа-
цию о метаболической активности и величине 
потоков углерода и энергии на низких и высоких 
трофических уровнях соответственно [Ferris, 
2010]. При расчете отпечатка обогащения EF 
большее внимание уделяется утилизации угле-
рода нематодами-оппортунистами, такими как 
r‑стратеги низких трофических уровней. Отпе-
чаток структурирования SF отражает метаболи-
ческую активность нематод высоких трофичес-
ких уровней, т. е. нематод, выполняющих регу-
ляторную функцию в почвенных трофических 
сетях и косвенно являющихся индикаторами 
численности других педобионтов со сходными 
функциями [Ferris и др., 2012]. Расчеты и гра-
фическое представление отпечатков (значений 
NMF) выполнены с использованием программы 
NINJA: Nematode INdicator Joint Analysis (https://
sieriebriennikov.shinyapps.io/ninja/) [Sieriebrien-
nikov et al., 2014].

Статистическая обработка данных прове-
дена с использованием H-критерия Краскела – 
Уоллиса для малого числа повторностей. Раз-
личия между группами считали достоверными 
при р ≤ 0,05. Числовые данные представлены 

в форме М ± SE (среднее значение ± стандартная 
ошибка среднего). Расчеты выполнены при помо-
щи программы PAST 1.68. [Hammer et al., 2001].

Аналитическая обработка почвенных проб 
проведена по общепринятым методикам [Ари-
нушкина, 1970] на оборудовании ЦКП Аналити-
ческая лаборатория ИЛ КарНЦ РАН и частично 
в лаборатории экологии и географии почв ИБ 
КарНЦ РАН. Для выполнения исследования 
почвенных нематод использовано оборудова-
ние (микроскоп Olympus серии CX41) ЦКП НО 
ИБ КарНЦ РАН «Комплексные фундаменталь-
ные и прикладные исследования особенностей 
функционирования живых систем в услови-
ях Севера».

результаты и обсуждение

Краткосрочные изменения фауны 
и структуры сообществ почвенных нематод 
на начальном этапе формирования 
агроценоза с культурой картофеля

Результаты лабораторного эксперимента 
показали, что под влиянием культивирования 
картофеля происходит повышение числен-
ности нематод в первый месяц опыта (июнь) 
и дальнейшее снижение до уровня, отмеченно-
го в исходной луговой почве. Таксономическое 
разнообразие (как среднее число родов, так 
и индекс биоразнообразия Шеннона Н') демон-
стрирует устойчивое снижение в ходе экспери-
мента. Эколого-трофическая структура сооб-
ществ нематод также претерпевает изменения 
в посадках картофеля: возрастает обилие бак-
териотрофов, а доля микотрофов, нематод, ас-
социированных с растениями, и паразитов рас-
тений снижается. Процентный вклад хищников 
и политрофов в структуру сообщества сущест-
венно не меняется (табл. 1).

Значения эколого-популяционных индексов 
в условиях культивирования картофеля либо 
уменьшались в ходе эксперимента (SI, EI), либо 
варьировали незначительно (CI) (табл. 1). Со-
отношение индексов, рассчитанных для фауны 
нематод исходного луга, позволяет оценить ме-
стообитание как стабильное со сложными мно-
гокомпонентными трофическими сетями (зна-
чение SI выше 50) и значительным количеством 
доступной органики в почве (значение EI выше 
50). Низкие значения индексов SI и EI, получен-
ные при выращивании картофеля, свидетель-
ствуют об упрощении и нестабильности тро-
фической сети, что в нашем случае может быть 
связано с изъятием дернины из лугового био-
ценоза и механическим перемешиванием поч-
вы. Индекс преобладающего пути разложения 



100

органического вещества CI показал, что де-
струкция идет с преимущественным участием 
бактерий (табл. 1).

Выращивание культуры картофеля оказа-
ло влияние на динамику численности доми-
нирующих таксонов нематод, определивших 
колебания общей численности по срокам на-
блюдений. Так, для популяций нематод-бак-
териотрофов значительное увеличение коли-
чества особей отмечено для родов Acrobeloides 
и Mesorhabditis на первом этапе, затем наблю-
далось снижение их плотности. После двух ме-
сяцев эксперимента нематоды р. Mesorhabditis 
имели численность на уровне исходной в лу-
говой почве (рис. 1). Известно, что бактерио-
трофы с с‑р значением 1 (нематоды-колониза-
торы) быстро увеличивают свою численность 
сразу после резких изменений или нарушений 
среды обитания (загрязнение почв, внесение 
удобрений, вспашка и т. д.), а затем замеща-
ются нематодами со значением 2 по с‑р-шка-
ле, которые обычно преобладают в сообщест-
вах, формируя базальную трофическую сеть, 
и за счет широкой экологической пластичнос-
ти являются стабильным компонентом почв 
агроценозов [Ferris et al., 2001]. В нашем экс-
перименте это нематоды рода Acrobeloides, 
сохраняющие высокую численность до кон-
ца эксперимента.

Качественные перестройки были отмечены 
в комплексе нематод-фитопаразитов: плот-
ность нематод р. Paratylenchus уменьшилась 
в ходе опыта, а р. Pratylenchus – поддержива-
лась на уровне контроля с достоверным уве-
личением в июне (рис. 1). Это позволяет пред-
положить, что начальные этапы становления 
агроценоза, а именно распахивание исходной 

луговой почвы и дальнейшее культивирование 
одного вида растений (картофеля), сопровож-
даются ограничением субстрата питания для 

Таблица 1. Характеристика сообществ почвенных 
нематод лугового биоценоза и агроценоза на первых 
этапах его функционирования (данные лабораторно-
го эксперимента)

Показатель
Исходная 
фауна, луг

Начало культивирования 
картофеля

май июнь июль
Численность, 
экз./100 г 
почвы

1708 ± 321а 2950 ± 308b 1878 ± 293а

Среднее 
число родов 37 ± 1,0a 28 ± 1,5b 24 ± 2,3b

Н' 4,3 ± 0,1a 3,3 ± 0,1b 3,2 ± 0,2b

Эколого-трофические группы, %
Б 35,4 ± 1,8a 63,9 ± 2,5b 68,6 ± 2,3b

М 13,4 ± 1,4a 6,6 ± 0,5b 6,2 ± 1,1b

П 5,5 ± 1,4a 2,5 ± 0,4b 3,4 ± 1,1ab

Х 1,8 ± 0,6a 1,5 ± 0,3a 2,0 ± 0,4a

Аср 9,4 ± 2,1a 5,3 ± 0,8ab 1,7 ± 0,6b

Пр 34,5 ± 2,7a 20,2 ± 1,9b 18,1 ± 1,2b

Эколого-популяционные индексы
ΣMI 2,6 ± 0,06a 2,6 ± 0,02a 2,5 ± 0,1a

SI 76,2 ± 2,4a 37,4 ± 3,3b 35,5 ± 7,6b

EI 71,0 ± 3,5a 56,6 ± 3,5ab 40,5 ± 5,5b

CI 8,9 ± 3,4a 7,0 ± 1,7a 11,6 ± 2,8a

Примечание. Здесь и в табл. 2: Б – бактериотрофы, М – ми-
котрофы, П – политрофы, Х – хищные нематоды, Аср – не-
матоды, ассоциированные с растениями, Пр – паразиты 
растений. Н' – индекс Шеннона, ΣMI – индекс зрелости со-
обществ нематод, SI – индекс структурирования почвенной 
трофической сети, EI – индекс обогащения почвенной тро-
фической сети, CI – индекс преобладающего пути разложе-
ния органического вещества в почве.
Значения с различными буквенными обозначениями стати-
стически различаются (р ≤ 0,05).

Рис. 1. Динамика численности доминирующих таксонов нематод в луговой почве и на пер-
вых этапах функционирования агроценоза с культурой картофеля (данные лабораторного 
эксперимента). *Различия статистически значимы по отношению к контролю (р ≤ 0,05)
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нематод-эктопаразитов р. Paratylenchus. Сни-
жение их численности может быть связано, 
в частности, с отсутствием злаков – группы рас-
тений, с которой нематоды сем. Paratylenchidae 
тесно связаны и которую предпочитают в ка-
честве основного растения-хозяина [Соловь-
ева, 1986; Brzeski, 1998]. С другой стороны, 
формируются благоприятные условия для миг-
рирующих эндопаразитов р. Pratylenchus, пи-
тающихся на корнях культивируемых растений, 
в том числе картофеля.

Долгосрочные изменения фауны 
и структуры сообществ почвенных нематод 
под влиянием культивирования картофеля 
(полевые исследования)

Результаты полевых исследований пока-
зали, что под влиянием длительного выращи-
вания одной сельскохозяйственной культуры 
(картофель) такие характеристики сообществ 
почвенных нематод, как численность, число 
родов, индекс SI, могут колебаться в больших 
пределах; эколого-трофическая структура со-
обществ, напротив, является более стабиль-
ным показателем (табл. 2).

Сравнение агроценозов с лугами в силу вы-
шеописанного варьирования значений ряда 
параметров не показало однонаправленных из-
менений: численность и таксономическое раз-
нообразие нематод как снижались (АБС, опыт-
ный участок), так и повышались (окрестности 

г. Петрозаводска), что, возможно, определя-
ется локальными условиями местообитаний – 
почвенными (например, запасы органического 
углерода и общего азота) и фитоценотичес-
кими характеристиками. Анализ эколого-тро-
фической структуры сообществ нематод по-
казал, что в почве исследованных биоценозов 
доминирующей группой являются бактерио-
трофы: их доля была значимо выше в агроце-
нозах (АБС, опытный участок) или сопостави-
ма с лугами (окрестности г. Петрозаводска). 
Кроме того, установлено, что в агроценозах по 
сравнению с лугами процент политрофов, хищ-
ников и нематод, ассоциированных с растени-
ями, был ниже (табл. 2). Изменение их вклада 
в сообщество нематод обусловлено увеличе-
нием интенсивности сельскохозяйственной 
нагрузки. Известно, что присутствие хищных 
и всеядных нематод, относящихся к К-страте-
гам, является показателем стабильности сооб-
ществ почвенных нематод; их численность сни-
жается в условиях трансформации среды оби-
тания [Bongers, 1990]. Согласно литературным 
данным, уменьшение численности нематод Аср 
также было показано ранее в почве интенсивно 
используемых сельскохозяйственных полей по 
сравнению с разнотравным лугом для террито-
рии Центральной Европы [Hanel, 2003].

Различия в относительном обилии фитопа-
разитических нематод при выращивании кар-
тофеля обусловлены присутствием в агроце-
нозе окрестностей г. Петрозаводска личинок 

Таблица 2. Характеристика сообществ почвенных нематод луговых биоценозов и агроценозов при длитель-
ном культивировании картофеля (данные полевых исследований)

Показатель
Полевые исследования

АБС Окрестности г. Петрозаводска
Луг Агроценоз Луг Агроценоз

Численность,
экз./100 г почвы 3145 ± 270a 1354 ± 179b 1062 ± 46a 3594 ± 134b

Среднее число родов 45 ± 0,6a 25 ± 0,7b 31 ± 0,9a 35 ± 0,9a

Н' 4,5 ± 0,1a 2,8 ± 0,2b 4,0 ± 0,1a 3,8 ± 0,1a

Эколого-трофические группы, %
Б 38,5 ± 2,3a 77,7 ± 3,9b 70,1 ± 5,4a 70,4 ± 3,5a

М 7,7 ± 2,0a 14,4 ± 2,6a 7,3 ± 1,5a 9,4 ± 2,9a

П 8,0 ± 0,8a 0,6 ± 0,2b 10,6 ± 2,4a 6,6 ± 2,7a

Х 1,2 ± 0,3a 0,4 ± 0,2b 5,3 ± 1,2a 0,6 ± 0,3b

Аср 20,3 ± 2,3a 5,5 ± 2,1b 4,5 ± 1,3a 1,1 ± 0,9b

Пр 24,3 ± 1,6a 1,4 ± 0,5b 2,2 ± 0,8a 11,9 ± 1,3b

Эколого-популяционные индексы
ΣMI 2,8 ± 0,1a 2,4 ± 0,1b 2,6 ± 0,1a 2,4 ± 0,1a

SI 67,9 ± 3,3a 12,7 ± 3,6b 61,9 ± 8,5a 48,9 ± 8,7a

EI 29,2 ± 1,8a 84,0 ± 1,8b 56,1 ± 5,4a 70,7 ± 2,2b

CI 30,8 ± 4,9a 6,7 ± 1,4b 9,8 ± 4,9a 7,7 ± 2,4a

Примечание. Значения с различными буквенными обозначениями для пар «луг – агроценоз» статистически различаются 
(р ≤ 0,05).
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картофельной цистообразующей нематоды 
Globodera rostochiensis, облигатного парази-
та корневой системы картофеля, возбудителя 
глободероза картофеля – широко распростра-
ненного и наиболее вредоносного заболевания 
этой культуры на территории России [Матвее-
ва, 2011]. Доля инвазионных личинок глободе-
ры в фауне нематод составила 8,5 %. Другой 
особенностью исследованных картофельных 
полей является отсутствие нематод р. Paraty‑
lenchus, что согласуется с результатами лабо-
раторного эксперимента (рис. 1).

По большинству эколого-популяционных ин-
дексов сообщества нематод лугов и агроцено-
зов разделяются отчетливо. Луга характеризу-
ются высокими значениями индекса зрелости 
ΣMI и структурирования SI, умеренным уровнем 
обогащения почв (средние значения индекса 
EI), что в совокупности свидетельствует о ста-
бильной почвенной экосистеме с многоком-
понентными трофическими сетями. Индекс 
преобладающего пути разложения органи-
ческого вещества CI показал, что деструкция 
идет с преимущественным участием бактерий. 
Использование земель для бессменного выра-
щивания картофеля привело к изменению зна-
чений индексов: ΣMI, SI, CI снижались; EI, на-
против, возрастал, что связано с обогащением 
почвы органикой (табл. 2). Такое соотношение 
индексов указывает на упрощенную трофичес-
кую сеть и нарушенную почвенную экосистему 
[Матвеева и др., 2015; Матвеева, Сущук, 2016].

Метаболический отпечаток нематод как 
мера вклада сообществ в экосистемные 
функции почв в условиях культивирования 
картофеля

Оценка величин метаболических отпечатков 
нематод, позволяющих определять потоки угле-
рода и энергии на низких и высоких трофичес-
ких уровнях, выполнена в ходе полевых иссле-
дований агроценозов с монокультурой картофе-
ля и лугов, рассмотренных в качестве контроля. 
Показано, что величина отпечатка обогащения 
EF в агроценозах была значительно выше, что 
связано с внесением органического вещества 
в почву и последующим увеличением в экосис-
теме роли нематод, быстро реагирующих на 
обогащение (бактериотрофы и/или микотро-
фы) (рис. 2). С другой стороны, величина отпе-
чатка структурирования SF, характеризующая 
метаболическую активность нематод высоких 
трофических уровней (хищники, политрофы), 
в агроценозах или практически не изменялась 
(окрестности г. Петрозаводска), или снижа-
лась (АБС, опытный участок). Таким образом, 

существование агроценоза в локальных услови-
ях с недостатком органического углерода (АБС, 
опытный участок) может быстрее привести к по-
тере регуляторной функции, выполняемой не-
матодами данных групп в трофической сети.

Понятие «суммарный метаболический отпе-
чаток» нематод, NMF (площадь фигуры), вво-
дится для определения соответствия формы 
отпечатка максимальным пропорциям: когда 
фигура ромба становится квадратом, это ука-
зывает на продукцию и скорость размножения 
нематод низких трофических уровней (жерт-
ва), достаточную для поддержания потребно-
стей нематод высоких уровней (хищник), т. е. 
система находится в метаболическом балансе 
[Ferris, 2010]. Данным критериям в большей 
мере соответствует суммарный метаболичес-
кий отпечаток луговых биоценозов (рис. 2). 
В исследованных агроценозах из-за высоких 
EF-значений, обусловленных повышенным со-
держанием органики в почве, отпечатки имеют 
форму, далекую от соответствия оптимальной 
фигуре квадрата. Однако в агроценозе окрест-
ностей Петрозаводска площадь отпечатка уве-
личивается по сравнению с лугом. В данном 
случае высокое NMF-значение позволяет пред-
положить, что величина потока углерода через 
сообщество нематод в почвенной трофической 
сети возрастает, но высокий трофический уро-
вень отреагирует позднее согласно сопряжен-
ным колебаниям численности в системе «хищ-
ник – жертва» или не способен отреагировать 
из-за чувствительности нематод данного уров-
ня – политрофов и хищников – к увеличению 
интенсивности сельскохозяйственной нагруз-
ки. Известно, что в почве сельскохозяйствен-
ных полей с пропашными культурами значе-
ния SF обычно низкие, EF – высокие, при этом 
после смены стратегии землепользования, 
направленной на снижение нагрузки на поч-
венную экосистему, нематодам высокого тро-
фического уровня может потребоваться значи-
тельное время для восстановления плотности 
их популяций [Ferris, 2010].

Заключение

Настоящее исследование позволило более 
полно охарактеризовать сообщества нема-
тод агроценозов и естественных лугов, оце-
нить роль сельскохозяйственной деятельности 
в формировании сообществ почвенных нема-
тод. В ходе исследования установлена реак-
ция нематод на распахивание луговой почвы 
и дальнейшее выращивание отдельной сель-
скохозяйственной культуры (картофеля) как на 
начальном этапе формирования агроценоза, 



103

так и в срезе длительных временных периодов 
его функционирования. В условиях лаборатор-
ного эксперимента показано снижение таксо-
номического разнообразия и увеличение оби-
лия бактериотрофов в структуре сообщества 
как первая реакция на посадку картофеля. Сре-
ди рассмотренных параметров наиболее чувст-
вительными к долгосрочному культивированию 
картофеля оказались процентный вклад в со-
общество нематод, ассоциированных с расте-
ниями, и нематод-К-стратегов (политрофы, 
хищники). Сельскохозяйственные мероприятия 
влияли и на эколого-популяционные индексы, 
основанные на анализе фауны нематод: агро-
ценозы характеризовались низкими значени-
ями индекса зрелости ΣMI и структурирования 
SI, что указывает на упрощенную трофическую 
сеть и нарушенную почвенную экосистему.

Впервые показана возможность использо-
вания такой расчетной величины, как метабо-
лический отпечаток нематод, позволяющей 
судить о потоках углерода на низких и высо-
ких трофических уровнях и являющейся мерой 

вклада сообществ нематод в экосистемные 
услуги и функции почв. Установлено, что вели-
чина отпечатка обогащения EF в агроценозах 
была значительно выше, чем в лугах, это связа-
но с внесением органического вещества в поч-
ву и последующим увеличением в экосистеме 
роли нематод низких трофических уровней, 
быстро реагирующих на обогащение. Величи-
на отпечатка структурирования SF, характери-
зующая метаболическую активность нематод 
высоких трофических уровней, показала за-
висимость от локальных условий местообита-
ний, в частности, от содержания органических 
веществ в почве, которые обусловливают со-
хранение или потерю регуляторной функции, 
выполняемой нематодами данных групп в тро-
фической сети.

Результаты лабораторного эксперимента 
позволили выявить изменения фауны и структу-
ры сообществ почвенных нематод на начальных 
этапах перехода от лугового разнотравья к аг-
роценозу с монокультурой и в сравнительном 
аспекте с полевыми исследованиями показать, 

Рис. 2. Функциональные метаболические отпечатки нематод в луговых почвах 
и в условиях длительного культивирования картофеля (данные полевых ис-
следований)
1 и 2 – луг и агроценоз на территории АБС; 3 и 4 – луг и агроценоз в окрестностях 
г. Петрозаводска
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что, несмотря на некоторые различия, выращи-
вание картофеля независимо от длительности 
воздействия (начальный этап или многолетний 
агроценоз) влияет на сообщества почвенных 
нематод сходным образом.

Авторы признательны М. Г. Юркевич 
и В. А. Сидоровой за предоставленную инфор‑
мацию о типе почв в районе исследования.
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государственного задания (темы №№ 0221‑ 
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реаКциЯ расТений ПШеницы на КомБинироВанное 
дейсТВие ниЗКой ТемПераТуры и КадмиЯ

Ю. В. Венжик, а. Ф. Титов, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Изучали реакцию растений пшеницы (Triticum aestivum L.) на комбинирован-
ное (последовательное) действие холода (4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ). 
Предобработка проростков в течение 1 сут кадмием вызывала повышение их холо-
доустойчивости, в дальнейшем при температуре 4 °С она продолжала нарастать, 
достигая максимума через 1–2 сут, но к концу опыта (7 сут) несколько снижалась. 
Вместе с тем кадмий не препятствовал накоплению сырой и сухой биомассы побе-
гов при последующем действии на проростки температуры 4 °С, хотя отрицательно 
сказывался на суммарном содержании хлорофиллов в листьях. Суточная предоб-
работка проростков холодом также вызывала повышение их холодоустойчивости, 
которая сохранялась при последующем действии кадмия в течение нескольких 
суток, но через 6–7 сут заметно снижалась. Кроме того, предобработка холодом 
уменьшала накопление сырой и сухой биомассы побегов пшеницы, а также сум-
марное содержание хлорофиллов в листьях при последующем продолжительном 
действии кадмия. Сделан вывод о том, что реакция растений пшеницы на длитель-
ное воздействие (7 сут) низкой положительной температуры или кадмия заметно 
изменяется, если ему предшествует даже непродолжительное (1 сут) воздействие 
другого стресс-фактора. В частности, воздействие кадмия, предшествующее дей-
ствию холода, приводило к частичному «сбою» программы холодовой адаптации, 
в результате чего устойчивость растений не достигала уровня, характерного для 
холодового закаливания при температуре 4 °С, а предобработка растений холо-
дом, в свою очередь, усиливала негативные эффекты кадмия на холодоустойчи-
вость, накопление биомассы и содержание фотосинтетических пигментов в листь-
ях пшеницы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; низкая положительная температура; 
кадмий; предобработка; холодоустойчивость; накопление биомассы; фотосинте-
тические пигменты.

Yu. V. Venzhik, A. F. Titov, V. V. Talanova. RESPONSE OF WHEAT 
PLANTS TO THE COMBINED IMPACT OF LOW TEMPERATURE AND 
CADMIUM

The response of wheat plants (Triticum aestivum L.) to a combined (consecutive) impact 
of low temperature (4 °С) and cadmium sulphate (100 µM) was investigated. Pretreatment 
of the seedlings with cadmium for 1 day caused an increase in cold tolerance, which con-
tinued during the following exposure to the 4 °С temperature, reaching a maximum after 
1–2 days, but decreasing somewhat in the end of the experiment (7 d). At the same time 
cadmium did not prevent the accumulation of fresh and dry biomass of the shoots at sub-
sequent exposure of the seedlings to 4 °С temperature, although it negatively affected 
the total chlorophyll content in the leaves. Pretreatment of the seedlings by chilling during 
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Введение

В естественных условиях растения на протя-
жении всей жизни многократно подвергаются 
воздействию тех или иных стресс-факторов или 
их комбинированному (последовательному или 
одновременному) действию. Поэтому в ходе 
эволюции растения выработали целый спектр 
защитно-приспособительных реакций и меха-
низмов, которые позволяют им выживать в са-
мых различных неблагоприятных условиях. Как 
показывает анализ литературы, многие из этих 
механизмов, возможно, большая часть, носят 
неспецифический (общий) характер [Чиркова, 
2002; Кузнецов, Дмитриева, 2006; Титов и др., 
2006]. Благодаря своей универсальности такие 
механизмы оказываются весьма эффектив-
ными, особенно в тех случаях, когда растения 
подвергаются одновременному воздействию 
не одного, а двух или более стресс-факторов, 
причем разной природы. В условиях Севера та-
кими стресс-факторами могут, например, быть 
низкая температура (фактор физической при-
роды) и тяжелые металлы (фактор химической 
природы). В подобных случаях можно ожидать, 
что реакция растений на их комбинированное 
воздействие может отличаться от того, как 
они реагируют на каждый из стресс-факто-
ров в отдельности. Имеющиеся в литературе 
данные подтверждают это [Zhao et al., 2009; 
Pourghasemian et al., 2013; Репкина и др., 2014; 
Sergeant et al., 2014; Венжик и др., 2015а], но 
явно недостаточны для более широких обоб-
щений. Таким образом, нами предпринято 
исследование реакции растений пшеницы на 
комбинированное действие низкой температу-
ры и кадмия, который является одним из наи-
более распространенных и токсичных тяжелых 
металлов. При этом нас интересовало, как из-
меняется реакция растений на продолжитель-
ное действие каждого из факторов, если ему 

предшествовало непродолжительное воздей-
ствие другого.

материалы и методы

Опыты проводили с проростками озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39, выращенными в рулонах фильтро-
вальной бумаги на питательном растворе с до-
бавлением микроэлементов в камере искус-
ственного климата при температуре воздуха 
22 °С, его относительной влажности 60–70 %, 
освещенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. По до-
стижении недельного возраста проростки под-
вергали комбинированному воздействию низ-
кой температуры и кадмия по схеме:
1) Cd→4°С – предобработка сульфатом кадмия 

(100 мкМ) в течение 1 сут, затем воздействие 
температуры 4 °С в течение 7 сут (без кадмия);

2) 4°С→Cd – предобработка холодом (4 °С) 
в течение 1 сут, затем воздействие сульфата 
кадмия (100 мкМ) в течение 7 сут.
О холодоустойчивости листьев судили по 

температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 50 % 
палисадных клеток паренхимы листовых вы-
сечек после их 5-минутного промораживания 
в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/–20 («Интерм», Россия) при последо-
вательном изменении температур с интерва-
лом 0,4 °С [Балагурова и др., 1982]. Жизнеспо-
собность клеток определяли с помощью све-
тового микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) 
с объективом 40× по деструкции хлоропластов 
и коагуляции цитоплазмы.

Рост растений оценивали по накоплению сы-
рой и сухой биомассы в соответствии со стан-
дартной методикой [Рогожин, Рогожина, 2013]. 
Содержание хлорофиллов измеряли с помо-
щью спектрофотометра СФ-2000 («Спектр», 
Россия) в спиртовой вытяжке [Lichtenthaler, 
Wellburn, 1983].

1 day also caused an increase in their cold tolerance, which persisted for a few days at 
subsequent exposure to cadmium, but decreased significantly in 6–7 days. Moreover, 
the chilling pretreatment decreased the accumulation of fresh and dry biomass of wheat 
shoots as well as the total chlorophyll content in the leaves at the subsequent prolonged 
cadmium impact. It was concluded that the response of wheat plants to a prolonged im-
pact (7 d) of a low non-freezing temperature or cadmium changed significantly if pre-
ceded even by a short-term (1 d) treatment with the other stress factor. In particular, 
exposure to cadmium before chilling partially ‘disrupted’ the programme of cold adapta-
tion, wherefore the plants’ resistance did not reach the level typical for cold hardening 
at a temperature of 4 °С, and cold pretreatment of the plants, in turn, aggravated the 
negative effects of cadmium on cold tolerance, biomass accumulation and the content of 
photosynthetic pigments in wheat leaves.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; low non-freezing temperature; cadmium; pretreat-
ment; cold tolerance; accumulation of biomass; photosynthetic pigments.
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Биологическая повторность в пределах од-
ного варианта каждого отдельного опыта варь-
ировала в зависимости от анализируемого по-
казателя от 3 до 6. Каждый опыт повторяли не 
менее 3 раз. В таблицах и на графиках приве-
дены средние арифметические значения и их 
стандартные ошибки. В статье обсуждаются 
величины, 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

Комбинированное действие Cd→4°С. Уста-
новлено, что суточная предобработка пророст-

ков пшеницы сульфатом кадмия (100 мкМ) вы-
зывает достоверный прирост холодоустойчи-
вости клеток листьев (рис. 1). В дальнейшем, 
при переносе растений в условия действия 
температуры 4 °С устойчивость продолжала 
быстро нарастать в течение суток, следующие 
двое суток она оставалась на достигнутом уро-
вне, а затем постепенно снижалась (рис. 1).

Кроме того, в присутствии кадмия происходи-
ло активное накопление сырой биомассы побе-
гов пшеницы, однако при переносе проростков 
в условия действия температуры 4 °С этот про-
цесс тормозился и в дальнейшем возобновлялся 
только к 7-м суткам опыта (рис. 2, А). Отметим, 
что при комбинированном действии кадмия и хо-
лода зафиксировано активное накопление сухой 
биомассы побегов пшеницы (рис. 2, Б), и поэто-
му отношение сухой биомассы побегов к сырой 
к концу опыта заметно возрастало (табл. 1).

Рис. 1. Влияние суточной предобработки кадмием на холодоустойчивость 
клеток листьев проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию 
температуры 4 °С (Cd→4°С). Здесь и на рис. 2, 3: И – исходный уровень, Cd – 
предобработка кадмием (100 мкМ) в течение 1 сут

Рис. 2. Влияние суточной предобработки кадмием на накопление сырой (А) и сухой (Б) биомассы побегов 
проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию температуры 4 °С (Cd→4°С)
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Укажем также, что суммарное содержание 
хлорофиллов в листьях после предобработки 
растений кадмием несколько увеличивалось 
и затем в течение первых суток действия тем-
пературы 4 °С этот процесс продолжался, но 

уже через 2 сут отмечено значительное сниже-
ние данного показателя (рис. 3).

Комбинированное действие 4°С→Cd. Пока-
зано, что суточная предобработка проростков 
пшеницы холодом (4 °С) вызывала заметное 

Рис. 3. Влияние суточной предобработки кадмием на суммарное со-
держание хлорофиллов в листьях проростков пшеницы, подвергнутых 
недельному воздействию температуры 4 °С (Cd→4°С)

Таблица 1. Влияние комбинированного действия низкой температуры и кадмия на отношение сухой и сырой 
биомассы побегов проростков пшеницы

Вариант опыта
Сухая/сырая биомасса побега

Исходный 
уровень

Предобра-
ботка*

Экспозиция, ч
24 48 72 144 168

Cd→4°С 0,11 0,11 0,13 0,14 0,15 0,17 0,17

4°С→Cd 0,11 0,13 0,11 0,12 0,11 0,12 0,12

Примечание. *Предобработка растений кадмием или холодом (4 °С) в течение 1 сут.

Рис. 4. Влияние суточной предобработки холодом на холодоустойчи-
вость клеток листьев проростков пшеницы, подвергнутых недельному 
воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd). Здесь и на рис. 5, 6: И – ис-
ходный уровень; 4 °С – предобработка холодом (4°С) в течение 1 сут
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увеличение их холодоустойчивости, которая 
при последующем действии кадмия (100 мкМ) 
в течение 3 сут оставалась постоянной, а к кон-
цу опыта снижалась до уровня, близкого к ис-
ходному (рис. 4).

Накопление сырой биомассы побегов пол-
ностью тормозилось во время предобработ-
ки холодом, но в дальнейшем при переносе 
растений в условия действия кадмия оно во-
зобновлялось (рис. 5, А). При этом сухая био-
масса побегов увеличивалась в течение всего 
опыта (рис. 5, Б), и поэтому отношение сухая/
сырая биомасса существенно не изменялось 
(табл. 1).

Содержание хлорофиллов в листьях пше-
ницы под влиянием предобработки холодом 
несколько увеличилось, а после переноса рас-
тений в условия действия кадмия продолжа-
ло повышаться еще в течение суток, но уже на 
2-е сут опыта резко уменьшалось и к 6–7-м сут 
было намного ниже исходного уровня (рис. 6). 

Снижение содержания фотосинтетических 
пигментов сопровождалось появлением при-
знаков хлороза – примерно на 4–7-е сут опыта 
листья пшеницы желтели и скручивались.

обсуждение

В результате проведенного исследова-
ния установлено, что суточная предобработ-
ка проростков пшеницы кадмием вызывает 
увеличение холодоустойчивости их листьев, 
а дальнейшее воздействие на растения холода 
(4 °С) стимулирует ее последующий рост. Эти 
данные хорошо корреспондируются с пред-
ставлениями о кросс-адаптации растений и об 
участии не только специфических, но и общих 
(неспецифических) адаптивных реакций в фор-
мировании повышенной холодоустойчивос-
ти [Кузнецов, Дмитриева, 2006; Титов и др., 
2006]. По всей видимости, увеличение холодо-
устойчивости пшеницы под влиянием кадмия 

Рис. 6. Влияние суточной предобработки холодом на суммарное содер-
жание хлорофиллов в листьях проростков пшеницы, подвергнутых дли-
тельному воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd)

Рис. 5. Влияние суточной предобработки холодом на накопление сырой (А) и сухой (Б) биомассы побегов 
проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd)
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происходит вследствие индукции у растений 
ряда общих (неспецифических) адаптацион-
ных изменений, в то время как формирова-
ние повышенной холодоустойчивости в про-
цессе длительного воздействия температуры 
4 °С, которая является для пшеницы закали-
вающей, включает в себя не только общие, но 
и более специфические адаптационные из-
менения. Однако важно отметить, что макси-
мальный прирост холодоустойчивости в случае 
комбинированного действия кадмия и темпе-
ратуры 4 °С не достигал значений, зафикси-
рованных в процессе холодового закаливания 
без предобработки кадмием (табл. 2). Более 
того, на 4-е сут опыта при комбинированном 
действии этих факторов холодоустойчивость 
пшеницы начинала снижаться. Можно пред-
положить, что кадмий, который успевает пос-
тупить в листья пшеницы в течение суток при 
нахождении растений в обычной температуре 
[Репкина и др., 2015], в дальнейшем оказывает 
на проростки токсическое действие, что приво-
дит к частичному «сбою» программы холодовой  
адаптации.

Важно, что обнаруженное в наших опытах 
увеличение холодоустойчивости пшеницы со-
провождалось изменениями ряда других фи-
зиологических показателей, причем направ-
ленность некоторых из них определялась глав-
ным образом действием низкой температуры 
(табл. 2). Например, рост проростков пшеницы, 
судя по накоплению сырой биомассы побегов, 
был ингибирован и частично восстанавливался 
только к концу опыта, так же как и при холодо-
вом закаливании без предобработки кадмием 
[Венжик и др., 2015б]. При этом накопление 
сухой биомассы продолжалось в течение всего 
опыта и при комбинированном действии фак-
торов, и при действии температуры 4 °С без 
предобработки кадмием, поэтому отношение 
сухой биомассы побегов к сырой биомассе 
повышалось. Такого рода реакция вполне ти-
пична для холодостойких растений, выращи-
ваемых в условиях низких температур, и она 
свидетельствует о сохранении баланса между 

ростом и фотосинтезом [Ensminger et al., 2006; 
Климов, 2008], благодаря чему в их клетках 
и тканях происходит накопление резервных 
энергоемких (липидов и углеводов) веществ, 
необходимых для холодовой адаптации [Theo-
charis et al., 2012].

С другой стороны, предобработка пшени-
цы кадмием приводила к заметному снижению 
содержания фотосинтетических пигментов 
(табл. 2). Вероятно, частичный «сбой» програм-
мы холодовой адаптации, зафиксированный 
в наших опытах, может быть связан с негатив-
ным влиянием кадмия на фотосинтетический 
аппарат. Кроме того, учитывая высокую ток-
сичность кадмия [Титов и др., 2014], нельзя 
исключить, что в данном случае он ингибирует 
и какие-то другие процессы, например, синтез 
белков, участвующих в ответе растительного 
организма на холод, или активность некоторых 
ферментов [Bashir et al., 2015].

Результаты другой серии опытов, в которой 
воздействие температуры 4 °С на проростки 
пшеницы предшествовало действию кадмия, 
показали, что холодоустойчивость увеличива-
ется только в процессе предобработки, а при 
последующем действии кадмия остается на 
достигнутом уровне и к концу опыта снижа-
ется. Эти данные свидетельствуют о том, что 
повышение холодоустойчивости под влияни-
ем кадмия является неспецифическим. Оно 
сопровождалось рядом изменений основных 
физиологических показателей, касающихся 
роста и фотосинтетического аппарата расте-
ний (табл. 2). Важно, что такие же изменения 
происходили под влиянием кадмия без холо-
довой предобработки (табл. 2). В обоих случаях 
наблюдалось повышение холодоустойчивости, 
торможение роста растений, снижение содер-
жания фотосинтетических пигментов и появле-
ние признаков хлороза.

Отметим, что снижение темпов роста, на-
копления биомассы и хлороз листьев относят-
ся к основным индикаторам токсического дей-
ствия кадмия на растения [Титов и др., 2007, 
2014; Hasan et al., 2009; Gallego et al., 2012; 

Таблица 2. Количественная оценка изменения некоторых физиологических показателей у проростков 
пшеницы при действии температуры 4 °C, кадмия и их комбинированном действии

Показатель
Вариант опыта

4 °C Cd→4°C Cd 4°C→Cd
Холодоустойчивость 153 112 115 107
Сырая биомасса побегов 112 116 158 149
Сухая биомасса побегов 161 183 196 165
Содержание хлорофиллов, a+b 106 94 93 86

Примечание. Показатели в вариантах опыта 4 °С и Cd (без предобработок) рассчитаны по результатам предыдущих иссле-
дований [Венжик и др., 2015а, б]. Значения показателей приведены на 7-е сут опытов в % от исходного уровня, который 
принят за 100 %.
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Казнина, Титов, 2013]. Замедление роста при 
действии кадмия является следствием его не-
гативного влияния на деление и рост клеток 
[Tran, Popova, 2013], минеральное питание [Ci 
et al., 2010], активность ферментов [Wang et al., 
2014], синтез белков [Hasan et al., 2009]. Хлороз 
листьев обусловлен, с одной стороны, непо-
средственным влиянием кадмия на биосинтез 
и/или деградацию хлорофиллов [Wang et al., 
2014], а с другой стороны, связан с изменения-
ми в ультраструктуре и биохимическом составе 
фотосинтетических мембран [Moradkhani et al., 
2013; Ali et al., 2014], а также со снижением ак-
тивности фотосистемы II, наиболее чувстви-
тельной к действию кадмия [Wang et al., 2014; 
Piršelova et al., 2016; Yughoubian et al., 2016]. 
В наших предыдущих исследованиях было по-
казано, что при совместном действии холода 
и кадмия низкая температура частично ниве-
лирует токсическое действие кадмия, в частно-
сти, на фотосинтетический аппарат растений, 
предотвращая развитие хлороза [Венжик и др., 
2015а]. Результаты опытов по комбинирован-
ному действию этих стресс-факторов наглядно 
демонстрируют, что если воздействие холода 
предшествовало действию кадмия, то в этом 
случае низкая температура не только не оказы-
вала защитного действия, но и усиливала нега-
тивные эффекты кадмия на рост растений и со-
держание фотосинтетических пигментов.

Заключение

Проведенные исследования показали, что 
комбинированное (последовательное) дейст-
вие низкой температуры и кадмия вызывает 
у растений пшеницы целый ряд физиологичес-
ких изменений: увеличение холодоустойчивос-
ти, торможение роста и снижение содержания 
в листьях фотосинтетических пигментов. При 
этом, если обработка кадмием предшество-
вала действию на растения холода, то у них 
сохранялась способность накапливать резерв-
ную биомассу, необходимую для адаптации 
растений, находящихся в условиях длительно-
го охлаждения, хотя и происходил частичный 
«сбой» этого процесса. Если же суточное воз-
действие низкой положительной температу-
ры предшествовало продолжительному (7 сут) 
действию на растения кадмия, то наблюдалось 
усиление его негативных эффектов на рост и на 
пигментный аппарат пшеницы. Следовательно, 
реакция растений пшеницы на продолжитель-
ное действие каждого из этих стресс-факторов 
заметно изменяется, если ему предшествует 
даже относительно непродолжительное воз-
действие другого стресс-фактора.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания по теме № 0221‑2014‑0032.
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ВлиЯние цинКа на росТ и ФоТосинТеТичесКий 
аППараТ расТений ПШеницы В услоВиЯХ 
оПТимума и гиПоТермии

н. м. Казнина, Ю. В. Батова, г. Ф. лайдинен, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

В лабораторных условиях исследовали влияние цинка в высокой концентрации 
(1000 мкМ) на рост и состояние фотосинтетического аппарата растений озимой пше-
ницы (Triticum aestivum L.) при оптимальной (22 °С) и пониженной (4 °С) температуре. 
Показано, что независимо от температуры цинк в изученной концентрации оказыва-
ет ярко выраженное негативное действие на растения, вызывая уменьшение содер-
жания в листьях основных фотосинтетических пигментов (хлорофиллов и каротино-
идов), снижение потенциальной квантовой эффективности фотосистемы II. Кроме 
того, при воздействии этого металла у проростков в опытных вариантах наблюдалось 
частичное закрывание устьиц и уменьшение площади устьичной щели. Указанные из-
менения, наряду с другими возможными изменениями и/или нарушениями физио-
логических процессов, приводили к снижению фотосинтетической активности и тор-
можению роста растений. Однако при оптимальной температуре отрицательное воз-
действие цинка на проростки к концу опыта (3 сут) ослабевало. В частности, скорость 
фотосинтеза, а также накопление биомассы побегов достигали уровня, характерного 
для растений контрольного варианта. В условиях же гипотермии ингибирующий эф-
фект, обусловленный одновременным действием этих двух стресс-факторов, кото-
рый фиксировался по ряду изученных показателей роста (высота побега и надземная 
биомасса) и состояния фотосинтетического аппарата (содержание фотосинтетичес-
ких пигментов, интенсивность фотосинтеза, оводненность тканей листа), напротив, 
усиливался. Обнаруженное в опыте в условиях действия оптимальной и низкой тем-
пературы примерно равное уменьшение значений максимального квантового выхода 
фотохимической активности ФС II (Fv / Fm) связано, очевидно, со слабой зависимостью 
реакций световой фазы фотосинтеза от температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; цинк; низкая положительная температу-
ра; рост; фотосинтез.

N. M. Kaznina, Yu. V. Batova, G. F. Laidinen, A. F. Titov. THE EFFECT 
OF ZINC ON THE GROWTH AND PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF 
WHEAT UNDER OPTIMAL AND HYPOTHERMIC CONDITIONS

The effect of zinc in a high concentration (1000 µM) on the growth and the photosynthetic 
apparatus of winter wheat plants (Triticum aestivum L.) was investigated in the laboratory 
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Введение

Среди основных загрязнителей окружаю-
щей среды из группы тяжелых металлов наи-
более широко распространенным является 
цинк [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Ильин, 
2012]. Несмотря на то что этот металл отно-
сится к жизненно необходимым для растений 
микроэлементам, в высоких концентрациях 
он способен вызывать серьезные нарушения 
в их жизнедеятельности. Так, при увеличе-
нии содержания цинка в почве замедляются 
рост и развитие растений, снижается интен-
сивность фотосинтеза и дыхания, нарушается 
водный обмен, в результате заметно умень-
шается продуктивность растений [Титов и др., 
2007; Казнина и др., 2010; Vassilev et al., 2011]. 
В этой связи в настоящее время в целом ряде 
стран активно изучается влияние высоких кон-
центраций этого металла на культурные виды 
растений, включая представителей cемейства 
Poaceae, многие из которых относятся к веду-
щим сельскохозяйственным культурам. Од-
нако следует подчеркнуть, что в большинстве 
случаев такого рода исследования проводятся 
при оптимальных или близких к ним темпера-
турах. Хотя в естественных условиях, особенно 
в северных регионах, в период активной веге-
тации нередки периодические (от нескольких 
часов до нескольких суток) понижения темпе-
ратуры до низких положительных и даже отри-
цательных значений, что вызывает у растений 
многочисленные изменения, затрагивающие 
так или иначе все их наиболее важные жизнен-
ные функции.

Учитывая это, задача настоящего иссле-
дования заключалась в сравнительном изуче-
нии воздействия высокой концентрации цинка 
в корнеобитаемой среде на основные физио-
логические процессы – рост и фотосинтез – 
у растений пшеницы при оптимальной и низкой 
положительной температурах.

материалы и методы

Объектом исследования служили растения 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) с. Москов-
ская 39, которые выращивали в камере искус-
ственного климата в рулонах фильтровальной 
бумаги при температуре 22 °С, относительной 
влажности воздуха 60–70 %, ФАР 100 мкмоль/ 
(м2·с), 14-часовом фотопериоде, на питатель-
ном растворе Хогланда – Арнона с добавлением 
микроэлементов, в том числе цинка в концент-
рации 2 мкМ (контрольный вариант). В опытном 
варианте к питательному раствору добавляли 
цинк в концентрации 1000 мкМ в форме суль-
фата (Zn2+, 22 °С). Спустя 7 сут часть растений 
этого варианта переносили на 1 или 3 сут в ка-
меру с температурой 4 °С (Zn2+, 4°С), а другие 
оставляли в прежних условиях (22 °С). Влияние 
цинка на рост растений в условиях действия оп-
тимальной и низкой температур оценивали по 
изменению (по отношению к контролю) высоты 
и биомассы побега. О воздействии металла на 
фотосинтетический аппарат (ФСА) судили на 
основе анализа содержания фотосинтетичес-
ких пигментов, фотохимической активности фо-
тосистемы II (ФС II), площади устьичной щели 
и интенсивности фотосинтеза.

under optimal (22 °C) and low (4 °C) temperatures. It was shown that irrespective of the 
temperature, zinc in the stated concentration had a pronounced negative effect on the 
plants, causing a decrease in the content of the main photosynthetic pigments (chloro-
phylls and carotenoids) in the leaves, and a decline of the potential quantum efficiency of 
photosystem II. In addition, the exposure of the experimental plants to this metal caused 
a partial closure of stomata and a decrease of the stomatal pore size. These changes, 
along with other possible modifications and/or disruptions of physiological processes, 
inhibited the photosynthetic activity and growth of the plants. Where the temperature 
was optimal, however, the detrimental effect of zinc on the plants was attenuated toward 
the end of the experiment (3 days). Namely, the rate of photosynthesis, as well as the 
accumulation of shoot biomass reached a level typical of the control plants. Under hy-
pothermic conditions, on the contrary, the inhibitory effect caused by the simultaneous 
action of these two stress factors, which was manifest in a number of the studied growth 
indices (shoot height and aboveground biomass) and the state of the photosynthetic ap-
paratus (photosynthetic pigments content, rate of photosynthesis, leaf tissue water con-
tent) tended to build up. The approximately equal decrease in the values of the maximum 
quantum yield of the PS II photochemical activity (Fv / Fm) detected experimentally under 
temperature optimum and hypothermia is obviously connected with the weak depen-
dence of light-dependent reactions on temperature.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; heavy metals; low positive temperature; photosyn-
thesis.
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Сухую биомассу растений измеряли после 
высушивания при 105 °С до постоянного сухо-
го веса. Содержание пигментов определяли 
на спектрофотометре (СФ-2000), экстрагируя 
80%-м ацетоном [Шлык, 1971]. Интенсивность 
фотосинтеза анализировали по выделению СО2 
на установке для исследования СО2-газообме-
на и водяных паров HСM-1000 (Walz, Германия). 
Максимальный квантовый выход фотохимичес-
кой активности ФС II (Fv/Fm) измеряли с помо-
щью флуориметра MINI-PAM (Walz, Германия) 
на адаптированных к темноте листьях. Изме-
рение размеров устьичной щели проводили на 
нижнем эпидермисе листа методом отпечатков 
с использованием светового микроскопа Мик-
мед 2 (ЛОМО, Россия) и окуляр-микрометра 
[Жолкевич, Пильщикова, 1989].

Биологическая повторность в пределах каж-
дого варианта опыта составляла для разных по-
казателей от 3 до 10 растений, аналитическая 
повторность 3–4-кратная. Весь опыт повторяли 
дважды. Достоверность различий оценивали 
с помощью критерия Стьюдента при p < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании ЦКП НО ИБ КарНЦ РАН «Комплекс-
ные фундаментальные и прикладные исследо-
вания особенностей функционирования живых 
систем в условиях Севера».

результаты и обсуждение

Результаты исследования показали, что 
цинк в концентрации 1000 мкМ оказывает ярко 
выраженное негативное воздействие на рост 
и фотосинтетический аппарат пшеницы, при 
этом при кратковременном (1 и 3 сут) пониже-
нии температуры до 4 °С изученные показатели 
уменьшались в большей степени, чем при оп-
тимальной. В частности, если при 22 °С у рас-
тений в присутствии цинка высота побега и на-
копление надземной биомассы уменьшались 
по сравнению с контролем на 18–25 %, то 
при действии низкой температуры уже через 

1 сут оба показателя снижались почти на 40 % 
(табл. 1). Важно отметить, что при оптималь-
ной температуре отрицательное воздействие 
цинка на рост проростков несколько ослабе-
вало к концу опыта, тогда как при температуре 
4 °С ингибирующий эффект, обусловленный 
одновременным действием этих двух стресс-
факторов в отношении изученных показателей, 
напротив, усиливался.

Из литературных данных следует, что от-
рицательное влияние высоких концентраций 
цинка на рост может быть обусловлено как его 
непосредственным воздействием на клеточ-
ное деление и растяжение, что характерно для 
тяжелых металлов, так и опосредованным вли-
янием на другие физиологические процессы, 
в частности фотосинтез и водный обмен [Каз-
нина и др., 2009; Jain et al., 2010; Серегин и др., 
2011]. При этом хорошо известно, что условия 
минерального питания и температура в значи-
тельной степени влияют на состояние фото-
синтетического аппарата [Магомедова и др., 
2008]. В наших исследованиях при температу-
ре 22 °С ингибирование фотосинтеза под вли-
янием цинка составляло около 20 %, однако 
к концу эксперимента скорость этого процесса 
практически не отличалась от контроля. В усло-
виях гипотермии уже через 1 сут наблюдалось 
резкое торможение скорости фотосинтеза (на 
60 % по отношению к контролю), которое еще 
более усиливалось через 3 сут (рис.).

Снижение скорости фотосинтеза у растений 
сопровождалось уменьшением содержания 
фотосинтетических пигментов в обоих вариан-
тах опыта, но было более явно выражено в ва-
рианте с низкой температурой (табл. 2). При 
этом если при температуре 22 °С содержание 
хлорофиллов уменьшалось в большей степени, 
чем каротиноидов, то при воздействии темпе-
ратуры 4 °С наблюдалось заметное понижение 
концентрации обеих форм пигментов.

В более ранних исследованиях нами было 
обнаружено, что ФСА злаков, в частности 

Таблица 1. Влияние цинка (1000 мкМ) на рост растений пшеницы с. Московская 39 при оптимальной 
(22 °С) и пониженной (4 °С) температурах

Экспозиция, сут Контроль, 22 °С Zn2+, 22 °С Zn2+, 4 °С
Высота побега, см

0 18,1 ± 0,4 12,8 ± 0,5* 12,8 ± 0,5*
1 18,0 ± 0,5 14,3 ± 0,5* 12,0 ± 0,5*
3 23,5 ± 0,5 17,7 ± 0,5* 14,8 ± 0,4*

Сухая биомасса побега, мг
0 14,5 ± 0,5 11,9 ± 0,7* 11,9 ± 0,7*
1 16,4 ± 0,6 12,2 ± 0,7* 10,3 ± 0,7*
3 19,4 ± 1,1 19,1 ± 1,2* 15,3 ± 0,5*

Примечание. * Отличия от контроля достоверны при p < 0,05 (для табл. 1, 2, 3).
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ячменя и овса, довольно устойчив к высоким 
концентрациям цинка в корнеобитаемой сре-
де [Казнина, 2016]. При этом поддержание 
относительно высокой скорости фотосинтеза 
обеспечивается целым рядом адаптационных 
изменений в ФСА, среди которых одним из 
важных является сохранение высокого уров-
ня каротиноидов. Поскольку каротиноиды вы-
полняют в процессе фотосинтеза ряд важных 
функций, в том числе антиоксидантную, обес-
печивая защиту клетки от повышения уровня 
активных форм кислорода, а также участвуют 
в стабилизации мембран хлоропластов, значи-
тельное уменьшение их содержания (почти на 
50 %), отмеченное у растений при одновремен-
ном действии цинка и низкой температуры, не 
могло не сказаться отрицательно на скорости 
этого процесса.

Еще одной возможной причиной снижения 
интенсивности фотосинтеза в неблагопри-
ятных условиях среды являются нарушения, 

затрагивающие его световые реакции. Нами 
был измерен показатель Fv / Fm, который отра-
жает потенциальную квантовую эффективность 
ФС II и используется в качестве надежного ин-
дикатора фотохимической активности ФСА 
[Гольцев и др., 2016]. Полученные результаты 
показали некоторое уменьшение под влиянием 
цинка значений Fv / Fm, причем примерно рав-
ное в условиях действия оптимальной и низкой 
температуры, что свидетельствует об опреде-
ленных изменениях в ФС II, связанных с разви-
тием стрессового состояния растений (табл. 2). 
Отсутствие различий по данному показателю 
между вариантами опыта с температурой 22 
и 4 °С можно объяснить слабой зависимостью 
многих реакций световой фазы фотосинтеза 
от температуры.

Отметим также, что в неблагоприятных 
условиях внешней среды замедление скоро-
сти фотосинтеза у С3-растений может быть 
связано с частичным или полным закрыванием 

Таблица 2. Влияние цинка (1000 мкМ) на некоторые показатели ФСА растений пшеницы с. Московская 39 
при оптимальной (22 °С) и пониженной (4 °С) температурах

Экспозиция, сут Контроль, 22 °С Zn2+, 22 °С Zn2+, 4 °С
Содержание хлорофиллов (a+b), мг/г сырой массы

0 1,794 ± 0,005 1,509 ± 0,013* 1,509 ± 0,013*
1 2,336 ± 0,014 1,759 ± 0,012* 1,375 ± 0,018*
3 1,841 ± 0,019 1,331 ± 0,003* 1,320 ± 0,025*

Содержание каротиноидов, мг/г сырой массы
0 0,424 ± 0,004 0,295 ± 0,005* 0,295 ± 0,005*
1 0,416 ± 0,005 0,432 ± 0,002 0,221 ± 0,002*
3 0,341 ± 0,001 0,302 ± 0,001* 0,184 ± 0,006*

Fv/Fm
0 0,790 ± 0,002 0,781 ± 0,001* 0,781 ± 0,001*
1 0,790 ± 0,002 0,780 ± 0,002* 0,778 ± 0,001*
3 0,787 ± 0,001 0,780 ± 0,002* 0,777 ± 0,001*

Влияние цинка (1000 мкМ) на интенсивность фотосинтеза у 
растений пшеницы с. Московская 39 при оптимальной (22 °С) и 
пониженной (4 °С) температурах. 1 – контроль, 2 – Zn2+, 
22 °С, 3 – Zn2+, 4 °С



122

устьиц, что является важным механизмом 
их адаптации, обеспечивающим сохранение 
оводненности клеток и тканей за счет снижения 
интенсивности транспирации. В присутствии 
тяжелых металлов, в том числе цинка, закрыва-
ние устьиц может быть результатом нарушений 
в устьичном аппарате, в частности, вследствие 
изменения проницаемости мембран замыкаю-
щих клеток или резкого увеличения уровня АБК 
[Barceló et al., 1988; Караваев и др., 2001; Khud-
sar et al., 2004]. Кроме того, в наших опытах 
у растений под влиянием цинка вне зависимос-
ти от температуры отмечено уменьшение (поч-
ти на 30 % по сравнению с контролем) площади 
устьичной щели (табл. 3), которое, очевидно, 
является защитно-приспособительной реак-
цией растений, направленной на сохранение 
необходимого уровня воды в тканях. Видимо, 
поэтому при оптимальной температуре сниже-
ние оводненности тканей листа под влиянием 
цинка наблюдалось только к концу опыта, а при 
температуре 4 °С – уже через сутки от начала 
воздействия (табл. 3).

Заключение

Результаты проведенных исследований 
показали, что при действии цинка в высо-
кой концентрации (1000 мкМ) у пшеницы как 
при оптимальной (22 °С), так и при низкой 
(4 °С) температуре уменьшается содержание 
фотосинтетических пигментов, снижается ак-
тивность ФС II, а также происходит частичное 
закрывание устьиц и уменьшение площади 
устьичной щели, что наряду с другими возмож-
ными изменениями приводит к замедлению 
скорости фотосинтеза и торможению роста 
растений. Однако при температуре 22 °С ука-
занные изменения носят обратимый характер, 
и к концу эксперимента (3 сут) скорость фото-
синтеза и накопление биомассы побегов до-
стигают уровня, характерного для растений 
контрольного варианта. В условиях гипотермии 
негативный эффект цинка на рост и фотосинтез 

растений заметно усиливается, что, по крайней 
мере отчасти, связано с более существенным 
снижением содержания фотосинтетических 
пигментов, а также с уменьшением оводнен-
ности тканей листа.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания (тема № 0221‑2014‑0032).
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Н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, отчества 
всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организации (стра-
на, город) на русском и английском языке; должности, научные звания, ученые степени авторов; адрес элек-
тронной 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 раскрывающей со-
держание 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. Заго-
ловки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и анг-
лийском языках. На полях бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места располо-
жения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тексте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и -
р о в а т ь  т а б л и ц ы . Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все 
сокращения, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторе-
нии 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 библиогра-
фических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, двуязычные таблицы и подписи 
к рисункам, а также транслитерированный 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 приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточно пол-
ную информацию, для того чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта 
информация уже не дана в другой иллюстрации). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных под-
писях, детали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится 
в 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 BSI.

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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Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS 
OF DIFFERENT REGIMES OF SEED HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

Аннотация на английском языке

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; temperature drop; resistance.

оБраЗец оФормлениЯ ТаБлицы

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °С) 
проростков или корней пшеницы
Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °С 

Показатель 
Index

Контроль
Control

Охлаждение 
проростков

Seedling chilling

Охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , µm2
10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, µm2
0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03 0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, µm2
0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

Число хлоропластов на срезе клетки, шт.
Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число митохондрий на срезе клетки, шт.
Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число пероксисом на срезе клетки, шт.
Number of peroxisomes in cell cross-section

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. Here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

оБраЗец оФормлениЯ ПодПиси К рисунКу

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца из Дульдурги:
(а) – электронная микрофотография кварца; (б) – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристал-
литов; (в) – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:
(а) – electron microphotograph of the quartz sample; (б) – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; (в) – microdiffrac-
tion image corresponding to site 2 in the damping area
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