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ПолиморФиЗм геноВ ПроВосПалиТельныХ циТоКиноВ 
(TNF, IL6) и иХ рецеПТороВ (TNFRSF1A, TNFRSF1B, IL6R) 
и неалКогольнаЯ ЖироВаЯ БолеЗнь Печени

л. В. Топчиева1, и. В. Курбатова1, о. П. дуданова2, 
а. а. соколовская2, а. а. Шиповская2

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
2 Петрозаводский государственный университет

Провоспалительные цитокины (фактор некроза опухоли альфа (TNFα) и интерлей-
кин 6 (IL6)) играют значительную роль в этиологии и патогенезе неалкогольной 
жировой болезни печени (НАЖБП), поскольку способны стимулировать воспале-
ние, а также регулировать апоптоз и некроз клеток печени, индуцировать фиброз. 
Цитокины осуществляют свои функции в организме через взаимодействие с мем-
браносвязанными и растворимыми рецепторами на поверхности клеток, причем 
растворимые формы рецепторов могут действовать как антагонисты и как усилите-
ли их биологических эффектов. Различия в уровне цитокинов, а также растворимых 
и мембраносвязанных цитокиновых рецепторов могут определяться наличием му-
таций в разных областях соответствующих генов. Это может оказывать влияние на 
формирование сигнального пути, определяющего судьбу клеток (т. е. выживание, 
апоптоз или некроз), и, соответственно, на развитие и прогрессирование НАЖБП, 
некоторые формы которой, в частности стеатогепатит и цирроз, сопровождают-
ся усилением апоптоза клеток печени. Однако вопрос о том, влияет ли полимор-
физм генов TNF и IL6, а также рецепторов TNF и IL6 на развитие и прогрессирова-
ние НАЖБП, в настоящее время изучен очень слабо. В статье представлены име-
ющиеся современные данные литературы о связи полиморфизма генов TNF, IL6, 
TNFRSF1A, TNFRSF1B, IL6R с развитием неалкогольной жировой болезни печени.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: неалкогольная жировая болезнь печени; воспаление; цито-
кины; фактор некроза опухоли альфа; интерлейкин 6; рецепторы цитокинов; поли-
морфизм генов.

L. V. Topchieva, I. V. Kurbatova, O. P. Dudanova, A. A. Sokolovskaya, 
A. A. Shipovskaya. GENE POLYMORPHISM OF PROINFLAMMATORY 
CYTOKINES (TNF, IL6) AND THEIR RECEPTORS (TNFRSF1A, TNFRSF1B, 
IL6R): IMPLICATIONS FOR NON-ALCOHOLIC FATTY LIVER DISEASE

Proinflammatory cytokines (tumor necrosis factor alpha (TNFα) and interleukin 6 (IL6)) 
play an important role in the etiology and pathogenesis of non-alcoholic fatty liver dis-
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роль TNFα и IL6 в развитии неалкогольной 
жировой болезни печени

В последнее время появляется все боль-
ше данных о том, что многие хронические не-
инфекционные заболевания сопровождаются 
воспалением, которое характеризуется как за-
щитно-приспособительная гомеостатическая 
реакция организма на повреждение [Висмонт, 
2006]. Однако воспаление может выступать не 
только в качестве защитной реакции организ-
ма, но и играть важную роль в индукции пато-
логических процессов в организме. Например, 
считается, что хроническое воспаление являет-
ся причиной примерно 25 % всех злокачествен-
ных опухолей [Kidane et al., 2014].

Воспалению также отводится важная роль 
в возникновении и прогрессировании неал-
когольной жировой болезни печени (НАЖБП) 
[Giannitrapani et al., 2011]. Неалкогольная жиро-
вая болезнь печени – заболевание, представ-
ленное несколькими клинико-морфологически-
ми формами – стеатоз, протекающий зачастую 
бессимптомно, неалкогольный стеатогепатит 
(НАСГ), фиброз, цирроз печени, гепатоцеллю-
лярная карцинома (ГЦК) [Braunersreuther et al., 
2012]. Главные механизмы сложного патогенеза 
НАЖБП представлены формированием инсули-
норезистентности, цитотоксическим действием 
избытка свободных жирных кислот и воспалени-
ем [Giannitrapani et al., 2013]. Если стеатоз пече-
ни характеризуется доброкачественным клини-
ческим течением, то стеатогепатит отличается 
прогрессирующим течением с возможным раз-
витием цирроза печени и даже гепатоцеллю-
лярной карциномы. Развитие патологических 
процессов при НАЖБП, в отличие от хроничес-
ких заболеваний другой этиологии (вирусной, 
аутоиммунной, алкогольной), происходит более 

медленными темпами. Действительно, НАЖБП 
наблюдается у 20–74 % детей и подростков с из-
быточным весом, свидетельствуя о том, что эта 
болезнь может начинаться очень рано и требу-
ется достаточно длительное время для ее про-
грессирования [Braunersreuther et al., 2012].

Развитие воспалительного процесса в ор-
ганизме обусловлено комплексом физиологи-
чески активных веществ, образующихся в очаге 
повреждения и опосредующих действие фло-
гогенных факторов, получивших название «ме-
диаторов воспаления», которые классифици-
руются как по скорости включения в процесс 
воспаления, так и по происхождению (гумо-
ральные или клеточные). Интерлейкины и мо-
нокины (например, интерлейкин 1 бета (IL1b), 
фактор некроза опухоли (TNFα) и др.) относят-
ся к клеточным медиаторам воспаления. Эти 
белки вырабатываются в основном макрофа-
гами, моноцитами, нейтрофильными грану-
лоцитами и влияют на синтез простагланди-
нов, фагоцитоз, пролиферацию и активацию 
фибробластов, оказывают пирогенный эффект 
[Roth, DeSouza, 2001; Gaur, Aggarwal, 2003; Bri-
to et al., 2016].

Основными медиаторами воспалительного 
процесса при прогрессировании НАЖБП яв-
ляются цитокины. Некоторым из них, напри-
мер, интерлейкину 6 (IL6) и фактору некро-
за опухоли альфа, отводится ключевая роль 
в этом процессе [Fernández-Real et al., 2000; 
Braunersreuther et al., 2012]. В нормальных фи-
зиологических условиях в печени цитокины 
продуцируются в минимальных концентраци-
ях. Однако различные патофизиологические 
стимулы, такие как накопление в клетках пе-
чени липидов, свободных радикалов, а также 
поступление в печень кишечных эндотокси-
нов, способствуют увеличению содержания 

ease (NAFLD), since they can promote inflammation and regulate apoptosis and necrosis 
of liver cells, induce fibrosis. Cytokines perform their functions through interaction with 
membrane-bound and soluble receptors on the cell surface, and the soluble forms of 
receptors may act as antagonists or as enhancers of their biological effects. Differences 
in the level of cytokines and soluble and membrane-bound cytokine receptors may be 
due to the presence of mutations in different regions of the corresponding genes. This 
may influence the formation of the signaling pathway that determines the fate of cells 
(i. e., survival, apoptosis or necrosis) and, accordingly, the development and progress of 
NAFLD, some forms of which, in particular steatohepatitis and cirrhosis, involve intensi-
fied hepatic cell death. However, the question of whether the polymorphism of TNF, IL6 
genes and their receptors affects NAFLD development and progress currently remains 
largely uninvestigated. This paper presents current data from the literature investigating 
the relationship between TNF, IL6, TNFRSF1A, TNFRSF1B, IL6R gene polymorphism and 
the development of non-alcoholic fatty liver disease.

K e y w o r d s: non-alcoholic fatty liver disease; inflammation; cytokines; tumor necrosis 
factor alpha; interleukin-6; cytokine receptors; gene polymorphism.
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провоспалительных молекул. Провоспалитель-
ные цитокины способны стимулировать воспа-
ление, а также регулировать апоптоз и некроз 
клеток печени, индуцировать фиброз [Par, 
Par, 2005; Copaci et al., 2006; Braunersreuther 
et al., 2012].

Члены семейства TNF-белков, в том числе 
TNFα, CD95L, TRAIL (TNFSF10) – наиболее из-
вестные индукторы смерти гепатоцитов. TNFα 
продуцируется в больших количествах кровет-
ворными клетками в ответ на бактериальные 
инфекции или действие липополисахарида. 
Считается, что TNFα является ключевым фак-
тором в развитии НАЖБП, в частности неалко-
гольного стетогепатита (НАСГ). В печени этот 
цитокин секретируется непосредственно гепа-
тоцитами и клетками Купфера. Другим важным 
источником TNFα является висцеральная жи-
ровая ткань.

TNFα синтезируется в виде трансмемб-
ранного белка II типа, с молекулярной массой 
26 кДа (mTNF, membrane-bound TNF), состоя-
щего из 233 аминокислот. Из этих аминокислот 
первые 76 действуют как сигнальный пептид, 
направляющий белок в сторону плазматичес-
кой мембраны. Мембраносвязанный TNF мо-
жет взаимодействовать с металлопротеазой 
TACE (TNF-alpha-converting enzyme), которая 
играет важную роль в развитии млекопита-
ющих. Эта металлопротеаза также участвует 
в расщеплении некоторых других белков, в том 
числе рецепторов TNF. Расщепление TACE по 
аминокислотным остаткам Ala-66 и Val-67 mTNF 
приводит к образованию растворимой формы 
цитокина (sTNF, soluble TNF) с молекулярной 
массой 17 кДа, которая сохраняет свою биоло-
гическую активность. Растворимые и мембра-
носвязанные формы TNF сосуществуют в виде 
моно-, ди- и тримерных белков, причем биоло-
гической активностью обладают именно три-
мерные формы [Bodmer et al., 2002].

Рядом авторов отмечено повышение содер-
жания TNFα в плазме крови пациентов с неал-
когольным стеатогепатитом по сравнению со 
здоровыми донорами, что может способство-
вать развитию у них воспаления и инсулино-
резистентности [Hui et al., 2004]. Так, в работе 
Hotamisligil с соавторами показана взаимосвязь 
между экспрессией TNFα и инсулинорезистент-
ностью при данном заболевании [Hotamisligil 
et al., 1995]. Один из механизмов формирова-
ния инсулиновой резистентности посредством 
TNFα заключается в том, что этот цитокин ак-
тивирует ядерный транскрипционный фактор 
NF-κB в адипоцитах и гепатоцитах, что ведет 
к усилению фосфорилирования инсулиново-
го рецептора I типа, нарушению связывания 

инсулина с рецептором, уменьшению активно-
сти глюкозного транспортера типа 4 (GLUT4) 
и фосфоинозитол-3 киназы и, таким образом, 
снижению захвата и утилизации глюкозы клет-
ками, нарастанию гипергликемии и разви-
тию инсулинорезистентности [Hui et al., 2004; 
Plomgaard et al., 2005]

Интересно, что у пациентов с НАСГ уровень 
TNFα коррелировал не только с инсулиноре-
зистентностью, но и со степенью фиброза пе-
чени [Hotamisligil et al., 1995; Dandona et al., 
1998; Crespo et al., 2001; Lesmana et al., 2009], 
который является следствием ее хронического 
повреждения. Известно, что TNFα стимулиру-
ет гормон-чувствительную липазу, тем самым 
способствуя увеличению содержания в плазме 
свободных жирных кислот и их притоку в пе-
чень. В гепатоцитах, накапливающих эти мо-
лекулы, могут индуцироваться процессы про-
граммируемой клеточной смерти. Звездчатые 
клетки мигрируют к месту повреждения, погло-
щают апоптотические тела и трансформиру-
ются в миофибробласты, которые в активиро-
ванном состоянии секретируют внеклеточный 
матрикс и таким образом способствуют обра-
зованию рубцов в печени [Czaja, 2014].

Однако, как показывают данные литерату-
ры, вопрос о вовлечении TNFα в инсулиноре-
зистентность при НАЖБП остается спорным. 
Например, некоторые исследователи не вы-
явили какую-либо корреляцию между уровнем 
этого цитокина и инсулинорезистентностью 
[Bruun et al., 2003]. Кроме того, использование 
для лечения больных антител к TNFα не приве-
ло к улучшению инсулиновой чувствительности 
[Ofei et al., 1996; Bernstein et al., 2006].

Наряду с TNFα к основным медиаторам вос-
палительного процесса при прогрессировании 
НАЖБП относится другой провоспалительный 
цитокин – интерлейкин 6 [Braunersreuther et al., 
2012]. Интерлейкин 6 является плейотропным 
цитокином, экспрессирующимся во многих 
провоспалительных клетках в ответ на различ-
ные стимулы. Он участвует в регуляции боль-
шого количества биологических процессов, 
включая формирование инсулинорезистентно-
сти и развитие воспаления. Интерлейкин 6 от-
носят к «гепатоцитактивирующим факторам», 
известно о его способности индуцировать син-
тез провоспалительных (острофазных) белков, 
таких как фибриноген и С-реактивный белок 
[Yoneda et al., 2007; Milner et al., 2009].

Интерлейкин 6 играет важную роль в акти-
вации Т-клеточного ответа, способствуя раз-
витию воспаления, которое ассоциировано 
с широким рядом заболеваний [Neurath, Finotto, 
2011]. С этой точки зрения он представляется 
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потенциальным медиатором воспаления при 
НАЖБП. В более ранних исследованиях были 
получены свидетельства протективной роли 
данного цитокина при фиброзе печени, по-
скольку он способствует пролиферации гепа-
тоцитов и их защите от окислительного стрес-
са и митохондриальной дисфункции [Cressman 
et al., 1996; El-Assall et al., 2004]. Однако в по-
следующем было показано, что экспрессия IL6 
в печени пациентов с НАСГ была значительно 
выше, чем в печени больных стеатозом или 
здоровых людей [Wieckowska et al., 2008]. При-
чем экспрессия IL6 в печени позитивно корре-
лировала с тяжестью воспаления, фиброзом 
и уровнем этого белка в плазме [Wieckowska 
et al., 2008]. Повышенное содержание интер-
лейкина 6 в плазме больных  НАЖБП отмече-
но и другими авторами [Kugelmas et al., 2003; 
Abiru et al., 2006; Haukeland et al., 2006]. Так же 
как и в случае с TNFα, обнаружена корреляция 
между уровнем этого цитокина и инсулиноре-
зистентностью [Kopp et al., 2003]. Однако роль 
интерлейкина 6 в развитии НАЖБП пока не 
совсем ясна. Так, имеются результаты, пока-
зывающие отсутствие различий в уровне это-
го цитокина в плазме крови больных диабетом 
2 типа с НАСГ, имеющих признаки фиброза 
печени, по сравнению с больными без НАСГ 
или со слабым фиброзом [Leite et al., 2013]. Не 
было обнаружено разницы в содержании IL6 
в плазме и экспрессии гена IL6 в клетках пе-
чени у пациентов с НАСГ и стеатозом [Yoneda 
et al., 2007; Fitzpatrick et al., 2012]. То есть пока 
полностью не доказано, что повышенный уро-
вень этого цитокина имеет значение в прогрес-
сировании НАЖБП.

По данным современной литературы, ин-
терлейкин 6 играет двойственную роль в раз-
витии и прогрессировании неинфекционных 
заболеваний печени. Так, показано, что IL6 
через STAT3-зависимый путь регулирует экс-
прессию антиапоптотических белков, таких 
как Bcl-2, Bcl-xL, Mcl-1L, FLIP и другие [Taub, 
2003]. Кроме этого, интерлейкин 6 оказыва-
ет ингибирующий эффект в отношении цито-
токсических Т-клеток, запускающих процессы 
апоптоза [Sun et al., 2004]. Тем не менее, по 
другим данным, повышенный уровень IL6 мо-
жет вызвать увеличение концентрации актив-
ных форм кислорода, выступающих в качестве 
индукторов программируемой клеточной смер-
ти, способствовать изменениям в составе ли-
пидов и их окисленных форм и, как следствие, 
атерогенезу [Fernandez-Real et al., 2000]. Таким 
образом, с одной стороны, участвуя в поддер-
жании баланса между пролиферацией и апоп-
тозом, он участвует в регенерации печени, 

а с другой стороны, он может способствовать 
повреждению этого органа, стимулировать 
процессы апоптоза гепатоцитов, индуциро-
вать инсулинорезистентность.

Полиморфизм генов цитокинов и наЖБП

Развитие воспаления, его выраженность, 
характер, течение и исход определяются не 
только силой флогогенного раздражителя и его 
особенностями, но и реактивностью организ-
ма, условиями, конкретными обстоятельствами 
его возникновения и развития [Висмонт, 2006]. 
Генетический фактор, вероятно, также играет 
важную роль в этом процессе. Об этом свиде-
тельствуют данные об ассоциации полиморф-
ных маркеров генов цитокинов и их рецепторов 
с развитием ряда полигенных заболеваний, 
сопровождающихся воспалением, в том числе 
и неинфекционных заболеваний печени [Wang 
et al., 2012]. Полиморфизм генов цитокинов 
и их рецепторов также может влиять на тяжесть 
и исход заболеваний [Герасимова и др., 2015], 
эффективность лечения [Chen et al., 2015].

Гены цитокинов высокополиморфны. В боль-
шинстве исследований по ассоциации поли-
морфизма генов цитокинов с развитием поли-
генных заболеваний рассматривается влияние 
мутаций в промоторной области этих генов, по-
скольку они могут привести к изменению свя-
зывания с этой областью ДНК транскрипцион-
ных факторов и в итоге к снижению или, напро-
тив, повышению транскрипционной активности 
и изменению содержания соответствующих 
белков [Fishman et al., 1998; Karimi et al., 2009]. 
Например, обнаружена связь -238G>A поли-
морфизма гена TNF c НАЖБП [Hu et al., 2009; 
Wang et al., 2012]. Выявлено влияние поли-
морфных маркеров -863C>A и -1031C>T гена 
TNF на развитие неалкогольного стеатоге-
патита [Tokushige et al., 2007]. Показано, что 
-308G>A полиморфизм гена TNF ассоциирован 
с инсулинорезистентностью и гистологически-
ми изменениями при НАЖБП [Aller et al., 2011]. 
Имеются работы, посвященные вкладу мутаций 
в промоторной части гена IL6 в формирование 
неинфекционных болезней печени. Показано, 
что у белокожих европейцев, больных неалко-
гольным стеатогепатитом и гепатокарциномой, 
частота С аллеля по -174G>C маркеру гена IL6 
значительно выше, чем у здоровых людей, что 
может быть предиктором развития у них этих 
заболеваний [Carulli et al., 2009; Giannitrapani 
et al., 2011]. Также установлена ассоциация 
-174G>C полиморфизма гена IL6 с развити-
ем НАСГ в российской популяции; у носителей 
аллеля С достоверно повышен риск развития 
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НАСГ [Курбатова и др., 2016б]. Однако в других 
работах не удалось выявить связь этого поли-
морфизма с развитием НАСГ и фиброза печени 
[Cengiz et al., 2014].

Следует отметить, что исследования, посвя-
щенные связи полиморфизма генов TNF и IL6 
с развитием НАЖБП, немногочисленны и носят 
противоречивый характер. Например, одни ав-
торы выявили связь -238G>A маркера гена TNF 
с НАЖБП [Valenti et al., 2002; Wang et al., 2012], 
другие – нет [Chen et al., 2011; Chowdhury et al., 
2013]. Разногласие в данных по влиянию поли-
морфизма генов цитокинов на генетическую 
предрасположенность к НАЖБП можно объ-
яснить особенностями распределения частот 
аллелей и генотипов в разных популяциях. На-
пример, соотношение частот аллелей (А к G) 
по -308G>A полиморфному маркеру гена TNF 
в группе здоровых жителей Китая составляет 
3,3 %, у населения Азиатско-Тихоокеанско-
го региона – 1,2–7 %, а в других популяциях – 
12,8–23,7 % [Zhou et al., 2010]. Генотип АА по 
данному маркеру не регистрируется у людей, 
живущих в Азиатско-Тихоокеанском регио-
не, однако встречается с частотой 1,2–7,9 % 
у представителей других народностей [Zhou 
et al., 2010].

Другой причиной, по которой не удает-
ся выявить ассоциативную связь между по-
лиморфизмом генов цитокинов и развитием 
НАЖБП, может быть выбор методического 
подхода для ее оценки. В большинстве ис-
следований оценивается влияние единичных 
мутаций. В последнее время стали все чаще 
появляться работы, в которых прослеживает-
ся связь между носительством комплекса ге-
нотипов по разным маркерам одного и того 
же гена (гаплотипами) и генетической пред-
расположенностью к неалкогольной жиро-
вой болезни печени [Tokushige et al., 2007]. 
Так, если оценивался вклад единичных му-
таций в промоторной части гена TNF (напри-
мер, -1031T>C, -863C>A, -857C>T, -308G>A,  
-238G>A однонуклеотидных замен) в развитие 
гепатоцеллюлярной карциномы у жителей Ко-
реи, то связь полиморфизма этого гена с раз-
витием данного заболевания выявить не уда-
лось [Shin et al., 2015]. Однако эти же авторы 
показали, что у носителей комбинации опреде-
ленных генотипов по указанным полиморфным 
маркерам гена TNF (например, -1031, -308, 
-238) значительно повышен риск развития ГЦК.

рецепторы TNFα и IL6

Белки семейства TNF проявляют свои био-
логические эффекты посредством взаимо-

действия с трансмембранными рецепторами 
суперсемейства TNFR (TNF receptor) [Locksley 
et al., 2001]. Все эти белки характеризуются на-
личием богатых цистеином доменов во внекле-
точной области. Данные домены ответствен-
ны за связывание TNF с соответствующими 
лигандами. Есть две основные группы супер-
семейства TNFR: первая группа включает ре-
цепторы смерти, названные так из-за наличия 
в их внутриклеточной области домена смерти, 
который вовлечен в индукцию клеточной гибе-
ли; вторая группа образована рецепторами, 
которые не имеют домен смерти во внутрик-
леточной области. Скорее всего, они имеют 
так называемый домен TIM (TRAF interaction 
motif), с помощью которого они связывают 
TRAF-белки (TNF receptor adaptor factor). Белки 
TRAF являются основными медиаторами анти-
апоптозной функции рецепторов надсемейства 
TNF [MacEvan, 2002; Cabal-Hierro, Lazo, 2012]. 
Рецепторы суперсемейства TNFR неспособ-
ны сами вызвать биологический ответ. Для 
активирования внутриклеточных путей им не-
обходимо связываться с белками-адаптерами 
[Locksley et al., 2001]. Среди этих адаптерных 
белков можно выделить два различных типа:

а) группа белков-адаптеров, содержащих 
домен смерти, таких как TRADD (TNF receptor 
associated protein with death domain) или FADD 
(fas associated protein with death domain), вов-
леченных в передачу сигнала от рецепто-
ров смерти;

б) группа белков-адаптеров, которые не 
имеют домен смерти. К ним относятся TRAF-
белки, которые могут взаимодействовать 
с рецепторами или непосредственно через 
TIM-домены, присутствующие в рецепторах, 
или косвенно через другой белок-адаптер, 
выступающий в роли интермедиатора. Свя-
зывание этих белков-адаптеров с TNFR пред-
полагает активацию различных путей, веду-
щих к активации NF-κB (nuclear factor κB) или 
AP-1 (activator protein-1), а также индукцию 
процессов клеточной гибели путем апоптоза 
или некроптоза [Cabal-Hierro, Lazo, 2012].

Рецепторы суперсемейства TNFR способны 
инициировать широкий спектр биологических 
реакций. В зависимости от типа клеток и окру-
жающих тканей активация специфических TNFR 
может запускать различные биологические 
ответы, такие как клеточная гибель или выжи-
вание. С TNFα могут взаимодействовать два 
рецептора (TNFRI и TNFRII), которые сильно 
различаются по спектру экспрессии (тканеспе-
цифичности) и по сигналингу, а также по спо-
собности взаимодействовать с растворимой 
формой TNFa. sTNF активирует только TNFRI, 
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а mTNF может активировать и TNFRI, и TNFRII. 
Так, при присоединении TNF к TNFRI последо-
вательно образуются два различных сигнальных 
комплекса TNF-рецепторов, разделенные во 
времени и пространстве. Первый из них (комп-
лекс I) контролирует экспрессию антиапоптоти-
ческих белков, которые предотвращают запуск 
процессов клеточной гибели, тогда как второй 
комплекс (комплекс II, или DISC (death inducing 
signalling complex)) запускает процессы клеточ-
ной гибели после интернализации рецептора 
[Cabal-Hierro, Lazo, 2012] (рис. 1).

После связывания TNF с TNFRII происходит 
его тримеризация, за которой следует пря-
мое взаимодействие с TRAF2, а также с TRAF1, 
TRAF3, cIAP1 и cIAP2 через их связь с TRAF2 
(рис. 2). TRAF2 действует как ключевой ме-
диатор в сигнализации TNFRII, что приводит 
к транскрипционной активации генов, связан-
ных с клеточной пролиферацией и выживанием. 
Так как TRAF2 является основным адаптерным 
белком, ответственным за сигналы, вызывае-
мые TNFRII, его деградация оказывает регули-
рующую роль в биологической активности ре-
цептора. Хотя TNFRII сам по себе не является 

рецептором смерти, поскольку он не содержит 
домен смерти, его активация может привести 
к гибели некоторых типов клеток, таких как кле-
точная линия PC60 [Depuydt et al., 2005]. TNFR2 
вовлечен в индукцию апоптоза CD8+ клеток 
различными агентами [Alexander-Miller et al., 
1998; Herbein et al., 1998; Kim, Teh, 2001].

Некоторые исследования указывают на на-
личие функциональных взаимодействий между 
TNFRI и TNFRII, в которых TNFRII может высту-
пать в качестве энхансера (усилителя) цито-
токсического эффекта TNFRI. При активации 
апоптоза FAS лигандом затрагиваются оба 
типа рецепторов (TNFRI и TNFRII). Взаимо-
действие TRAF2 (а также антиапоптотических 
белков cIAP1 и cIAP2) с TNFRI ингибирует спо-
собность этого рецептора к индукции гибе-
ли клеток. Когда TNFRI и TNFRII активируются 
одновременно, TNFRII вызывает деградацию 
TRAF2, тем самым предотвращая связывание 
cIAP1 и cIAP2 с TNFRI, поэтому усиливается 
апоптотическая способность этого рецепто-
ра [Cabal-Hierro, Lazo, 2012]. Таким образом, 
биологические эффекты при активации одного 
и того же набора рецепторов разнообразны. 

Рис. 1. Сигнальные комплексы TNFRI [Cabal-Hierro, Lazo, 2012]
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В зависимости от количественного баланса 
между апоптотическими и антиапоптотически-
ми сигналами можно наблюдать либо пролифе-
рацию клеток, либо их гибель. В связи с этим 
TNFR могут играть защитную роль при воспале-
нии, аутоиммунных заболеваниях и иммунной 
защите, а также участвовать в патогенезе неко-
торых заболеваний.

Большую роль в определении сигнальных 
путей от TNF-рецепторов играет баланс между 
мембраносвязанными и растворимыми фор-
мами рецепторов. Растворимые формы ре-
цепторов образуются в результате шеддинга, 
или отщепления внеклеточных доменов рецеп-
торов. В небольшой концентрации они обна-
ружены в сыворотке и моче здоровых людей. 
Повышение уровня растворимых рецепторов 
TNF можно наблюдать в сыворотке или плаз-
ме при патологических состояниях, например 
при ревматоидном артрите, почечной недо-
статочности, сердечно-сосудистых заболева-
ниях [Safranow et al., 2009; Schulz et al., 2014; 
Pavkov et al., 2015]. У пациентов с НАСГ также 

обнаруживается повышенное по сравнению со 
здоровыми людьми содержание растворимых 
TNFRII [Hui et al., 2004; Tokushigе et al., 2007]. 
Механизмы индукции шеддинга рецепторов 
TNF установлены не до конца. Возможно, сти-
мулы, которые вызывают рост уровня TNF, так-
же вызывают шеддинг рецепторов TNF. Так, 
известно, что CD8+ T-клетки регулируют TNFRII 
сигналинг через снижение уровня этих рецеп-
торов на поверхности клеток и увеличение рас-
творимых форм посредством эктодоменного 
шеддинга [DeBerge et al., 2015]. Предполагают, 
что важную роль в этом процессе играет метал-
лопротеиназа ADAM-17, которая экспрессиру-
ется в активированных CD8+ T-клетках [DeBerge 
et al., 2015]. Физиологическая роль раствори-
мых рецепторов TNF не выяснена. Известно, 
что оба типа растворимых рецепторов могут 
связывать TNF in vitro и ингибировать его био-
логическую активность, конкурируя с рецепто-
рами связывания TNF на поверхности клеток. 
Поэтому было высказано предположение, что 
шеддинг рецепторов в ответ на повышение 

Рис. 2. Передача сигнала с помощью TNFRII [Cabal-Hierro, Lazo, 2012]
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уровня TNF может служить механизмом свя-
зывания и ингибирования TNF, чтобы он не мог 
сразу связаться с поверхностными рецептора-
ми, тем самым ограничивая воспалительный 
ответ [Weifeng et al., 2016]. При низкой кон-
центрации TNF его связывание с растворимы-
ми рецепторами может стабилизировать этот 
цитокин и усилить некоторые его эффекты. 
Получены свидетельства участия раствори-
мых форм рецепторов TNFR в патогенезе ряда 
заболеваний, в том числе и заболеваний пече-
ни [Marinos et al., 1995]. Предполагается, что 
TNFRI-рецепторы участвуют в развитии про-
цессов апоптоза и фиброза в печени [Tarrats 
et al., 2011]. TNFRII-рецепторы, по мнению не-
которых авторов, оказывают иммуномодулиру-
ющий эффект и их уровень отражает степень 
иммунного ответа [Tarrats et al., 2011]. Уровень 
растворимых TNFRI в периферической вене от-
ражает тяжесть воспаления в печени при хро-
ническом гепатите С [Cubillas et al., 2010], ал-
когольном повреждении печени [Naveau et al., 
2001] и метаболических расстройствах [Lin 
et al., 2004]. У пациентов c циррозом содержа-
ние этих рецепторов в печеночных венах кор-
релирует с портальным выходом эндотоксинов 
[Trebicka et al., 2011]. В связи с этим уровни 
растворимых рецепторов TNFRI и TNFRII пред-
лагается использовать в клинике как маркеры 
тяжести заболеваний и прогностические пока-
затели [Tokushigе et al., 2007]. Например, пока-
зано, что у пациентов с циррозом печени хоро-
ший прогноз относительно смертности связан 
с повышенным содержанием в плазме рас-
творимых TNFRII-рецепторов [Grunhage et al., 
2008]. Содержание растворимых TNFR может 
быть использовано также как маркер эффек-
тивности лечения иммунномодулирующими 
препаратами пациентов с заболеваниями пе-
чени, в частности вирусным гепатитом С [Zekri 
et al., 2007]. Однако связан ли повышенный 
уровень этих рецепторов с тяжестью НАЖБП, 
пока не ясно. Так, в работе Hui с соавторами 
не было обнаружено различий в содержании 
растворимых TNFRII у пациентов с диагнозами 
стеатоз и неалкогольный стеатогепатит [Hui 
et al., 2004], тогда как другими авторами выяв-
лено повышение уровня экспрессии этих бел-
ков в печени и плазме крови больных НАСГ по 
сравнению с пациентами со стеатозом [Crespo 
et al., 2001; Tokushigе et al., 2007].

Полиморфизм генов рецепторов цитокинов 
и наЖБП

Уровень sTNFR может определяться не 
только развитием воспаления при ряде 

патологий, но и наличием мутаций в опреде-
ленных областях кодирующих их генов. В на-
стоящее время известно несколько полимор-
физмов генов TNFRI и TNFRII, влияющих на со-
держание мембраносвязанных и растворимых 
форм рецепторов.

Так, например, Glossop c соавторами [2005] 
изучали влияние полиморфизмов TNFRSF1А 
+36A>G и TNFRSF1В -676Т>G на уровень рас-
творимых рецепторов у пациентов, страдаю-
щих ревматоидным артритом. В ходе исследо-
вания не было установлено существенных раз-
личий между сывороточным уровнем двух типов 
sTNFR и тремя генотипами по +36A>G мар-
керу гена TNFRSF1А у пациентов на раннем 
этапе развития болезни и у пациентов с ус-
тановившимся ревматоидным артритом. Од-
нако уровни sTNFRI и sTNFRII существенно 
различались у лиц с разными генотипами по 
-676Т>G маркеру гена TNFRSF1В (TT>TG>GG) 
[Glossop et al., 2005]. Обнаружено, что носите-
ли ТТ генотипа по -609G>T полиморфному мар-
керу гена TNFRSF1A (rs4149570) имеют более 
низкий уровень растворимых sTNFRI по срав-
нению с носителями GG генотипа [Sennikov 
et al., 2014]. А у носителей CC генотипа по 
-1207C>T (rs4149569) полиморфному марке-
ру уровень мембраносвязанных рецепторов 
на интактных CD14 моноцитах оказался ниже, 
чем у носителей GC генотипа. У доноров, име-
ющих СС генотип по -3609C>T маркеру гена 
TNFRSF1В, наблюдали более низкое содержа-
ние CD14 клеток, экспрессирующих TNFRII, по 
сравнению с носителями СТ генотипа.

Среди всех однонуклеотидных полимор-
физмов по генам рецепторов TNF (а их по-
рядка 200 для гена TNFRSF1A и 250 для гена 
TNFRSF1В – по данным базы dsSNP NCBI) 
наиболее изученными в отношении их свя-
зи с развитием воспалительных заболе-
ваний являются полиморфизмы: rs767455 
в позиции +36A>G, -609G>T (rs4149570), 
-383A>C (rs2234649) и -580A>G гена TNFRSF1A. 
Что касается гена TNFRSF1В, то наибольшее 
количество работ посвящено изучению поли-
морфизма М196R (T676G, rs1061622), кото-
рый ассоциирован с изменением уровня TNFα 
в плазме крови [Glossop et al., 2005]. Чаще все-
го изучают ассоциацию данных полиморфиз-
мов с развитием таких заболеваний, как ревма-
тоидный артрит, системная красная волчанка, 
болезнь Крона и другие. Следует отметить, что 
работ, посвященных роли полиморфизма этих 
генов в развитии заболеваний печени, край-
не мало. Имеются сведения о связи rs1800693 
гена TNFRSF1A с развитием билиарного цир-
роза у белокожих европейцев [Liu et al., 2010; 
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Mells et al., 2011], а также с чувствительнос-
тью к гепатиту С [Saito et al., 2004]. Показано, 
что сочетанное действие замен 587T>G в гене 
TNFRSF1B и -238G>A в гене TNF может повы-
шать риск развития алкогольной болезни пече-
ни [Machado et al., 2009]. Замена гуанина на ти-
мин в позиции -329 гена TNFRSF1A (rs4149570) 
приводит к снижению экспрессии TNFR1 и ас-
социирована с развитием гепатоцеллюлярной 
карциномы [Kim et al., 2008]. Также rs1061622 
гена TNFRSF1B, возможно, связан с ГЦК [Wang 
et al., 2005]. Что касается данных по ассоциа-
ции полиморфных вариантов генов рецепторов 
цитокинов с развитием НАЖБП, такие сведения 
практически отсутствуют в литературе.

Комплекс рецепторов, опосредующих 
биологическую активность IL6, состоит из 
трансмембранного гликопротеина 1 типа, на-
званного IL6R (или CD126, GP80), и трансмем-
бранного белка – переносчика сигнала 1 типа 
GP130 (CD130) (рис. 3).

В клетках-мишенях IL6 в первую очередь 
связывается с мембраносвязанным несиг-
нальным α-рецептором IL6R (mbIL6R). Этот 
комплекс затем связывается с двумя молеку-
лами GP130, что приводит к передаче сигна-
ла, которая включает активацию JAK/STAT, ERK 
и PI3 K сигнальных путей. Помимо этого IL6 
способен связываться с растворимыми sIL6R 
рецепторами [Mitsuyama et al., 2006].

Интересно отметить, что только некоторые 
типы клеток экспрессируют IL6R на поверхно-
сти клетки. Этими клетками являются макрофа-
ги, нейтрофилы, некоторые типы Т-клеток и ге-
патоциты. В отличие от IL6R GP130 экспресси-
руется повсеместно. Если активация клеток, 
экспрессирующих только GP130, происходит 
с помощью IL6/sIL6R комплекса, то этот путь 
сигналинга называется транссигнальным пу-
тем, а если активация этих же клеток осу-
ществляется через формирование комплекса 

mbIL6R/IL6, то этот сигнальный путь называет-
ся классическим сигнальным путем (рис. 3).

Образование комплекса IL6/IL6R/GP130 
запускает активацию последующих сигналь-
ных путей. Активация Ras митоген-активи-
руемых протеинкиназ (MAPKs) опосредует 
фосфорилирование и активацию ядерно-
го фактора C/EBPβ, который связывается 
с IL6-чувствительным элементом промоторов 
генов острой фазы, что приводит к индукции 
выработки белков острой фазы. Комплекс IL6/
IL6R/GP130 также активирует Janus киназы 
(JAK), такие как JAK-1, JAK-2, и тирозинкина-
зу 2, а также транскрипционные факторы, та-
кие как переносчики сигналов и активаторы 
транскрипции (signal transducers and activators 
of transcription) STAT1 и STAT3, и фермент фос-
фатидинозитол-3-киназу (PI3 K). Перемещение 
активированных STAT к ядру опосредует ре-
гуляцию большого числа генов, в то время как 
активированная PI3 K, в свою очередь, активи-
рует серин/треонин киназы, в том числе проте-
инкиназу B/AKT [Mitsuyama et al., 2006].

Из указанного выше понятно, что раствори-
мые формы IL6R выступают как усилители био-
логического эффекта IL6.

Активация GP130 транссигнальным путем 
имеет решающее значение для перемещения 
лимфоцитов в воспаленные области. Транс-
сигнальный путь, опосредующий действие IL6, 
играет ключевую роль в развитии некоторых ау-
тоиммунных заболеваний и воспалений, вклю-
чая астму [Doganci et al., 2005], ревматоидный 
артрит [Kotake et al., 1996], хронические вос-
палительные заболевания кишечника [Atreya 
et al., 2000], некоторые типы рака (множест-
венная миелома) [Becker et al., 2004; Stephens 
et al., 2012] и перитонит [Hurst et al., 2001].

Гепатоциты и кроветворные клетки являют-
ся основными источниками sIL6R, обнаружен-
ными в кровообращении [Sheller et al., 2011]. 

Рис. 3. IL6 сигнальные пути [Mitsuyama et al., 2006]
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Об этом свидетельствует тот факт, что у мышей 
с нокаутированным геном Il6r в гепатоцитах сы-
вороточный уровень sIL6R был на 32 % ниже, 
чем у мышей дикого типа [Mitsuyama et al., 
2006]. Нокаут гена IL6R в кроветворных клетках 
привел к редукции сывороточного уровня sIL6R 
на 60 % [McFarland-Mancini et al., 2010].

Уровень мембраносвязанных и раствори-
мых форм IL6R изменяется в плазме крови 
больных различными заболеваниями, напри-
мер, у ВИЧ-инфицированных людей, у больных 
ревматоидным артритом [Honda et al., 1992]. 
При хронических заболеваниях печени, вы-
званных излишним потреблением алкоголя или 
вирусом гепатита С, происходит изменение 
содержания растворимых и мембраносвязан-
ных форм IL6R в плазме крови [Lemmers et al., 
2009]. Так, Lemmers с соавторами наблюдали 
повышение уровня растворимого GP130, но не 
sIL6R, в плазме больных людей [Lemmers et al., 
2009]. Авторы обнаружили, что уровень IL6R 
в плазме снижался по мере усиления фиброза 
печени, а увеличение содержания IL6 ассоции-
ровалось со снижением экспрессии мРНК гена 
IL6R в печени. Было выдвинуто предположение, 
что sGP130 действует как основной негативный 
регулятор IL6-транссигнального пути. Раство-
римый GP130 ингибирует взаимодействие IL6/
sIL6R комплекса с мембранным GP130, предот-
вращая активацию последующего внутрикле-
точного каскада. IL6/GP130 путь считается про-
текторным в отношении тяжести фиброза в не-
паренхимальных клетках печени [Streetz et al., 
2003]. Soresi с соавторами не обнаружил раз-
личий в уровне sIL6R в плазме здоровых людей 
и пациентов с циррозом печени [Soresi et al., 
2006]. Существенное повышение содержания 
этой формы рецептора IL6 авторы выявили 
у больных с гепатокарциномой на III стадии.

Так же как и в случае с TNFR рецепторами, 
содержание растворимых и мембраносвязан-
ных форм IL6R может определяться не только 
активацией иммунной системы при ряде пато-
логических состояний, но и зависеть от поли-
морфизма гена IL6R.

Две изоформы sIL6R, идентифицирован-
ные в плазме крови здоровых индивидуумов, 
генерируются при помощи различных меха-
низмов [Muller-Newen et al., 1996; Jones et al., 
2001]. Считается, что основная часть sIL6R 
продуцируется посредством процесса шед-
динга, при котором происходит протеолити-
ческое расщепление mbIL6R и последующий 
выход лиганд-связывающего эктодомена во 
внеклеточное пространство [Müllberg et al., 
1993]. Вторая изоформа продуцируется через 
трансляцию альтернативно спайсированной 

мРНК, у которой отсутствует последователь-
ность из 94 пар оснований, кодирующая часть 
трансмембранного домена, которая заякори-
вает рецептор на мембране клеток [Lust et al., 
1992; Horiuchi et al., 1994]. На процесс шеддин-
га влияет несинонимическая мутация Asp358A-
la, или rs2228145 (A>C), ранее известная как 
rs8192284, которая происходит внутри облас-
ти, кодирующей сайт протеолитического рас-
щепления, в экзоне 9 гена IL6R, на хромосоме 
1q21.3 [Müllberg et al., 1994]. Этот SNP являет-
ся причиной сильного различия в концентрации 
IL6R у носителей различных аллелей, при этом 
для носителей минорного аллеля (С) характер-
ны пониженные концентрации mbIL6R и повы-
шенные концентрации sIL6R [Galicia et al., 2004; 
Rafiq et al., 2007; Melzer et al., 2008; Lourdusamy 
et al., 2012; Ferreira et al., 2013]. Хотя некоторые 
предыдущие исследования не обнаружили ас-
социацию rs2228145 с экспрессией мРНК IL6R 
[IL6R…, 2012] или экспрессией транскриптов 
РНК, кодирующих mbIL-6R [Ferreira et al., 2013], 
была обнаружена позитивная ассоциация С ал-
леля rs2228145 с уровнем экспрессии альтер-
нативно сплайсированных мРНК [Stephens 
et al., 2012; Ferreira et al., 2013].

Van Dongen с соавторами [2014] показали, 
что полиморфизм в области гена IL6R на хро-
мосоме 1 объясняет 69 % вариаций в уровне 
sIL6R, из которых 19 % обусловлены генети-
ческими вариантами, отличными от rs2228145. 
20 % вариаций обеспечивает rs4537545, при 
этом у носителей ТТ генотипа по данному SNP 
уровень sIL6R в два раза выше, чем у носителей 
СС генотипа [Rafiq et al., 2007]. Было показано, 
что однонуклеотидные замены в 3`-нетранс-
лируемой области гена IL6R ответственны за 
содержание его транскриптов в клетках и уро-
вень sIL6R в плазме крови. Galicia с соавторами 
[2004] продемонстрировали, что у носителей 
минорного аллеля Asp358Ala наблюдается уве-
личение сывороточного уровня IL6R. В работе 
Bankс с соавторами показано, что у носителей 
ТТ генотипа по полиморфному маркеру гена 
IL6R (rs4537545) повышен уровень IL6 и IL6R, но 
не уровень TNFα [Bank et al., 2014].

Мутации в гене IL6R связаны с риском разви-
тия полигенных заболеваний, сопровождающих-
ся воспалением [Ferreira et al., 2013], в том числе 
и с развитием НАЖБП [Курбатова и др., 2016а]. 
Однако работ по генетической предрасполо-
женности носителей разных полиморфных вари-
антов гена IL6R к НАЖБП очень мало. Показано 
снижение риска развития гепатоцеллюлярной 
карциномы, индуцированной вирусом гепатита 
В, у носителей ТТ генотипа по полиморфному 
маркеру rs6684439 гена IL6R [Deng et al., 2014].
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Исходя из изложенного выше, можно за-
ключить, что вопрос о соотношении вклада 
генетических детерминант и факторов среды 
в развитие воспаления при НАЖБП остается 
нерешенным и сохраняет свою актуальность 
в силу значимости провоспалительных цитоки-
нов и их рецепторов в этиологии и патогенезе 
НАЖБП. Расширение представления о связи 
генетических факторов, в том числе полимор-
физма генов цитокинов и их рецепторов, с раз-
витием неалкогольной жировой болезни пече-
ни позволит оценить вклад полиморфизма этих 
генов в механизмы апоптоза, некроза, воспа-
ления и фиброза при НАЖБП. Выявление новых 
перспективных полиморфных маркеров генов 
цитокинов и их рецепторов для оценки индиви-
дуальных рисков развития НАЖБП имеет боль-
шое значение для коррекции медикаментозно-
го лечения и профилактики осложнений.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета (тема № 0221‑2014‑0034) и при под‑
держке стипендии Президента РФ для молодых 
ученых и аспирантов, осуществляющих перс‑
пективные научные исследования и разработ‑
ки по приоритетным направлениям модерниза‑
ции российской экономики на 2015–2017 гг.
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раЗраБоТКа КомПлеКса GREEN JASMINE 
длЯ иЗучениЯ и ПрогноЗироВаниЯ 
сосТоЯниЯ ЭКосисТем Белого морЯ

а. В. Толстиков1, и. а. чернов2, с. а. мурзина3, 
д. м. мартынова4, н. г. Яковлев5

1 Институт водных проблем Севера Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
2 Институт прикладных математических исследований Карельского научного центра РАН, 
 Петрозаводск 
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4 Зоологический институт РАН, Санкт‑Петербург
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Комплекс Green JASMINE предназначен для получения согласованных данных по 
термогидродинамике и биогеохимическим параметрам Белого моря, количествен-
ного выражения потоков вещества внутри водоема и на границе с Баренцевым мо-
рем. В качестве термогидродинамического блока используется модель JASMINE, 
основанная на конечно-элементной модели Северного Ледовитого океана (FEMAO). 
Модель настроена на условия Белого моря и сопряжена с блоком динамики пела-
гической экосистемы, в качестве которого применяется итальянская модель BFM. 
В BFM использован стехиометрический подход для математического описания 
состояния экологической системы: неизвестными являются концентрации тех или 
иных элементов в составе различных функциональных групп, таких как, например, 
диатомовые водоросли, крупный фитопланктон, цианобактерии, бактериопланк-
тон, гетеротрофные жгутиконосцы, растворенное в воде косное органическое или 
неорганическое вещество. Полный список переменных насчитывает пять десятков, 
при этом описаны циклы углерода, азота, фосфора, кремния, а также хлорофилл 
а в составе автотрофных организмов, учитываются растворенный в воде кислород 
и сероводород. Отмечается адекватное воспроизведение термогидродинамичес-
ких параметров Белого моря. Качественное модельное распределение хлорофил-
ла а и первичной продукции также в целом соответствует реальной картине его 
распределения. Разрабатываемый программный комплекс Green JASMINE помо-
гает решать важные задачи, связанные с функционированием экосистем Белого 
моря. Его особенностью является возможность рассматривать распределение 
температуры, солености, льда и состояние экосистем в зависимости от сценари-
ев изменения внешних факторов. Функционирует блок переноса примеси, включая 
перенос нефти, что особенно актуально при моделировании экологических катаст-
роф. Кроме того, комплекс обладает значительной гибкостью и мощным потенци-
алом для расширения.
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Введение

В условиях изменчивости климата исследо-
вание морской флоры и фауны Севера является 
необходимым и неотъемлемым этапом в цепи 
мониторинговых работ, проводимых в Арктике 
и Субарктике. Эффективными инструментами 
изучения функционирования морских экосис-
тем являются трехмерные математические мо-
дели. Они позволяют решать специфические 
задачи, которые даже при обычном многолет-
нем наблюдении либо затруднительны, либо не-
выполнимы. Это относится, например, к анали-
зу сценариев изменения климата (потепление 
или похолодание, увеличение или уменьшение 
количества осадков, колебание характеристик 
расходов рек и т. п.), изменений концентрации 
биогенных элементов в отдельных районах во-
доема, а также к возможности прогнозирования 
состояния моря при сохранении наблюдающих-
ся тенденций и при задаваемых нарушениях 
режима. При этом моделируется воздействие 
внешних факторов, а оцениваются термогидро-
динамические и экосистемные параметры в во-
доеме в зависимости от сценария.

Наличие подобной модели в ИПМИ КарНЦ 
РАН [Chernov, 2013] и объем репрезентативных 
данных по Белому морю за многолетний период, 

имеющийся в ИВПС КарНЦ РАН [Толстиков и др., 
2010] и ЗИН РАН [Usov et al., 2013; База…], со-
здают предпосылки для ответа на вопрос, что 
происходит с экосистемами моря в теплый или 
холодный год, при усилении эвтрофикации, при 
поступлении с речным стоком загрязняющих 
веществ (нефтепродукты, пластик и др.). При 
условии выполнения адекватного воспроизве-
дения моделью процессов, происходящих в во-
доеме, указанный путь работы со сценариями 
станет инструментом для создания прогноза 
изменений состояния Белого моря в будущем 
и для ретроспективного анализа. Обзор сущест-
вующих моделей динамики Белого моря, вклю-
чая экосистемы, был достаточно полно освещен 
в предыдущих работах [Белое море…, 2007; 
Толстиков, 2016], однако нам неизвестна дру-
гая подобная модель, учитывающая трехмерную 
гидродинамику, морской лед и экосистемы, под-
держиваемая и развиваемая в настоящее время.

Совместное использование предлагаемой 
в статье модели, многолетних ихтиологических 
и биохимических данных о состоянии морских 
гидробионтов и экосистем в целом будет спо-
собствовать получению новых данных о влия-
нии изменений климата и экологических усло-
вий на формирование устойчивости уникаль-
ных для водоемов Арктического региона видов, 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Белое море; моделирование; пелагическая экосистема; 
Green JASMINE; BFM.

A. V. Tolstikov, I. A. Chernov, S. A. Murzina, D. M. Martynova, 
N. G. Yakovlev. DESIGN AND APPLICATION OF THE GREEN JASMINE 
COMPLEX FOR THE STUDY AND PREDICTION OF THE ECOSYSTEMS 
STATE AND VARIABILITY OF THE WHITE SEA

The Green JASMINE complex is designed to produce consistent data on the thermo-hy-
drodynamical and biogeochemical parameters of the White Sea, as well as to assess the 
matter fluxes within the sea and in the areas adjacent to the Barents Sea. The JASMINE 
model serves as the Hydrodynamical block and is based on the finite element model 
of the Arctic Ocean (FEMAO). It is coupled with the biogeochemical block, which is the 
BFM model maintained and developed by the BFM Consortium. BFM uses the stoichio-
metric approach for description of the state of ecosystem: variables are concentrations 
of elements or substances in different functional groups, e. g., diatoms, large phyto-
plankton, cyanobacteria, pelagic bacteria, heterotrophic flagellates, dissolved organic 
or inorganic matter, including oxygen and hydrogen sulfide, etc. The total number of 
variables is about 50: cycles of carbon, nitrogen, phosphorus, silicium are described, 
as well as production of chlorophyll-a by autotrophic plankton. Thermodynamical fields 
have been shown to be well reproduced by the model. The behaviour of chlorophyll and 
primary production also corresponds to the real pattern. The developed software com-
plex Green JASMINE allows solving important problems concerning ecological systems 
of the White Sea. It is able to simulate the distribution of water temperature and salini-
ty, ice cover, and ecological tracers depending on climate change scenarios. There is 
a functioning passive tracer advection block which can be useful for simulating ecologi-
cal disasters. The complex is flexible and can be easily extended.

K e y w o r d s: the White Sea; modeling; pelagic ecosistem; Green JASMINE; BFM.
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механизмов их приспособления к условиям вы-
соких широт.

материалы и методы

JASMINE – это программный комплекс чис-
ленной модели водоема, воспроизводящей ди-
намику и термодинамику вод и льда, созданный 
на базе модели Северного Ледовитого океана 
(FEMAO) проф. Н. Г. Яковлева [2009] и в соав-
торстве с ним [Чернов и др., 2016]. Структура 
JASMINE модульная, она относительно просто 
дополняется блоками усвоения данных динами-
ки пелагической экосистемы, переноса примеси 
и т. п. Физические условия для расчетов (темпе-
ратура, соленость и плотность воды, освещен-
ность, скорость ветра, размеры сеточной ячейки 
и т. п.) поставляет JASMINE, она же выполняет 
трехмерную адвекцию, диффузию и гравитаци-
онное осаждение трассеров. Термогидродина-
мические условия для Белого моря воспроизво-
дятся адекватно [Чернов и др., 2016].

Блок экосистемы моря основан на модели 
BFM [http://bfm-community.eu], которая хоро-
шо зарекомендовала себя для моделирования 
пелагической экосистемы морей и океанов 
(Атлантика, фьорды Норвегии, Средиземное 
море, Мировой океан) в составе комплексов 
PELAGOS, NEMO и других [Vichi et al., 2015; 
Lazzari et al., 2016].

BFM использует стехиометрический подход 
для математического описания состояния эко-
логической системы: неизвестными в модели 
являются концентрации элементов и сложных 
веществ в составе различных функциональных 
групп, таких как диатомовые водоросли, круп-
ный фитопланктон, цианобактерии, бактери-
опланктон, гетеротрофные жгутиконосцы, рас-
творенное в воде вещество и т. п. Полный спи-
сок переменных насчитывает пять десятков, при 
этом описаны циклы углерода, азота, фосфора, 
кремния, а также хлорофилла в составе автот-
рофных организмов, учитываются растворен-
ный в воде кислород и сероводород. В модели 
также предусмотрен (хотя по умолчанию отклю-
чен) цикл железа. Поедание, например, одного 
вида фитопланктона хищным зоопланктоном 
описано как убывание концентраций веществ, 
входящих в состав первого, и рост таковых для 
второго. Всего в модели представлено по четы-
ре группы фитопланктона (включая цианобакте-
рии) и зоопланктона, одна группа пелагических 
неавтотрофных бактерий. Недостатком такого 
подхода является необходимость согласовы-
вать значения полей на границах и в устьях рек.

Белое море представляет особую важ-
ность для Российской Федерации, поскольку 

полностью входит в территориальные воды 
страны и активно используется для рыболовс-
тва и марикультуры [Белое море…, 2007]. Ука-
жем его основные особенности, важные с точки 
зрения моделирования его экосистем.

Основная отличительная гидродинамичес-
кая особенность Белого моря – сильный полу-
суточный прилив, индуцированный из Барен-
цева моря и создающий характерную картину 
течений, при этом период приспособления бли-
зок к периоду прилива [Семенов, 2004]. Таким 
образом, имеет место квазипериодический ре-
жим течений и вихрей. Интенсивная приливная 
динамика вод приводит к их перемешиванию, 
особенно в северных районах моря – Воронке 
и Горле. Ветер также серьезно влияет на те-
чения, особенно поверхностные, и способен 
сильно исказить создаваемую приливом струк-
туру течений. Другая особенность моря – отно-
сительно большой объем речного стока (око-
ло 200 км3/год [Гидрометеорология…, 1991]), 
следствием чего является пониженная соле-
ность и сравнительно обильное поступление 
биогенных элементов в заливы. Белое море 
можно рассматривать в качестве посредни-
ка между крупными реками и другими морями 
Арктического региона. Упомянутые выше при-
ливные движения означают существенный во-
дообмен между Белым и Баренцевым морями 
(вытекает около 2200 км3 воды в год, а втекает – 
2000 км3 [Гидрометеорология…, 1991; Белое 
море…, 2007]). Имеет место баланс солености 
между затоком баренцевоморских вод, речным 
стоком и осадками. Высокая динамичность вод 
Белого моря снижает остроту «проблемы на-
чальных данных», т. е. влияние начального рас-
пределения гидродинамических, термохалин-
ных и биогеохимических полей быстро убывает 
со временем. Вместе с тем понятно, что сложно 
рассчитывать на точные измерения многочис-
ленных величин во всем объеме моря.

Белое море относительно мелководно 
(средняя глубина 67 м), в силу чего рельеф 
дна существенно влияет на динамику течений; 
во многих районах биохимически активный 
(и даже эвфотический) слой простирается от 
поверхности до дна моря.

Разрабатываемый программный комплекс 
Green JASMINE, включающий блоки термо-
гидродинамики и экосистемы, блок переноса 
примеси, функционирует на кластерах КарНЦ 
РАН [http://cluster.krc.karelia.ru] и ИВМ РАН 
[www.inm.ras.ru/claster], поскольку алгоритм 
трехмерной адвекции требователен к вычис-
лительным ресурсам и повышение числа пе-
реносимых скалярных полей до нескольких де-
сятков ведет к необходимости использования 



26

в расчетах высокопроизводительных многопро-
цессорных вычислительных устройств. По срав-
нению с современным персональным компью-
тером ускорение достигло 300 раз.

результаты и обсуждение

В настоящий момент динамика первич-
ных продуцентов воспроизводится адекват-
но. Распределение биогенных элементов не-
сколько занижено, при этом соединения азота 

воспроизводятся лучше, чем фосфаты. Одна-
ко в Двинском заливе концентрация нитратов 
выше наблюдаемых значений, тогда как в дру-
гих районах ситуация обратная. Мы связываем 
это с нехваткой данных о фактическом потоке 
веществ со стоком рек. Тем не менее динами-
ка хлорофилла, первичной продукции и био-
массы фитопланктона качественно согласуется 
с общепринятой картиной. Отметим высокую 
изменчивость распределения хлорофилла а, как 
в пространстве, так и во времени. Узкий пик 

Рис. 1. Годовой ход хлорофилла а на поверхности Белого моря 
в двух точках: в Двинском заливе и в юго-восточной части 
Бассейна (вверху) и среднегодовое распределение по горизон-
там. Среднесуточная концентрация (мг/м3)
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концентрации хлорофилла, развивающийся 
в течение нескольких суток во время схода льда, 
полностью сглаживается при среднемесячном 
осреднении: если суточные значения достига-
ют 4 мг/м3 (такие значения действительно иног-
да наблюдаются [Kravchishina et al., 2015]), то 
среднемесячные не превосходят 0,8 мг/м3. Эту 
особенность необходимо учитывать при моде-
лировании распределения хлорофилла а.

На рисунке 1 приведены значения концент-
рации хлорофилла а на поверхности моря и по 
трем горизонтам по многолетним модельным 

данным. Период времени, когда море покры-
то льдом, опущен, так как в зимние месяцы 
концентрация близка к нулю, а объем данных 
по подледному пику цветения фитопланктона 
в марте-апреле пока не позволяет достоверно 
включить его в существующую модель.

Сравниваются две точки в Белом море 
(в Двинском заливе (65° с. ш., 39° в. д.) и в Бас-
сейне (65.5° с. ш., 38° в. д.). В июне концен-
трация хлорофилла а понижается, что свя-
зано с ассимиляцией биогенных элементов 
фитопланктоном [Бергер, 2007]. В северных 

Рис. 2. Годовой ход первичной продукции на поверхности Белого 
моря в двух точках: в Двинском заливе и в юго-восточной час-
ти Бассейна. Опущены зимние месяцы. Осреднение за 10 суток 
(мг/м3 в сутки)

Рис. 3. Первичная продукция (июнь–сентябрь). Среднемного-
летние модельные данные (2004–2014 гг.), в мг С·м-2·сут-1
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районах Белого моря (например, в Воронке) 
выражен осенний пик, связанный с обильным 
развитием динофлагеллят, обычным в этот пе-
риод года [Berger et al., 2001; Martynova et al., 
2011]. На нижних границах эвфотического слоя 
ход значительно более плавный в течение все-
го года (нижняя часть рис. 1).

На рисунке 2 показан годовой ход первич-
ной продукции по модельным данным в тех же 
точках, что и для хлорофилла а.

Качественное модельное распределение 
хлорофилла а в Белом море в целом соответ-
ствует его реальному распределению [Бергер, 
2007; Кравчишина, 2009; Ильяш и др., 2011, 
2016; Kravchishina et al., 2015]. Так, активное 
развитие фитопланктона начинается во время 
разрушения и сразу после схода льда (в мае). 
Наибольшие концентрации в это время года 
наблюдаются в вершинах заливов, минималь-
ные – в Горле и северной части Бассейна. Ле-
том в Онежском заливе отмечаются низкие 
концентрации хлорофилла а, что связано с ис-
черпанием запасов биогенных элементов. Вер-
тикальное распределение хорошо согласует-
ся с данными измерений [Кравчишина, 2009; 
Kravchishina et al., 2015], и максимум наблюда-
ется в фотической зоне, до горизонта 20 м. Се-
зонный модельный ход первичной продукции 

соответствует диапазону измерений in situ 
[Бергер, 2007; Кравчишина, 2009; Ильяш и др., 
2011, 2016; Максимова, 2012; Примаков, 2012]. 
Максимум продукции приходится на май, зна-
чительно менее выражены максимумы в авгус-
те и сентябре.

На рисунке 3 приведены средние многолет-
ние модельные данные по первичной продук-
ции Белого моря за период 2004–2014 гг.

Хорошо выражено снижение первичной про-
дукции летом в Онежском заливе по сравнению 
с Двинским заливом. «Пятно» пониженной кон-
центрации взвешенного твердого вещества на 
границе Кандалакшский залив – Бассейн в ав-
густе проявляется по данным спутниковых съе-
мок практически для того же периода (рис. 4).

Заключение

Таким образом, разрабатываемый про-
граммный комплекс Green JASMINE помогает 
решать важные задачи, связанные с функцио-
нированием экосистем Белого моря. Его осо-
бенностью является возможность рассматри-
вать распределение температуры и солености 
воды, льда и состояние экосистем в зависи-
мости от сценариев изменения внешних факто-
ров (метеорологические параметры, расходы 

Рис. 4. Среднемесячные значения взвешенного твердого вещества (SPM), в мг/л. По дан-
ным спутника MODIS-Aqua. Май–сентябрь 2003–2010 гг. [Burenkov et al., 2011]
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рек). Функционирует блок переноса примеси, 
включая перенос нефти, что особенно акту-
ально при моделировании экологических ка-
тастроф. Кроме того, модель обладает зна-
чительной гибкостью и мощным потенциалом 
для расширения.

Результаты современных исследований 
пелагической экосистемы Белого моря [Usov 
et al., 2013; Белевич и др., 2015; Ильяш и др., 
2016] внушают оптимизм, что в скором време-
ни появятся репрезентативные данные по эко-
системным параметрам и станет возможным 
адекватно воспроизводить распределение, на-
пример, пикофитопланктона, перенос криово-
дорослей со льдом, оценивать миграции личи-
нок ихтиофауны или перемещение пятен нефти 
при ее разливах.

Предлагаемую модель рекомендуется пла-
номерно использовать для проведения мони-
торинговых работ, которые могут иметь и оп-
ределенный экономический эффект, так как их 
можно будет использовать в прогнозе измене-
ния состояния рыб и беспозвоночных в водных 
экосистемах при климатических изменениях.

Работа по моделированию адвективного 
и диффузионного переноса скалярных полей, 
в том числе биогеохимических, и их гравита‑
ционного осаждения, а также работа по на‑
стройке взаимодействия гидродинамического 
и биогеохимического (BFM) блоков выпол‑
нена в ИВМ РАН и поддержана грантом РНФ 
№ 14‑27‑00126. Работа по разделу моделиро‑
вания термогидродинамических и экосистем‑
ных параметров в «теплые» и «холодные» годы 
и установление биогеохимических закономер‑
ностей в зависимости от сценариев изменения 
климата выполняется при поддержке гранта 
РФФИ № 16‑45‑100162 р_а.
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сТруКТурно-динамичесКие ЭФФеКТы  
ВЗаимодейсТВиЯ БелКа и другиХ БиологичесКи 
ЗначимыХ молеКул с ШунгиТоВым наноуглеродом

с. П. рожков, а. с. горюнов
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Изучение физико-химических взаимодействий белков и других биологически зна-
чимых молекул с шунгитовым наноуглеродом (ShC), как представителем семейст-
ва графеновых наноматериалов, необходимо для обеспечения биобезопасности 
в разных областях его применения, включая биомедицину. Динамические харак-
теристики поверхности потенциального контакта нано- и биоструктур, характерис-
тики взаимодействия с растворителем (гидратация) несут существенную инфор-
мацию о типах возникающих связей и взаимодействий, включая взаимодействие 
с переносом лигандов, а также о свойствах соответствующих бионаногибридных 
систем. Методом электронного парамагнитного резонанса (ЭПР) спинового зонда 
на основе стеариновой жирной кислоты (ЖК) исследовано динамическое состоя-
ние области контакта (поверхности) углеродных нанокластеров в дисперсиях ShC 
с молекулами белка (сывороточного альбумина быка, САБ) и других биологичес-
ки значимых молекул и ионов, влияющих на гидратацию (сахароза, мочевина, Na+, 
Cl−, H+, OH−). Показано, что в смешанной дисперсии ShC и САБ возможен перенос 
спин-зонда (ЖК) с белка на наноуглерод и наоборот в зависимости от соотноше-
ния их концентраций. В переносе, вероятно, задействована белковая корона нано-
частиц. Эффект наблюдается при концентрации ShC на два порядка меньшей, чем 
концентрация белка. Это означает возможность использования нанодисперсии 
ShC для воздействия на связывание и транспорт ЖК сывороточным альбумином. 
Применение дополнительных растворенных веществ может позволить регулиро-
вать это воздействие, как это наблюдается в случае с сахарозой. Нелинейности 
аррениусовских зависимостей параметров спектра ЭПР спин-зонда в смешанных 
дисперсиях ShC могут свидетельствовать о наличии фазового перехода, как в по-
лимерных растворах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: водная нанодисперсия углерода; электронный парамагнит-
ный резонанс спин-зондов; сывороточный альбумин; сахароза; мочевина; жирная 
кислота.

S. P. Rozhkov, A. S. Goryunov. STRUCTURAL DYNAMIC EFFECTS OF 
PROTEIN AND OTHER BIOLOGICALLY SIGNIFICANT MOLECULES’ 
INTERACTION WITH SHUNGITE NANOCARBON

Understanding of physicochemical interactions of proteins and other biologically sig-
nificant molecules with shungite nanocarbon (ShC), a graphene family nanomaterial, 
is required to provide biosafety in various fields of its application including biomedicine. 
Dynamic characteristics of potential bio-nano interface, characteristics of interaction 
with the solvent (hydration) carry important information about the types of arising bonds 
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Введение

В последние годы исследования водных дис-
персий наночастиц (НЧ) шунгитового углерода 
(ShC) получили интенсивное развитие, что поз-
волило предложить сценарий происхождения 
шунгита и ответить на ряд вопросов о причинах 
его уникальных свойств [Rozhkova et al., 2016]. 
При всем подобии конденсационных структур, 
возникающих при осаждении водных диспер-
сий разнообразных углеродных наноматери-
алов, шунгитовый наноуглерод выделяется 
основным структурным элементом, лежащим 
в основе его строения. Это непланарные моле-
кулы, которые, как показывают последние дан-
ные целого ряда экспериментальных методов, 
близки по свойствам к восстановленному ок-
сиду графена (ВОГ) [Stankovich et al., 2007; Kim 
et al., 2011; Sheka, Rozhkova, 2014]. Шунгитовый 
углерод нерастворим в воде из-за преоблада-
ния гидрофобных участков на поверхности его 
ультрадисперсных частиц. Однако непланар-
ные графеновые элементы образуют стопки 
(наподобие монетных столбиков) размерами до 
1,5 нм с суммарным дипольным моментом око-
ло 6,5 дебай. Дипольный момент и полярные 
группы (гидроксильные, лактонные и др.) по 
дефектным краям фрагментов могут придавать 
наночастицам углерода гидрофильные свойст-
ва, снижать поверхностную энергию и способс-
твовать устойчивости кластеров наночастиц 
в водной дисперсии и интеркаляции относи-
тельно больших количеств воды в кластерах [Xu 
et al., 2014]. Наряду с тем интересом, который 
графеновые структуры вызывают с точки зре-
ния их физической, химической, кристалли-
ческой фазовой природы, большое внимание 
в настоящее время сосредоточено на изучении 
биологических взаимодействий этих двумерных 

наноматериалов для новых разработок в облас-
ти биомедицины и обеспечения охраны здоро-
вья и безопасности человека в разных областях 
их применения [Wang et al., 2016].

Биологические эффекты и в конечном сче-
те биологическая активность абиогенных на-
ноструктур вообще определяется характером 
и природой взаимодействий и комплексов, 
возникающих при введении наноструктур 
в биологическую среду, а также контактов, об-
разующихся при этом в белковых растворах, 
клеточных суспензиях, культурах клеток. Об-
ласть контакта наноматериала и биологиче-
ской системы охватывает сферу динамических 
физико-химических взаимодействий, кинетики 
и термодинамики процессов обмена между по-
верхностями наноматериала и биологической 
структуры (белка, мембраны, везикул, липи-
дов, ДНК). Для разработки этого направле-
ния необходимо иметь ясное представление 
о силах и молекулярных компонентах, которые 
участвуют во взаимодействиях, возникающих 
в области контакта в ходе коллоидно-химичес-
ких и компенсационных процессов как на био-, 
так и на наноповерхности.

Динамические характеристики состояния 
поверхности потенциального контакта нано- 
и биоструктур несут существенную информацию 
о характере возникающих связей и взаимодей-
ствий, включая взаимодействие с переносом 
лигандов. Важной характеристикой является, 
в частности, состояние гидратации поверхно-
сти, взаимодействие с растворителем, в том 
числе многокомпонентным. Метод ЭПР спин-
зонда – один из прямых методов, позволяющих 
изучать структурно-динамические свойства 
поверхности как белковых, так и наноструктур, 
а также особенности их гидратации [Рожков 
и др., 2007]. В работе ставится задача провести 

and interactions, the interaction of ligand transfer among them, as well as about the prop-
erties of the corresponding bio-nano hybrid forms. The dynamic state of the interface 
(surface) of carbon nanoclusters in ShC dispersions and protein (bovine serum albumin, 
BSA) and other biologically significant molecules and ions (sucrose, urea, NaCl, HCl, 
NaOH) that can affect hydration have been studied using electron spin resonance (ESR) 
of spin probe based on stearic fatty acid (FA) molecule. A transfer of spin probe (FA) from 
protein to nanocarbon and vice versa in a mixed dispersion of ShC and BSA has been 
shown to occur depending on their concentration ratio. Nanoparticle protein corona is 
probably involved in the transfer. The effect has been observed at ShC concentration an 
order of magnitude lower than that of protein. This signifies the possibility to influence FA 
binding and transport by serum albumin using ShC dispersion. This effect can be regu-
lated by additional solutes, as has been observed in the case of sucrose. Nonlinearities 
of Arrhenius dependences of ESR spin probe spectrum parameters in mixed ShC disper-
sions may indicate the phase transition as in polymer solutions.

K e y w o r d s: water carbon nanodispersion; electron spin resonance; serum albumin; 
sucrose; urea; fatty acid.
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методом ЭПР спинового зонда исследование 
динамического состояния области контакта (по-
верхности) углеродных нанокластеров в диспер-
сиях шунгитового углерода с молекулами белка 
(сывороточного альбумина быка, САБ) и дру-
гих биологически значимых молекул и ионов, 
влияющих на гидратацию (сахароза, мочевина, 
соли). Мы использовали гидрофобный спин-
зонд на основе жирной (стеариновой) кислоты, 
который хорошо связывается с сывороточным 
альбумином в гидрофобных участках поверхно-
сти и полостях макромолекулы белка и может 
удовлетворительно связываться с шунгитовым 
наноуглеродом из-за преимущественно гид-
рофобной природы поверхности его наночас-
тиц. Способность нитроксильной группы зонда 
к образованию водородной связи с молекулами 
воды, так же как и его динамические свойства 
(константа сверхтонкой структуры, амплитуда 
и ширина линий спектра, время корреляции), 
является чувствительным инструментом для ха-
рактеристики состояния гидратации и ее изме-
нений, в том числе при фазовых превращениях.

материалы и методы

В работе использовались препараты ком-
мерческого необезжиренного (5-я фракция) 
сывороточного альбумина быка (САБ) про-
изводства PAA Laboratories GmbH. Стабиль-
ные водные дисперсии наночастиц ShC (НЧ 
ShC) представляли собой образцы, приготов-
ленные из шунгитового горнорудного сырья 
Шуньга I согласно методике Н. Н. Рожковой 
[2011] и охарактеризованные с помощью спек-
трофотометрии UV–Vis, рамановского рассе-
яния и динамического рассеяния света (ДРС) 
с исходной концентрацией углерода 0,1 мг/мл 
(рН 7,2). При изучении структурно-динамичес-
ких характеристик с молекулами САБ и НЧ 
ShC связывался гидрофобный спиновый зонд 
на основе молекулы 5-доксил-стеариновой 
кислоты (5-DOXIL-stearic acid, 5DSA) (Sigma). 
Спектры ЭПР спин-зонда регистрировались на 
радиоспектрометре ЭПР Bruker EMX 6/1 с тер-
мостатируемой ячейкой резонатора (±0,2 °C) 
при амплитуде модуляции 1 Гс и СВЧ мощности 
12,6 мВт во избежание насыщения и искаже-
ния сигнала. Эффективное время корреляции 
τэфф и параметр анизотропии έ диффузии спин-
зонда рассчитывались по известным форму-
лам [Вассерман, Коварский, 1986], в которые 
входят такие параметры спектра (сигнала) ЭПР 
спин-зонда, как отношения интенсивностей 
низкополевых h(+1) и высокополевых h(-1) линий 
к центральной линии h(0): h(+1) / h(0); h(-1) / h(0), 
отношение низкополевых и высокополевых 

линий h(+1) / h(-1), с учетом соответствующих зна-
чений ширины линий ∆Н спектра ЭПР [Dhami 
et al., 2008]:

 τэфф = 6,65∆Н (+1) [(h (+1) / h (-1))
1/2) – 1] 10–10 c. (1)

Параметр порядка S рассчитывали по дан-
ным о сверхтонком расщеплении линий спек-
тра: S = (A∥ + 2A^) / (Az – Ax), где Az, Ax – глав-
ные значения тензора сверхтонкой структуры 
(СТС), которые для зонда 5DSA составляют 
31,42 и 5,92 Гс соответственно [Вассерман, 
Коварский, 1986]; A∥, A^ – главные значения 
тензора СТС, определяемые эксперименталь-
но как наибольшее и наименьшее расстояние 
между максимумами крайних линий спект-
ра соответственно.

Зонд, изначально растворенный в хлорофор-
ме, после испарения растворителя осаждал-
ся в виде пленки, на которую затем наносили 
дисперсию НЧ ShC или раствор САБ. При этом 
часть зонда из пленки сорбировалась НЧ ShC 
либо молекулами САБ. Количество адсорбиро-
ванного спин-зонда контролировалось по спек-
тру ЭПР. Полученную дисперсию использовали 
для приготовления образцов разного состава. 
В отсутствие наночастиц ShC или молекул белка 
зонд из пленки в объемную воду не переходил. 
В результате в исходном образце ShC наблю-
дали три узких эквидистантных линии спектра 
с различной амплитудой, которые соответст-
вуют быстрому анизотропному вращению зон-
да (рис. 1). По внешнему виду спектр оказался 
аналогичен спектрам зонда 5DSA, находящего-
ся в изотропной фазе жидкого кристалла [Arcio-
ni et al., 2002]. Параметр анизотропии έ изме-
нялся с температурой практически линейно от 
0,3 до 0,9 в исследованном диапазоне темпе-
ратур, а параметр порядка S не превышал зна-
чения 0,15. Это соответствует быстрому враще-
нию содержащего N-O* группу кольца молекулы 
зонда вокруг молекулярной оси у, перпендику-
лярной N-O связи и рz орбитали атома азота, 
с временем корреляции τ^ [Arcioni et al., 2002]. 
При такой динамике N-O* группы зонда эффек-
тивные значения его времени корреляции τэфф, 
рассчитанные по формуле (1) модели изотроп-
ного вращения зонда, адекватно характеризуют 
его поведение и состояние его микроокружения 
[Лихтенштейн, 1974].

Спектр ЭПР спин-зонда, сорбированно-
го молекулами САБ, за счет иммобилизации 
подвижности зонда, находящегося в полос-
тях белка, характеризовался наличием сильно 
уширенных линий (рис. 1), на фоне которых на-
блюдались узкие линии от зонда, сорбирован-
ного на поверхности белка. Однако доля таких 
зондов не превышала 3 %.
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В работе также использовались химически 
чистые реагенты: сахароза, мочевина, NaCl, 
NaOH, HCl.

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

На рисунке 1 представлены спектры ЭПР 
зонда 5DSA в комплексе с САБ, в смешанной 
дисперсии САБ и ShC, в дисперсии ShC. Видно, 
что спектры зонда 5DSA, сорбированного бел-
ком (верхний спектр) и сорбированного наноуг-
леродом (нижний спектр), существенно разли-
чаются: в случае САБ – это иммобилизованный 
спектр с широкими линиями, в случае ShC – уз-
кие линии быстро вращающегося зонда. Это 
значит, что подвижность зонда в структуре 
наночастиц ShC заметно выше, чем в структу-
ре САБ. Спектр зонда в смешанной дисперсии 
САБ и ShC (средний спектр на рис. 1) являет-
ся промежуточным по форме, что позволяет 
считать его суперпозицией спектров зонда на 

САБ и на ShC в отдельности. Это указывает на 
распределение зонда между центрами на САБ 
и на ShC. Соответственно, при избытке в дис-
персии САБ 5DSA преимущественно сорби-
руется на САБ, но с ростом концентрации ShC 
идет перераспределение в сторону сорбции на 
кластерах ShC. Это может означать, что между 
нанокластерами ShC и молекулами САБ имеет 
место конкуренция за сорбцию 5DSA.

Константа изотропной сверхтонкой струк-
туры 2а0

N, которая определяется расстоянием 
между крайними острыми линиями спектра 
ЭПР, отражает полярность окружения спин-
зонда. Более полярным оказывается окруже-
ние зонда, сорбированного на САБ, а наиме-
нее полярным – в смешанной дисперсии САБ 
и ShC. Вероятно, это обусловлено тем, что при 
образовании белковой короны из молекул САБ 
на нанокластерах ShC зонд экранируется от 
взаимодействия с водой растворителя, причем 
как на молекулах САБ, так и на НЧ ShC.

Зависимости амплитуды низкопольной ли-
нии спектра ЭПР 5DSA от мощности СВЧ ве-
дут себя одинаково в образцах отдельно с ShC 
и с САБ, что говорит о наличии в каждом из 
случаев единой системы спинов. В смешанной 
же дисперсии ShC и САБ наблюдается более 

Рис. 1. Экспериментальные спектры ЭПР водных растворов и дисперсий, содержащих спин-зонд 5-доксил-
стеариновую кислоту. Сверху вниз: раствор сывороточного альбумина быка (САБ); смешанная нанодиспер-
сия САБ и шунгитового наноуглерода (ShC); нанодисперсия ShC
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сильное насыщение, что обусловлено, как пра-
вило, взаимодействием двух спиновых под-
систем. Наиболее вероятно, это подсистема 
зонда на белке в растворе и в составе белковой 
короны наночастиц ShC и подсистема зонда 
в структуре собственно наночастиц, что вновь 
указывает на распределение зонда в смешан-
ной дисперсии между САБ и НЧ ShC.

Для зонда, сорбированного молекулами 
САБ, информативным оказывается параметр, 
равный отношению амплитуды низкопольной 
широкой А-линии к амплитуде высокопольной 
узкой В-линии (рис. 1). Это отношение характе-
ризует распределение зонда между состояния-
ми свободного вращения в окружении молекул 
растворителя (узкие линии) и в полостях в ок-
ружении элементов структуры белка (широкие 
линии). Амплитуды линий растут с темпера-
турой: амплитуда узкой – экспоненциально, 
а амплитуда широкой – линейно с переходом 
в области 33 °C (305 К). При постоянной тем-
пературе амплитуда широкой А-линии растет, 
а узкой В-линии уменьшается с ростом концен-
трации сахарозы, стабилизирующей структуру 
белка. Отношение амплитуд А/В увеличивается 
экспоненциально с ростом содержания саха-
розы (рис. 2). В смешанной дисперсии НЧ ShC 
и САБ эффект менее выражен и сдвинут в сто-
рону больших концентраций сахарозы, т. е. ShC 
вызывает увеличение подвижности зонда даже 
в присутствии такого стабилизирующего аген-
та, как сахароза. Эти данные, на первый взгляд, 

говорят о том, что известный эффект стабили-
зации структуры белковой глобулы в присутст-
вии сахарозы как бы ослабляется под влияни-
ем ShC.

По данным о соотношении амплитуд 
А/В (рис. 3) видно, что присутствие ShC и де-
стабилизирующей структуру белка мочевины 
в дисперсии САБ вызывает сдвиг равновесия 
в сторону В-линии (А/В уменьшается). Это ука-
зывает на рост числа молекул зонда с большей 
подвижностью. Поскольку эффект ShC в при-
сутствии как стабилизирующего (сахароза), так 
и дестабилизирующего (мочевина) структуру 
белка агентов состоит в увеличении подвижно-
сти зонда, то природа эффекта, скорее всего, – 
не в (де) стабилизации структуры САБ. Так же, 
как и изменение формы спектра (рис. 1), этот 
результат объясняется тем, что часть молекул 
зонда может переходить с белка в состав клас-
теров наночастиц ShC, где его подвижность 
существенно выше. Более того, при повыше-
нии содержания сахарозы эффект ShC увели-
чивается, что указывает на смещение распре-
деления зонда между САБ и НЧ в сторону ShC 
с ростом концентрации сахарозы. Это может 
быть связано с агрегационными и восстанови-
тельными эффектами сахарозы в отношении 
графеновых фрагментов и устойчивости дис-
персии НЧ ShC [Zhu et al., 2010].

В присутствии ShC и мочевины наблюдает-
ся линейное уменьшение отношения А/В с рос-
том температуры, тогда как в растворе САБ 

Рис. 2. Зависимости отношения амплитуд А и В ли-
ний спектра ЭПР спин-зонда 5-доксил-стеариновой 
кислоты, связанного молекулами САБ и наночасти-
цами ShC, от концентрации сахарозы. Концентрация 
белка 10 мг/мл; шунгитового наноуглерода 0,1 мг/мл 
0,015 М фосфатный буфер. Квадраты – раствор САБ, 
кружки – смешанная дисперсия САБ и ShC

Рис. 3. Зависимость отношения амплитуд А/В линий 
спектра ЭПР спин-зонда 5-доксил-стеариновой кис-
лоты, связанного с САБ, от абсолютной температу-
ры. Квадраты – раствор САБ, кружки – смешанная 
дисперсия САБ и НЧ ShC, треугольники – раствор 
САБ в присутствии мочевины. Концентрация бел-
ка 10 мг/мл, наноуглерода 0,1 мг/мл, мочевины 2 М 
0,015 М фосфатный буфер
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при температурах меньше 305 К имеет место 
отклонение от линейности. Эта особенность 
может быть связана с закритическим фазовым 
переходом в растворе белка.

Переход при 305 К регистрируется и на тем-
пературной зависимости экспериментального 
параметра d1/d спектра ЭПР спин-зонда 5DSA, 
связанного с белком, где d1 – расстояние между 
максимумами амплитуд крайних широких линий 
спектра, d – амплитуда центральной линии. Этот 
параметр характеризует среднее расстояние 
взаимодействия между нитроксильными груп-
пами меток или зондов в застеклованных мат-
рицах, возрастая при уменьшении расстояния. 
Линейно возрастающая зависимость d1/d от кон-
центрации сахарозы в растворе белка претерпе-
вает параллельный сдвиг в сторону больших зна-
чений d1/d в смешанной дисперсии САБ и ShC.

На рисунке 4 представлены температур-
ные зависимости расстояния 2Аzz между край-
ними широкими линиями спектра ЭПР (па-
раметр тензора СТС) для зонда в комплексе 
с САБ. Этот параметр убывает в целом линейно 
с ростом температуры вслед за увеличением 

подвижности зонда. Однако при темпера-
турах ниже 20 °C (273 К) здесь наблюдается 

Рис. 5. Экспериментальные спектры ЭПР спин-зонда 5-доксил-стеариновой кислоты в дисперсиях на-
нокластеров шунгитового углерода (ShC) разного состава. Дисперсии нанокластеров ShC при внесении 
(сверху вниз): 0,05 н. HCl; 0,75 M NaCl; 6 М мочевины; 0,5 н. NaOH. Нижний спектр – контроль: водная дис-
персия наночастиц ShC (0,05 мг/мл). Развертка 100 Гс, амплитуда модуляции 5 Гс, СВЧ-мощность 31 мВт. 
Температура 291 К

Рис. 4. Зависимость параметра 2Azz (Гс), соответ-
ствующего расстоянию между крайними широкими 
экстремумами спектра ЭПР спин-зонда 5-доксил-
стеариновой кислоты, связанного с САБ, от абсо-
лютной температуры. Условия и обозначения – как 
на рис. 3
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существенное отклонение от линейности, ко-
торое имеет место и в случае с мочевиной, 
и в случае с ShC, в отличие от зависимостей 
A/B (рис. 3). Уменьшение 2Аzz может быть свя-
зано с изменением взаимодействия N-O* груп-
пы зонда с водой.

На рисунке 5 представлены эксперимен-
тальные спектры ЭПР спин-зонда 5DSA в соста-
ве наночастиц ShC в водной дисперсии, а так-
же в присутствии в дисперсии молекул друго-
го типа, влияющих на гидратацию наночастиц 
и микроокружение зонда.

В дисперсиях ShC разного состава амплиту-
ды и ширина линий спектров различны. С рос-
том уширения линий происходит уменьшение 
амплитуды сигнала, которое сказывается на 
отношении сигнал/шум. Для повышения разре-
шения сигнала обзорные спектры записывались 
при увеличенной амплитуде модуляции и СВЧ-
мощности (рис. 5), что позволило продемон-
стрировать характер изменения подвижности 
зонда при переходе от одного состава диспер-
сии ShC к другому, хотя и привело к некоторому 
искажению исходной формы спектров. На ри-
сунке 5 спектры расположены в порядке, соот-
ветствующем уменьшению подвижности (увели-
чению иммобилизации) зонда снизу вверх. Им-
мобилизация минимальна для наночастиц ShC 
в воде и максимальна в кислой среде (с HCl). 
Спектр ЭПР, близкий по форме к полученному 
в кислой среде, имеем также при полном выпа-
ривании воды из дисперсии ShC (сухой обра-
зец) или при большом содержании сахарозы (на 
рис. 5 не приведены). Однако появление осадка 
при увеличении концентрации дисперсии ShC 

в результате частичного выпаривания воды не 
вызывает изменения спектра ЭПР зонда и его 
параметров по сравнению с исходным спект-
ром в разбавленной дисперсии ShC. Сахароза, 
наряду с ростом параметра порядка S (появле-
ние широких линий, соответствующих сильной 
иммобилизации), вызывает обменное уширение 
линии в отсутствии образования осадка.

В отсутствии искажения спектров ЭПР спин-
зонда (амплитуда модуляции 1 Гс, СВЧ-мощ-
ность 12,5 мВт) параметрами, наиболее чувст-
вительными к динамическому состоянию спин-
зонда, являются отношения амплитуд линий 
спектра: h+1/h0; h+1/h-1; h0/h-1. На рисунке 6 пред-
ставлены зависимости этих параметров от кон-
центрации NaCl и сахарозы: увеличение кон-
центрации электролита вызывает линейный 
рост отношения амплитуд h+1/h-1 и h0/h-1, в то 
время как увеличение концентрации углевода 
вызывает экспоненциальный рост. Отношение 
h+1/h0 лишь слабо убывает. Аналогичного типа 
изменения наблюдаются и для величины пара-
метра порядка S, который растет в присутствии 
этих агентов. Эти данные подтверждают общую 
тенденцию к уменьшению подвижности зон-
да 5DSA при внесении в дисперсию ShC раз-
личных добавок, следующую из рассмотрения 
формы спектров (рис. 5).

На рисунке 7 представлены температур-
ные зависимости параметра сверхтонкого 
расщепления 2а0

N = 2/3 (A∥ + 2A^) для ряда об-
разцов с ShC. Здесь A∥ имеет тот же физичес-
кий смысл, что Аzz в случаях, описанных выше. 
Во всех образцах, в том числе и при отсут-
ствии сахарозы, наблюдаются зависимости 

Рис. 6. Зависимости отношений амплитуд линий 
спектра ЭПР спин-зонда 5-доксил-стеариновой кис-
лоты от концентрации NaCl (1, 2, 3) и сахарозы (4, 
5, 6) в водной нанодисперсии шунгитового углеро-
да (ShC). 1, 4 – отношение h+1/h0; 2, 5 – отношение 
h+1/h-1; 3, 6 – отношение h0/h-1. Температура 291 К

Рис. 7. Температурные зависимости константы 
сверхтонкого расщепления 2а0

N (Гс) спектра ЭПР 
спин зонда 5-доксил-стеариновой кислоты в вод-
ной нанодисперсии шунгитового углерода (ShC) при 
концентрациях сахарозы 0 % (квадраты), 10 % (круж-
ки), 20 % (треугольники)
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сигмоидного типа с выходом на насыщение по 
мере роста температуры T:

 ,

где  и   – предельные значения для не-
полярного и полярного окружения спин-зон-
да, λ – эмпирический параметр [Marsh, 2001]. 
С ростом концентрации сахарозы а0

N умень-
шается, а точка наибольшей крутизны сдвига-
ется в область более низких температур. Это 
связано с уменьшением диэлектрической про-
ницаемости в присутствии углевода. Значение 
а0

N для 5DSA при отсутствии связи N-O* группы 
зонда с водой находится в интервале от 14,1 до 
14,5 Гс при диэлектрической проницаемости 
в пределах от 2 до 80. Однако при наличии та-
кой связи а0

N
 может возрастать до 15,7 Гс и бо-

лее [Marsh, 2001]. Судя по рисунку 6, все по-
лученные нами значения а0

N, в том числе и при 
отсутствии сахарозы, находятся в интервале, 
соответствующем наличию водородной связи 
N-O* группы с водой. В таком случае переход 
к более высоким значениям а0

N в области тем-
ператур 290 К и выше свидетельствует о том, 
что в структуре водного окружения наночас-
тиц ShC происходят изменения, приводящие 
к увеличению средней прочности водородной 
связи между N-O* группой и молекулами воды. 
Это может быть результатом того, что с рос-
том температуры меняется распределение по 
энергиям водородных связей в сторону связей 
с более высокой энергией. В присутствии саха-
розы этот процесс происходит в более широ-
ком интервале температур.

Сахароза в методе спиновых зондов может 
также использоваться как вязкостный агент при 
определении размеров эффективного эллипсо-
ида вращения, которым экстраполируется спи-
новый зонд [Вассерман, Коварский, 1986]. Вре-
мя корреляции вращающейся частицы радиуса 
r определяется по закону Стокса вязкостью рас-
твора: τс = 4πηr3 / kT. Построение изотерм зави-
симости τэфф = φ(η / T) для зонда 5DSA в комплек-
се с наночастицами ShC при 10 и 18 °C позволило 
оценить эффективный радиус Стокса r спин-зон-
да в 0,25 нм, что хорошо соответствует известно-
му размеру молекулы 5DSA. Также при экстрапо-
ляции изотерм τс к нулевым значениям η/T имеем 
нулевые значения времени корреляции в преде-
лах ошибки измерений, т. е. изотермы описыва-
ются законом Стокса. Это может означать, что 
при данных температурах подвижность спин-
зонда не ограничена в заметной степени стери-
ческими барьерами и близка к вращательному 
диффузионному пределу, а доступ сахарозы 
к спин-зонду не затруднен и она действует как 
вязкостный агент по отношению к его подвиж-
ности. Вместе с тем изотермы, снятые при бо-
лее высоких температурах, дают отрицательные 
значения τс при (η/T) → 0. При этом существенно 
возрастает разброс экспериментальных точек: 
коэффициент корреляции R уменьшается с 0,99 
до 0,86–0,94. Это означает, что при температурах 
выше 20 °C подвижность зонда хотя и зависит от 
присутствия сахарозы, но ограничена либо воз-
никающими при этих температурах стерически-
ми барьерами, либо доступом к зонду сахарозы, 
т. е. оказывает не связанное с механизмом вяз-
кости влияние на динамику спин-зонда.

Рис. 8. Изотермы зависимости параметра порядка S 
спектра ЭПР спин-зонда 5-доксил-стеариновой кис-
лоты в водной нанодисперсии шунгитового углерода 
(ShC) от концентрации сахарозы

Рис. 9. Температурные зависимости частоты враще-
ния (1/τэфф) спин-зонда 5-доксил-стеариновой кисло-
ты (в координатах Аррениуса) в водной нанодиспер-
сии шунгитового углерода (ShC) (квадраты), при вне-
сении 10 % (кружки) и 20 % (треугольники) сахарозы
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На рисунке 8 представлены зависимости 
параметра порядка S спин-зонда 5DSA в ком-
плексе с наночастицами ShC от концентрации 
сахарозы. Во всех случаях имеем монотонное 
увеличение S с ростом концентрации сахаро-
зы, причем принципиальных отличий в пове-
дении зависимостей при разных температурах 
не наблюдается. Следовательно, сахароза при 
всех исследованных температурах оказывает 
влияние на подвижность зонда, определяюще-
еся ее содержанием в среде. Очевидно, здесь 
реализуется другой механизм опосредованно-
го воздействия содержания сахарозы на дина-
мику зонда, возможно, наряду с вязкостным. 
И все же изменение характера отношения 2a0

N
 

(рис. 7) при температуре около 20 °C указывает 
на то, что в системе происходят превращения 
в сфере взаимодействий зонда и растворителя.

На рисунке 9 в координатах Аррениуса пред-
ставлены температурные зависимости часто-
ты вращения спин-зонда 1/τэфф в бессахароз-
ной дисперсии наночастиц ShC и при внесении 
в дисперсию сахарозы. Видно, что при отсут-
ствии либо в присутствии 10 % сахарозы зави-
симости имеют форму сигмоиды вида 1/ (1 + exp 
(–kT(t – t0) / λ)), где t0 – температура перегиба 
линии, λ – эмпирический параметр, k – констан-
та Больцмана. Экстраполяция линейными участ-
ками в диапазоне высоких t > t0 и низких t < t0 
температур позволяет оценить энергию актива-
ции Е1 ≈ 12,2 кДж/моль, предэкспоненциальный 
множитель 1/τ0 ≈ 7·1014 c.–1 и Е2 ≈ 7,5 кДж/моль 
и 1/τ0 ≈ 2·1013 c.–1 соответственно. Форма сиг-
моиды заметно изменяется при внесении са-
харозы. При концентрации 20 % зависимость 
становится линейной и характеризуется единым 
значением энергии активации, близким к зна-
чению для низкотемпературной зоны. При этом 
переход около 35 °C исчезает или сдвигает-
ся в диапазон более низких или более высоких 
температур. Зависимость сигмоидного типа мо-
жет отражать распределение зонда между дву-
мя динамическими состояниями.

обсуждение

Общий вид спектров ЭПР нерастворимого 
в воде спин-зонда 5DSA свидетельствует о том, 
что он хорошо сорбируется (связывается) не 
только с САБ, но и с НЧ ShC, т. е. НЧ имеют 
высокую сорбционную способность по отно-
шению к стеариновой ЖК. Это обеспечивает 
достаточный для исследований интенсивный 
сигнал (спектр) ЭПР зонда.

Подвижность спин-зонда на НЧ ShC доволь-
но велика и близка к вращательному диффу-
зионному пределу, поскольку вычисленный по 

параметрам спектра ЭПР радиус Стокса близок 
к молекулярным размерам зонда. Это гово-
рит о быстрой вращательной диффузии зонда 
в водном окружении без стерических ограниче-
ний, а также об экспонированности зонда (его 
нитроксильной группы) в растворитель. При 
этом, судя по высоким значениям константы 
СТС а0

N, образуется водородная связь нитрок-
сильной группы NO* с H2O.

Введение любых добавок в дисперсию ShC 
(кислота, щелочь, NaCl, мочевина, сахароза, 
САБ) приводит к снижению подвижности (им-
мобилизации) зонда, хотя и в разной степени.

Судя по аррениусовским зависимостям час-
тоты вращения (рис. 9), спин-зонд на НЧ ShC 
имеет более одного (минимум два) состояния, 
различающихся по подвижности, в зависи-
мости от температуры и присутствия молекул 
растворенных в дисперсии веществ. Пере-
распределение между этими состояниями, 
вероятно, происходит при температуре около 
20 °С (293 К), т. к. зависимости большинст-
ва параметров спектра ЭПР зонда имеют при 
этой температуре особенности: скачок кон-
станты СТС в области 20 °С, что может быть 
обусловлено изменением состояния гидратной 
оболочки, связанной с перестройкой системы 
водородных связей; переход к невязкостному 
характеру влияния сахарозы на время корре-
ляции и параметр порядка. Такие особенности 
указывают на превращения в системе связей 
«зонд – растворитель» с участием Н-связи нит-
роксильной группы зонда NO* с H2O.

Основной эффект САБ на динамику зонда 
(исходя из формы спектров (рис. 1), характера 
насыщения спектров, отношения А/В (рис. 2)) 
в дополнение к тем, которые имеют место в при-
сутствии только малых биологически значимых 
молекул и ионов, состоит в том, что происхо-
дит частичный перенос зонда между САБ и ShC. 
В результате устанавливается равновесие в рас-
пределении зонда по центрам связывания на 
белке и наноуглероде. Уровень этого баланса 
определяется в первую очередь соотношением 
концентрация ShC и САБ. В это, судя по величи-
нам константы a0

N и деполяризации окружения 
зонда, определенный вклад вносит белковая ко-
рона, образующаяся за счет сорбции белка на 
НЧ при совместном присутствии белка и наноуг-
лерода в дисперсии. При этом состояние белка 
в короне отличается от состояния в растворе, 
т. к. степень деполяризации окружения зонда 
в составе комплекса белок – НЧ повышена.

Механизм иммобилизации зонда на НЧ в слу-
чае САБ и других биологически значимых моле-
кул очевидно различен. В случае сахарозы, моче-
вины и ионов наиболее вероятно воздействие на 
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подвижность зонда через влияние на гидратацию 
НЧ. Это связано с тем, что все эти компоненты 
дисперсионной среды способны оказывать де-
гидратационное воздействие, взаимодействуя, 
например, по дефектным краям непланарных 
графеновых фрагментов и изменяя степень гид-
рофильности и поверхностную энергию нано-
частиц ShC. С другой стороны, эффект иммоби-
лизации совершенно отсутствует при частичной 
дегидратации путем концентрирования диспер-
сии. Также вероятен вклад фактора коллоидной 
устойчивости дисперсии. Так, в щелочной среде 
при высоких рН дзета-потенциал наночастиц, как 
правило, велик (~40 мВ) и коллоидная устойчи-
вость высокая. В кислой среде дзета-потенциал 
<30 мВ, устойчивость дисперсии значительно 
ниже и близка к границе устойчивости. Кроме 
того, однотипность изменений может быть обус-
ловлена влиянием добавок на устойчивость про-
слоек дисперсионной среды (воды), препятству-
ющих контакту гидрофобных поверхностей гра-
феноподобного углерода. Это следует из того, 
что сахароза и NaCl способны повышать поверх-
ностное натяжение и влиять на расклинивающее 
давление прослоек воды [Рожков, 1991], а моче-
вина и изменения рН влияют на состояние и про-
чность водородных связей. Это также может при-
водить к различию механизмов действия.

Механизм же иммобилизации в случае САБ 
связан с переносом части высокоподвижного 
зонда с НЧ ShC на САБ, где его подвижность 
ограничена по причине локализации в белко-
вых полостях.

Таким образом, в смешанной дисперсии 
шунгитового наноуглерода и сывороточного 
альбумина возможен перенос жирной кисло-
ты с белка на наноуглерод и наоборот в зави-
симости от соотношения их концентраций, то 
есть имеет место конкуренция белка и наноуг-
лерода за жирную кислоту. При этом эффект 
наблюдается при концентрации ShC на два по-
рядка меньше концентрации белка. Это означа-
ет возможность использования нанодисперсии 
шунгитового углерода для влияния на связы-
вание и перенос жирной кислоты сывороточ-
ным альбумином, то есть для воздействия на 
транспортную функцию белка. Этот результат 
согласуется с данными, полученными нами ме-
тодом дифференциальной сканирующей кало-
риметрии для таких же смешанных дисперсий 
[Горюнов и др., 2016]. Более того, применение 
дополнительных растворенных веществ может 
позволить регулировать это влияние, как это 
наблюдается в случае с сахарозой (рис. 2).

В порядке обсуждения также необходимо от-
метить, что нелинейность либо сигмоидный ха-
рактер аррениусовских зависимостей частоты 

вращательной или поступательной диффузии 
спиновых зондов от температуры может свиде-
тельствовать о наличии фазового перехода в та-
ких системах, как это имеет место в полимерных 
растворах [Вассерман, Коварский, 1986] или 
растворах глобулярных белков [Rozhkov, Goryu-
nov, 2012]. Активационные зависимости в коор-
динатах Аррениуса на рисунке 9 не имеют осо-
бенностей в диапазоне около 20 °С, в то время 
как на эту особенность указывают данные рисун-
ка 7. Возможно, это обусловлено тем, что и клас-
теры, и метастабильная фаза существуют неза-
висимо в низкотемпературной области. При этом 
кластеры играют роль своего рода ПАВ [Щукин 
и др., 1982] для низкотемпературной фазы, если 
последняя представлена каплями микроскопи-
ческих размеров. В этом случае формируется 
наноэмульсия из кластеров, стабилизирующая 
эти капли более плотной метастабильной фазы. 
Поэтому исчезновение последней после 20 °C не 
влияет на динамику зонда. Вместе с тем точка 
перегиба активационных кривых в координатах 
Аррениуса наблюдается в диапазоне температур 
выше 305 К. Согласно предложенной нами ранее 
фазовой диаграмме (ФД) для дисперсии фулле-
ренов и ShC [Rozhkova et al., 2016], этот диапазон 
может соответствовать закритической (мезофаз-
ной) области ФД, в которой происходят струк-
турно-динамические изменения раствора, соот-
ветствующие закономерностям закритического 
фазового перехода. В частности, можно предпо-
ложить наличие линии Френкеля, разделяющей 
два различающихся по времени релаксации ди-
намических состояния дисперсии ShC в закри-
тической области [Brazhkin et al., 2012]. При этом 
промежуточное, коллоидное состояние мезофа-
зы может быть представлено исключительно ди-
намическими кластерами и различными олиго-
мерами, получающимися в результате агрегации 
стопочных структур графеноподобного углерода.

Заключение

При внесении различных по химической 
природе биологически значимых веществ в на-
нодисперсию ShC наблюдается иммобилиза-
ция структур на поверхности наночастиц ShC, 
в частности, происходят превращения в сис-
теме водородных связей спин-зонда с водой 
растворителя. При введении САБ в дисперсию 
ShC происходит взаимодействие с переносом 
лиганда: обмен спин-зондом на основе жирной 
кислоты между белком и наноуглеродом. На-
правление переноса и уровень баланса обме-
на определяются соотношением концентраций 
белка и наноуглерода, а также присутствием 
малых органических молекул (сахароза).
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Особенности, наблюдаемые на зависимос-
тях параметров спектра ЭПР спин-зонда 5DSA, 
могут быть связаны и с фазовыми превраще-
ниями в нанодисперсии в целом. По своему по-
ведению дисперсии наночастиц ShC имеют не-
которое сходство с мицеллярными системами, 
в которых истинная растворимость и критичес-
кая концентрация мицеллообразования моле-
кул ВОГ чрезвычайно мала, но за счет объедине-
ния вытянутых стопок, обладающих дипольным 
моментом и полярными группами, в кластеры 
осуществляется экранирование неполярных 
поверхностей от прямого контакта с объемной 
водой. Это ведет к существенному снижению 
поверхностного натяжения, и существование 
таких кластеров становится термодинамически 
оправданно [Щукин и др., 1982]. Аналогичный 
эффект характерен и для белковых систем, хотя 
растворимость последних несравненно выше. 
Вероятно, обнаруженная рядом методов клас-
терная природа наночастиц ShC [Rozhkova et al., 
2016] и глобулярных белков [Rozhkov, Goryunov, 
2012] может находить свое отражение в нели-
нейности аррениусовских зависимостей энер-
гии активации диффузии спиновых зондов 
в широком диапазоне температур. Изменение 
состояния гидратации может быть сопряжено 
с термоиндуцированным разрушением струк-
тур воды в метастабильной кристаллосольват-
ной низкотемпературной фазе, обнаруженной 
нами ранее в диапазоне 1–18 °C, и переходом 
к кластерной форме организации при более 
высоких температурах. В ней сохраняются ос-
татки молекул воды в полостях, обладающие 
более прочными водородными связями, в том 
числе с N-O* группой нитроксильных радикалов. 
Эти молекулы воды могут формировать струк-
турный барьер, препятствующий непосредст-
венному гидрофобному контакту неполярных 
участков наночастиц ShC.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания (№ 0221‑2014‑0010).
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ПоследейсТВие минеральныХ удоБрений  
на сВойсТВа ПочВ и ПродуКТиВносТь 
насаЖдений В долгосрочном ЭКсПерименТе 
В среднеТаеЖной ПодЗоне Карелии

а. н. солодовников,  н. г. Федорец , а. и. соколов
Институт леса Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Последействие многолетнего внесения различных доз и сочетаний минеральных 
удобрений (NPK, N) в культурах сосны на песчаных альфегумусовых оподзоленных 
подбурах изучалось в среднетаежной подзоне Карелии, в районе оз. Риндозеро. 
Культуры сосны, созданные посевом в 1962 г., удобрялись в 1970, 1975, 1979 
и 1985 годах, по схеме: N, NPK и контроль (без удобрения). К моменту проведения 
исследований на опытных участках сформировались чистые сосновые древостои 
53-летнего возраста. Через 30 лет после окончания применения удобрений на каж-
дом опытном участке площадью 0,5 га в 10-кратной повторности отбирали образ-
цы подстилки для определения ее запасов, а также закладывали по три почвенных 
разреза, из которых по генетическим горизонтам отбирали образцы для химичес-
кого анализа. В почвах опытных участков наиболее значимые по сравнению с кон-
тролем изменения почвенных свойств отмечены в подстилке и подподстилочном 
элювиальном горизонте. Выявлено значительное увеличение производительности 
сформировавшихся сосновых древостоев, в наибольшей степени – при внесении 
комплексных удобрений (NPK). Статистическая обработка данных показала значи-
мое увеличение запаса лесных подстилок при внесении всех сочетаний минераль-
ных удобрений по сравнению с контролем. Увеличились средние величины диамет-
ра и высоты насаждений, а также запас древостоя.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: культуры сосны; последействие; многолетнее применение 
удобрений; подбуры; лесные подстилки; продуктивность.

A. N. Solodovnikov, N. G. Fedorets , A. I. Sokolov. MINERAL 
FERTILIZERS’ AFTER-EFFECT ON SOIL PROPERTIES AND STAND 
PRODUCTIVITY IN A LONG-TERM EXPERIMENT IN KARELIAN MIDDLE 
TAIGA

The after-effect of long-term application of various doses and combinations of mineral 
fertilizers (NPK, N) to pine crops on sandy Al-Fe-humus podzolized podbur soils was 
studied in the middle taiga of Karelia, near Lake Rindozero. The pine crops established 
by seeding in 1962 were fertilized in 1970, 1975, 1979 and 1985. The setup was N, NPK, 
and control (not fertilized). By the time of the survey the sample plots were occupied 
by 53-year-old pure pine stands. Thirty years after the last treatment, 10 replications of 
forest floor samples were taken from each 0.5 ha plot to determine the stock, and 3 soil 
pits were made in each plot to take samples from specific genetic horizons for chemical 
analysis. In the sample plots, the most significant changes compared to the control were 
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Изучением влияния минеральных удобрений 
на рост и развитие хвойных культур в питомни-
ках и на вырубках, а также повышением продук-
тивности приспевающих насаждений интере-
совались как отечественные, так и зарубежные 
исследователи [Wehrman, 1961; Турчин и др., 
1964; Макаров, 1966; Schwarz, 1969; Сляднев, 
1970; Шумаков, Федорова, 1970; Viro, 1972]. 
Большое внимание уделялось воздействию на 
гидротермические, водно-физические и физи-
ко-химические свойства лесных почв различ-
ных форм, доз и способов внесения удобрений. 
В Карелии также на протяжении многих лет 
проводили экспериментальные исследования 
воздействия минеральных удобрений на про-
дуктивность древесных насаждений и плодо-
родие лесных почв [Левкина, 1964; Куликова, 
1977; Федорец, Морозова, 1985; Чернобров-
кина, 2001]. В настоящее время исследова-
тели продолжают уделять внимание данной 
проблеме [Nilsson, Allen, 2003; Will et al., 2006; 
Коновалов, Зарубина, 2011; Lindkvist et al., 
2011; Johansson et al., 2013 и другие], но в свя-
зи с повышенными требованиями к экологии 
окружающей среды, дороговизной удобрений 
и большим объемом уже накопленных знаний 
акцент проблемы смещается на поиски путей 
рационального и безопасного в долгосрочной 
перспективе использования удобрений. Це-
лью настоящих исследований явился анализ 
результатов многолетних стационарных опы-
тов, отражающих последействие удобрений 
на качество почвы и продуктивность древес-
ных насаждений.

объекты и методика

Для изучения роста и развития куль-
тур сосны (Pinus sylvestris L.) в среднетаеж-
ной подзоне под воздействием различных 
доз и сочетаний минеральных удобрений 
были заложены многолетние опыты в районе 
оз. Риндозеро в Кондопожском районе Каре-
лии. Исследования проходили на песчаных аль-
фегумусовых оподзоленных подбурах на озер-
но-ледниковых песчаных отложениях на месте 
сосняков брусничных (табл. 1) с составом дре-
востоя 10С+Б, IV класса бонитета. После рубки 
древостоя и пожара здесь сформировался ве-
ресково-паловый тип вырубки. В напочвенном 
покрове доминировал вереск обыкновенный 
(Calluna vulgaris). Мохово-лишайниковый по-
кров при пожаре сгорел, и «минерализован-
ные» участки зарастали политриховыми мха-
ми (Polytrichum juniperinum Hedw., Polytrichum 
piliferum Hedw.). Из лиственных встречались 
семенная и порослевая береза (Betula pendula 
Roth.) и осина (Pуpulus trйmula), которые впо-
следствии были вырублены [Шубин, 1977].

Культуры сосны созданы посевом в 1962 г. 
по полосам, подготовленным якорным пок-
ровосдирателем тяжелого типа. Ширина по-
лос 0,8–1,2 м, расстояние между полосами 
1,5–2,2 м. Посев произведен сеялкой от плу-
га ПКЛ-70. Использованы семена II клас-
са сортности местного сбора. Расход семян 
0,8 кг/га. В 1970 г. перед внесением удоб-
рений были вырублены крупные экземпляры  
березы.

observed in the forest floor and the underlying eluvial horizon. The productivity of the re-
sultant pine stands was promoted considerably, especially by NPK fertilization. Statistical 
treatment of the data revealed a significant increase in the forest floor stock upon fertiliza-
tion in all the treatments as compared to the control. Mean tree diameter and height, as 
well as the stands’ growing stock were enlarged.

K e y w o r d s: pine crops; after-effect; long-term fertilization; podburs; forest floor; pro-
ductivity.

Таблица 1. Агрохимические показатели альфегумусового подбура оподзоленного песчаного после рубки 
сосняка брусничного до внесения минеральных удобрений (1961 г.)

Горизонт

Глубина 
взятия

образца,
см

С N

рН сол.

ГК S

V, %

NH4 Р2О5 К2О

% мг-экв.· 100 г-1 мг·100 г-1

TJ 0–1 17,3 0,79 3,2 50,0 13,0 26,6 10,0 20,5 63,6
BHFe 1–6 (9) 1,02 0,03 3,8 2,6 1,3 33,3 1,0 0,60 1,2
BHF 9–17 0,36 0,01 4,8 2,4 1,1 31,4 2,0 17,6 0,5
ВС 17–20 0,48 0,02 4,9 1,8 0,5 21,7 1,2 16,4 0,5
С 54–60 0,23 0,01 4,9 0,9 1,9 67,8 0,5 17,1 2,5
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Удобрение вносили в конце мая – начале 
июня в 1970, 1975, 1979 и 1985 гг. Схема опыта: 
N, NPK и контроль (без удобрения). Дозы удоб-
рений: в 1970 г. азота и калия – 60, фосфора – 
120 кг/га действующего вещества; в 1975 г. 
по 60 кг/га каждого из элементов питания; 
с 1979 г. дозы увеличены вдвое, при этом опыт-
ные делянки были разделены пополам и на 
них применены две формы азотных удобре-
ний – мочевина и аммиачная селитра грану-
лированные. На всех участках использовали 
гранулированные суперфосфат и мочевину, 
а также хлористый калий. Удобрения разбра-
сывали вручную по поверхности почвы [Шубин 
и др., 1991].

Последействие удобрений на таксацион-
ные показатели сформировавшихся сосняков 

и свойства почв изучали через 30 лет после 
последнего внесения удобрений, в 2014 году. 
На каждом опытном участке площадью 0,5 га 
в 10-кратной повторности отбирали образцы 
подстилки для определения ее запасов, а так-
же закладывали по три почвенных разреза, из 
которых по генетическим горизонтам отбира-
ли образцы для химического анализа. В почве 
определены рН солевой вытяжки потенцио-
метрически, содержание гумуса по Тюрину, 
общего азота по Кьельдалю, доступных со-
единений фосфора колориметрически и калия 
на пламенном фотометре в вытяжке 0,2N HCl 
[Агрохимические методы…, 1975]. Резуль-
таты обработаны статистически при помощи 
пакетов программ Microsoft Excel и Statistica. 
Проведены расчеты среднеарифметических 

Агрохимические показатели в горизонтах почв через 30 лет после многолетнего вне-
сения минеральных удобрений
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значений почвенных параметров, пределы их 
колебания, среднеквадратичное отклонение. 
С помощью критерия Стьюдента определена 
существенность различий между определен-
ными параметрами почв на контроле и удоб-
ренных участках.

результаты и обсуждение

Внесение минеральных азотных удобрений 
существенно отразилось на свойствах почв. 
Усилились процессы разложения лесных под-
стилок, повысилось содержание общих форм 
азота, а также стало более узким отношение 
С : N. Увеличились запасы подвижных азот-
содержащих соединений и уменьшилось ко-
личество негидролизуемого азота в верхнем 
50-см слое почв. Влияние азотных удобрений 
на азотный фонд почв прослеживается в те-
чение двух лет. Отмечено снижение обменной 
кислотности в верхних горизонтах почв. Значи-
тельных изменений в содержании подвижных 
соединений фосфора и калия не наблюдалось 
[Федорец, 1983]. Было отмечено, что внесение 
азотных удобрений способствует повышению 
фотосинтетической деятельности хвои, улуч-
шает ассимиляционный аппарат сосны и спо-
собствует более интенсивному росту [Новиц-
кая и др., 1974].

К моменту проведения исследований на 
опытном участке сформировались чистые со-
сновые древостои 53-летнего возраста, так как 
в стадии молодняка были вырублены все лист-
венные. Сосновые насаждения, сформировав-
шиеся на изучаемых участках за период иссле-
дования, оказывают существенное влияние 
на свойства почвы, что делает невозможным 
оценку действия удобрений по исходным поч-
венным показателям. В связи с этим сравне-
ние уровня кислотности, содержания элемен-
тов минерального питания и гумуса проводили 

между почвами удобренных участков и конт-
рольного (неудобренного) варианта. Спустя 
30 лет после последнего внесения удобрений 
установлено значимое снижение (8,9 %) об-
менной кислотности лесных подстилок в вари-
анте с NPK. В иллювиальном горизонте наблю-
дается значимое снижение (около 6,5 %) рН со-
левого в обоих вариантах опыта (рис.).

Отмечается обеднение подстилки и мине-
рального подподстилочного горизонта BHFe 
аммонийным азотом в опытах с внесением NPK 
(на 36 и 48 % соответственно) и N (на 60 и 51 % 
соответственно) по сравнению с контролем, 
вероятно, в связи с активным использованием 
древостоем и растениями напочвенного по-
крова в процессе роста. Интересно отметить 
более высокие (в 4 раза) по сравнению с кон-
тролем показатели содержания подвижных со-
единений фосфора в горизонте BHFe на вари-
анте с применением комплексного удобрения 
(NPK).

Как и в случае с аммонийным азотом, на 
удобренных участках наблюдается значимое 
снижение (NPK на 35 %, N на 58 %) содержания 
подвижного калия в подстилках по сравнению 
с контролем. Однако в минеральном горизон-
те BHFe ситуация меняется: в варианте с NPK 
наблюдается повышенное на 77 % содержание 
калия, тогда как в варианте с N калия на 65 % 
меньше, чем в контрольном варианте.

Согласно исследованиям, проведенным 
в Финляндии, обеспеченность фосфором са-
женцев сосны обыкновенной может быть улуч-
шена на протяжении более 30 лет с однократ-
ным внесением фосфорного удобрения, в то 
время как обеспечение калием потребует дву-
кратного внесения калийных удобрений в те-
чение периода ротации древостоя [Silfverberg, 
Moilanen, 2008].

По сравнению с контролем в вариан-
тах с применением удобрений в подстилках 

Таблица 2. Запас подстилок через 30 лет после многолетнего внесения минеральных удобрений, т/га

Вариант опыта Среднее Станд. отклон. Макс. Мин. Значимость (р) срав-
нения с контролем

Контроль 16,53 6,17 26,36 4,52 -
NPK 20,01 5,78 34,70 11,05 0,08

N 20,88 5,81 32,43 10,20 0,03

Таблица 3. Таксационная характеристика культур сосны в различных вариантах опыта

Вариант опыта Густота стоя-
ния, тыс. шт./га Диаметр, см Высота, м Полнота, м2 Запас древо-

стоя, м3/га
Класс бо-

нитета
Контроль 3,16 8,3 8,9 19,6 113 IV.4

NPK 2,66 10,4 11 20,5 167 III.6
N 3,42 8,7 9,2 22,9 133 IV.4

Примечание. Различия достоверны на уровне значимости < 0,001.
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значимо выше содержание углерода (NPK на 
78 %, N на 58 %) и общего азота (NPK на 54 %, 
N на 41 %), при этом также четко прослежива-
ется обогащение подподстилочного горизонта 
как углеродом (на 67 %), так и общим азотом 
(на 27 %) в варианте с NPK. В иллювиальном 
горизонте можно отметить почти двукратный 
прирост общего углерода в варианте N по срав-
нению с контролем, при значимости р = 0,066. 
Шведские исследователи выявили накопление 
общего азота в лесной подстилке и углерода 
в минеральном подподстилочном горизон-
те при удобрении культур сосны обыкновен-
ной высокими дозами мочевины [Nohrstedt 
et al., 1998].

Определение запасов лесной подстилки 
на опытных участках показало, что во всех ва-
риантах опыта с применением удобрений они 
значительно выше (<20 %), чем в контроле 
(табл. 2). По-видимому, это связано в первую 
очередь с увеличением вегетативной массы 
сосны и растений напочвенного покрова, со-
ответственно и опада, в процессе интенсив-
ного роста древесных растений при обогаще-
нии почвы элементами минерального питания, 
и прежде всего азотом. Поскольку соединения 
азота находятся в первом минимуме в лесных 
почвах Карелии, именно внесение азотных 
удобрений наиболее благоприятно отражается 
на росте и развитии сосновых древостоев [Фе-
дорец, Бахмет, 2003].

Наибольшее по сравнению с контролем пре-
вышение средних величин высоты, диаметра 
ствола и полноты было выявлено в варианте 
с NPK. Также в вариантах опыта, где исполь-
зовалось полное удобрение, был наиболее вы-
соким запас древостоя, несмотря на меньшую 
густоту стояния по сравнению с контролем 
(табл. 3). В варианте с N увеличены по сравне-
нию с контролем диаметр ствола, полнота и за-
пас древостоя, но различие не так очевидно.

Сосняки брусничные, которые были выруб-
лены перед проведением опыта с удобрени-
ями, произрастали по IV.2 классу бонитета. 
Сформировавшиеся сосновые насаждения 
в варианте с NPK имеют бонитет III.6, тогда как 
в вариантах с N и в контроле бонитет (IV.4) бли-
зок к исходному.

Выводы

Проведенное исследование агрохимических 
свойств песчаных альфегумусовых оподзолен-
ных подбуров позволило выявить особенности 
последействия многолетнего внесения раз-
личных видов минеральных удобрений в поч-
вы сосновых насаждений через 30 лет после 

последнего внесения. Почвы сосновых био-
геоценозов, несмотря на их песчаный грану-
лометрический состав и вероятность потерь 
элементов питания из внесенных минеральных 
удобрений с внутрипочвенным стоком, претер-
певают в основном положительные изменения 
от воздействия удобрений.

Наибольшие по сравнению с контролем из-
менения отмечены в подстилке и подподсти-
лочном элювиальном горизонте. В подстилке 
значимо увеличилось содержание углерода 
и азота в варианте как с N, так и с NPK, тогда 
как содержание калия, напротив, уменьшилось. 
В элювиальном горизонте наблюдается зна-
чимо увеличенное содержание С, N, P2O5, K2O, 
но только в почвах варианта с NPK. В иллюви-
альном горизонте отмечен двукратный прирост 
общего углерода в варианте с N.

Применение удобрений привело к увели-
чению кислотности в подстилке (NPK) и иллю-
виальном горизонте (N, NPK), способствовало 
20-процентному увеличению запаса лесных 
подстилок в обоих вариантах опыта по сравне-
нию с контролем, а также положительно сказа-
лось на продуктивности сосновых насаждений. 
В вариантах с NPK и с N по сравнению с конт-
ролем увеличились средние величины диамет-
ра (на 25 и 5 % соответственно) и высоты (на 24 
и 3 %) насаждений, а также запас древостоя (на 
48 и 18 %).

Представленный материал был полу‑
чен при выполнении государственных за‑
даний Института леса КарНЦ РАН (темы 
№№ 0220‑2014‑0006; 0220‑2014‑0002).
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исследоВание CO2-гаЗооБмена дереВьеВ 
КарельсКой БереЗы В услоВиЯХ ниЗКой  
осВеЩенносТи В ПосадКаХ с раЗным 
Плодородием ПочВы

В. К. Болондинский, л. м. Виликайнен
Институт леса Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Проведена сравнительная оценка CO2-газообмена у листьев затененных вет-
вей карельской березы (Betula pendula var. сarelica) на двух культурах 40–50-лет-
него возраста при различных уровнях минерального питания. Для каждого из 
участков сравнивались также параметры СО2-газообмена световых и теневых 
листьев. Характеристики CO2-газообмена теневых листьев различались по сво-
им показателям в зависимости от содержания основных минеральных веществ 
(N, P, K) в почве. При улучшении плодородия почвы средние величины фотосин-
теза теневых листьев возрастали с 1,22 до 2,74 мкмоль СО2·м-2·с-1, темново-
го дыхания – с 0,43 до 0,69 мкмоль СО2·м-2·с-1. Величины фотосинтеза световых 
листьев существенно не различались (р > 0,05), а дыхание возрастало с –1,54 
до –2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. По мере возрастания плодородия почвы изменялись 
и параметры моделей световых кривых фотосинтеза: уменьшались константа на-
сыщения с 100–120 до 40–60 мкмоль·м-2·с-1, световой компенсационный пункт – 
с 12–20 до 6–8 мкмоль·м-2·с-1, что свидетельствует о более эффективной работе 
фотосинтетического аппарата при отсутствии лимитирования питательных ве-
ществ. Зафиксированы значимые различия всех величин у световых и теневых 
листьев на каждом из участков. Показатели использования ФАР при фотосин-
тезе у световых и темновых листьев участка с более высоким содержанием NPK 
составили соответственно 6,1 и 53,1 мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)-1, темново-
го дыхания –2,63 и –0,66 мкмоль СО2·м-2·с-1, светового компенсационного пункта 
45,8 и 5,91 мкмоль·м-2·с-1. Величины количества каротиноидов (с) и хлорофилла 
Хл (a+b) у теневых и световых листьев в пересчете на сырой вес не имели досто-
верных различий. Средние величины отношения Хл (a+b)/с у теневых листьев были 
достоверно в 1,5 раза больше, чем у световых. При расчете на единицу площади 
из-за уменьшения толщины теневых листьев Хл (a+b) ниже у теневых листьев по 
сравнению с растущими на свету. Оценка углеродного баланса нижних затененных 
ветвей на участках с относительно высоким плодородием почвы показала, что он 
оставался положительным при среднедневных значениях ФАР 25 мкмоль·м-2·с-1. 
Карельская береза, растущая на почвах с относительно высоким плодородием, бо-
лее эффективно использует низкие значения ФАР, чем на почвах с низким содер-
жанием питательных веществ, и благодаря морфологическим и физиологическим 
адаптациям короткоствольные и кустовидные формы с узорчатой структурой дре-
весины могут выживать в условиях сильного затенения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula var. сarelica; СО2-газообмен; дыхание; свето-
вые кривые фотосинтеза; хлорофилл.
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Введение

Генофонд карельской березы Betula pendula 
Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, обла-
дающей высокоценной узорчатой древесиной, 
в природных условиях к настоящему времени 
в значительной степени утрачен [Ветчинникова 
и др., 2013]. Последние десятилетия большое 
значение придается искусственному разведе-
нию карельской березы. Хотя к 1986 году общая 
площадь лесных культур составляла в Карелии 
около 5,5 тыс. га, выход ценной древесины не-
велик, и республика вынуждена ее импортиро-
вать. Известно, что в культурах карельской бе-
резы, несмотря на сильное зарастание участ-
ков осиной, елью и другими сопутствующими 
породами, произрастающими на почвах с отно-
сительно высокой плодородностью, во втором 
ярусе встречаются экземпляры с узорчатой 
древесиной. В то же время в культурах на бед-
ных почвах при ухудшении лесорастительных 

условий короткоствольные формы усыхают, 
не достигая товарного вида [Любавская, 1978; 
Евдокимов, 1989]. Одна из причин этого – низ-
кая эффективность работы фотосинтетическо-
го аппарата в условиях низкой освещенности, 
связанная с недостатком питательных веществ.

В насаждениях большинство форм карель-
ской березы из-за ограничений роста не могут 
конкурировать с березой повислой и другими 
древесными видами и существуют в пределах 
своего ареала в довольно узкой экологической 
нише – на границе леса, в составе низкопол-
нотных насаждений, на террасированных скло-
нах [Любавская, 1978]. Являясь, как и береза 
повислая, светолюбивой породой, она в усло-
виях умеренного затенения благодаря адапта-
ционным механизмам эффективно использует 
низкие значения освещенности и поддержива-
ет CO2-газообмен на приемлемом уровне [Бо-
лондинский, Виликайнен, 2014].

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen. A STUDY OF CO2 GAS EXCHANGE 
IN KARELIAN BIRCH UNDER LOW SOLAR RADIATION CONDITIONS IN 
PLANTATIONS WITH DIFFERENT LEVELS OF SOIL FERTILITY

Comparative estimation of CO2 gas exchange in leaves on shaded branches of Karelian 
birch (Betula pendula var. сarelica) was carried out in two 40–50-year-old plantations with 
different levels of mineral nutrition. In both plantations, CO2 gas exchange parameters were 
also compared between sunlit and shaded leaves. Characteristics of CO2 gas exchange in 
shaded leaves varied depending on the content of mineral substances (N, P, K) in the soil. 
With increasing soil fertility, mean values of photosynthesis in shaded leaves increased 
from 1.22 to 2.74 mmol·m-2·c-1, dark respiration – from 0.43 to 0.69 mmol·m-2·c-1. Mean 
values of photosynthesis in sunlit leaves did not differ significantly (p > 0.05) between 
these two plantations, but respiration varied from –1.54 to –2.63 mmol·m-2·c-1. The para-
meters of photosynthetic light response curves changed with an increase in soil fertility: 
the constant of saturation decreased from 100–120 to 20–60 mmol·m-2·c-1, light compen-
sation point – from 12–20 to 6–8 mmol·m-2·c-1, which is evidence of more effective opera-
tion of the photosynthetic apparatus where nutrition was not a limiting factor. Significant 
differences in the parameters of photosynthetic light response curves were revealed be-
tween sunlit and shaded leaves in both plantations. In the plantation with a higher NPK 
level, the rate of photosynthetically active radiation (PAR) utilization for photosynthesis 
was 6.1 and 53.1 mmol СО2· (mmol photons)-1 in sunlit and shaded leaves, respectively. 
Dark respiration was –2.63 and –0.66 mmol m-2·c-1, light compensation point – 45.8 and 
5.91 mmol·m-1·c-1 for sunlit and shaded leaves, respectively. Based on fresh weight, the 
amounts of carotenoids (c) and chlorophyll chl (a+b) in the shaded and sunlit leaves had 
no significant differences. Mean values of the chl (a+b)/с ratio in shaded leaves were 
1.5 times that of sunlit leaves. Based on leaf area, because of lower thickness of shaded 
leaves, the amount of chl (a+b) was 1.4 times lower in shaded leaves in comparison with 
sunlit leaves. Assessment of the carbon balance of the shaded branches showed that the 
balance remains positive when the daily mean values of photosynthetically active radia-
tion are 18–25 mmol·m-2 ·s-1. The Karelian birch trees growing on comparatively fertile soil 
utilize the low values of solar radiation more effectively than those growing on nutrient-
poor soil, and owing to morphological and physiological adaptations the short-stemmed 
and shrubby birches with figured wood can survive in a very shaded environment.

K e y w o r d s: Betula pendula var. сarelica; СО2 gas exchange; respiration; light response 
curve for net photosynthesis; chlorophyll.
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Высказано предположение, что ареал ка-
рельской березы привязан к средним по пло-
дородию почвам. Формирование узорчатой 
древесины карельской березы происходит 
при условии поддержания в камбиальной зоне 
определенного C/N отношения, а именно при 
наличии избытка сахаров на фоне некоторого 
дефицита азотного питания [Новицкая, 2008].

Большинство лесных почв северо-западной 
зоны крайне бедны питательными элементами, 
особенно аммиачным азотом, и не обеспечива-
ют ими в нужном количестве древесные расте-
ния [Коновалов, Зарубина, 2011]. Минеральное 
питание влияет на фотосинтез как непосред-
ственно, так и косвенно. При хорошей обес-
печенности питательными элементами синтез 
хлорофилла в растении стимулируется, усили-
вается деятельность устьиц и увеличивается 
общая поверхность листьев. Неблагоприятные 
условия питания снижают эффективность ра-
боты единицы хлорофилла, поэтому решающее 
значение для оценки возможной активности 
фотосинтеза листа и растения в целом имеют 
концентрация фотосинтетических пигментов 
и размер ассимиляционной поверхности. От-
мечается, что наибольшее влияние на содержа-
ние хлорофилла оказывает недостаток азота. 
Особенно четко это проявляется у нижних, ста-
рых листьев. Недостаток калия незначитель-
но изменяет содержание пигментов в листьях. 
Исключение фосфора из питательной смеси 
приводит, как правило, к повышению содержа-
ния пигментов. Вероятно, недостаток фосфора 
сильно угнетает рост листовых пластинок, но 
почти не отражается на биосинтезе хлорофил-
ла. Дефицит N и Р сокращает общий размер 
листа на 15–30 %, недостаток К – до 50 % [Жа-
коте, 1974].

В работе [Hoogesteger, 2006], выполненной 
на березе повислой, скорость фотосинтеза 
коррелировала с концентрацией азота в листь-
ях. Различия в концентрации азота в листьях 
были пропорциональны различиям в скоро-
стях фотосинтеза, что приводило к примерно 
одинаковой фотосинтетической продукции на 
единицу листовых азота или фосфора во всех 
вариантах обработки. Похожие данные по азоту 
и фотосинтезу при дефолиации саженцев бе-
резы приводятся в работе [Ovaska et al., 1993].

В работе [Wang et al., 1998] на сажен-
цах березы бумажной (Betula papyrifera 
Marsh.), адаптированных к определенным 
условиям температуры, водного режима 
и фотопериода, измеряли нетто-фотосин-
тез, устьичную проводимость, эффективность 
использования воды и эффективность ис-
пользования азота при различных режимах 

водообеспечения и содержания питательных 
веществ в почве. При высокой обеспеченнос-
ти влагой и питательными веществами фото-
синтез был в пределах от 8,5 до 9,9 мкмоль 
СО2·м-2·с. Фотосинтез деревьев при низкой 
влажности почвы и высокой обеспеченности 
питательными веществами составлял около 
45 % от величин в прежнем варианте.

Такие характеристики, как продолжитель-
ность жизни листа, относительная скорость 
роста, нетто-фотосинтез и темновое дыхание, 
удельная листовая поверхность (отношение 
площади проекции листвы к массе листвы), 
играют большую роль в адаптации растения 
к местам обитания с высокими и низкими ре-
сурсами [Reich et al., 1992]. Пластичность этих 
характеристик в значительной мере связана 
с содержанием азота в листьях и корнях [Reich 
et al., 1996].

В работе, где исследование CO2-газообмена 
у березы повислой проводилось на протя-
жении вегетационного сезона, показано, что 
интенсивность дыхания листа быстро снижа-
лась в течение первых шести недель развития 
листьев [Oleksyn et al., 2000]. За этот период 
времени рассчитанное на площадь дыхание, 
приведенное к 20 °С, снижалось примерно в 10 
раз – от 2,7 до 0,3 мкмоль СО2·м-2·с-1. После до-
стижения своей низшей точки в середине июня 
дыхание листа увеличивалось до конца росто-
вых процессов. Основные изменения макси-
мального фотосинтеза, светового компенса-
ционного пункта (СКП) и других параметров 
световых кривых, а также темнового дыхания 
происходят во время формирования листа. 
За этот период CO2-газообмен увеличивался 
с 3,5 до 9,1 мкмоль СО2·м-2·с-1, СКП снижался 
более чем в 10 раз – от 196 до 18 мкмоль·м-2·с-1. 
Различия в этих параметрах в течение периода 
фотосинтетической зрелости до времени появ-
ления первых визуальных симптомов старения 
были относительно малы.

Считается, что все виды приспосаблива-
ются к росту в условиях низкого света путем 
уменьшения дыхания, что теоретически должно 
снизить потери углерода в бедных ресурсами 
условиях [Muraoka, Koizumi, 2005]. Фотосин-
тетическая способность листвы на единицу 
площади увеличивается в соответствии с уве-
личением поглощения света в разных местах 
в пологе [Niinemets, Tenhunen, 1997]. Это мо-
жет рассматриваться как адаптационная ре-
акция, максимизирующая фотосинтез всего 
полога. Изменение фотосинтетической спо-
собности листвы по световому градиенту не 
только увеличивает прирост углерода в пологе, 
но и подразумевает увеличение возможности 
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благополучно рассеять потенциально разруши-
тельную энергию возбуждения через фотосин-
тез при увеличении уровня света. В условиях 
с ограниченными ресурсами (например, азо-
та) высокая фотосинтетическая способность 
листьев сопряжена со значительными энерге-
тическими затратами на построение аппарата, 
включающего комплексы гашения.

Связь между поступлением азота из почвы 
и его концентрацией в листе достаточно слож-
на и опосредована внешними факторами сре-
ды, например влажностью воздуха [Sellin et al., 
2013]. При низкой влажности воздуха, вызы-
вающей прикрытие устьиц, транспирационный 
поток, с которым поступают питательные ве-
щества, снижается, что наряду с уменьшением 
устьичной проводимости является причиной 
уменьшения фотосинтеза. При таких услови-
ях даже на богатых азотом участках в листьях 
содержалось меньше N и P, и они были фото-
синтетически менее активны [Godbold et al., 
2014]. Снижение фотосинтетической способ-
ности при повышенной влажности воздуха за-
фиксировано только в дождливое лето [Niglas 
et al., 2014].

В целом в литературе содержатся довольно 
противоречивые сведения о влиянии содержа-
ния почвенного азота и других минеральных 
веществ на процессы СО2-газообмена у дре-
весных растений, и работ, где бы исследова-
лась карельская береза, практически нет. Про-
веденные нами измерения CO2-газообмена 
у саженцев на участках с разными дозами вне-
сенных минеральных удобрений не показали 
достоверных различий в средних величинах 
фотосинтеза [Болондинский, 2014]. Причины 
этого коренятся в неравномерном распреде-
лении доз, перехватывании части подкормки 
травянистым покровом, вымывании удобрений 
дождями и т. д. Более значимые результаты мо-
гут быть получены на сформировавшихся дре-
востоях с различными лесорастительными ус-
ловиями. В нашу задачу входило исследование 
световой зависимости фотосинтеза у деревьев 
карельской березы в условиях разной обеспе-
ченности элементами минерального питания.

материалы и методы

Характеристика объектов

На территории Агробиологической станции 
КарНЦ РАН, расположенной на южной окраи-
не г. Петрозаводска, где в 1950–70-е годы на 
бывших сельскохозяйственных угодьях были 
заложены плантации карельской березы, нами 
были выбраны два участка, отличающиеся по 

плодородию почвы. Участок 1 – пологий склон 
площадью примерно 0,35 га. Карельская береза 
была высажена здесь в начале 60-х годов. По-
сле неоднократных прореживаний к 80-м годам 
остались березы с визуально проявившими-
ся признаками «карелистости». В 2010-е годы 
березы прямоствольной формы с древеси-
ной, имевшей очень слабо выраженную узор-
чатость, достигли высоты 18–20 м и среднего 
диаметра на уровне груди 22 см. Кроны начи-
нались на высоте 8–10 м. Тридцать лет назад 
под их пологом еще оставались березы кусто-
образной, шаровидной и других форм, многие 
из которых имели ярко выраженные признаки 
узорчатости. По мере ухудшения радиацион-
ных условий от периферии к центру участка эти 
деревья усыхали, не достигнув товарного вида. 
В данный момент деревья с признаками «каре-
листости» остались лишь на периферии учас-
тка, в основном по юго-восточному и частич-
но по осветленному северо-западному краю. 
В 15–20 м от краев участка и далее к центру все 
низкорослые деревья карельской березы к на-
стоящему времени погибли.

Участок 2, вытянутый с востока на запад 
и имевший в ширину около 35 м, представ-
лял собой смешанный древостой карельской 
березы с примесью черемухи, осины и ивы, 
в том числе и в подлеске. На этом участке как 
на опушке, где деревья освещены в течение не-
скольких часов солнечными лучами, так и в тени 
произрастает много карельских берез 40-лет-
него возраста с ярко выраженными признаками 
«карелистости». У прямоствольных берез участ-
ка 2, достигающих высоты 15 м, в отличие от бе-
рез участка 1, нижние ветви кроны росли в 1,5–
2,5 м от поверхности земли, то есть существо-
вали, как и короткоствольные березы, при очень 
низкой освещенности. Развитие древостоя 
участка 2 шло так же, как на участке 1, однако 
усыхание карельской березы под пологом леса 
не носило такого массового характера, как на 
участке 1, и к настоящему времени сохранилось 
значительное число особей с узорчатой струк-
турой высотой от 3 до 8 м и диаметром ствола 
у корневой шейки до 20 см.

Исследования CO2-газообмена проводили 
в 2009–2015 гг. на участке 1 на листьях в ниж-
ней части кроны 15-метровых деревьев, рас-
тущих в центре, а также на короткоствольных 
березах на его юго-восточной границе, где эти 
изогнутые, наклоненные к свету березы осве-
щались солнцем в течение 4–5 часов. На участ-
ке 2 исследовались короткоствольные березы 
(средний диаметр у корневой шейки 12,5 см, 
высота 2,8–3,2 м), растущие в тени, и березы на 
южной опушке, частично освещенные солнцем 
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в дневное время. Кроме того, фотосинтез из-
мерялся на нижних затененных ветвях домини-
рующего дерева высотой около 15 м, с диамет-
ром ствола у корневой шейки 34 см, на уровне 
груди – 24 см. Небольшие (до 1 м) ветви начи-
нались в 1,5 м от земли. Признаки аномальнос-
ти у доминирующего дерева были выражены 
гораздо ярче, чем у длинноствольных деревьев 
участка 1, но в меньшей степени, чем у корот-
коствольных берез.

Измерение солнечной радиации

Для определения усредненных величин фо-
тосинтетически активной радиации (ФАР) под 
пологом древостоя у исследуемых ветвей бе-
рез нами использовался датчик ФАР, входящий 
в систему LI-6200, который перед измерениями 
CO2-газообмена в течение 3 минут медленно 
передвигали в пространстве над объектом. За 
это время снималось около 90 значений ФАР. 
Во время измерений CO2-газообмена также 
измерялось среднее значение ФАР, попадав-
шей на лист во время фиксации фотосинтеза. 
Распределение ФАР рядом с исследуемыми 
объектами дополнительно изучалось при раз-
личных сценариях погоды в промежутках между 
измерениями фотосинтеза.

Вплоть до последнего десятилетия коррект-
ное измерение солнечной радиации в межкро-
новом пространстве являлось сложной техни-
ческой задачей [Цельникер, 1978; Palva et al., 
2001]. В последнее время такого рода иссле-
дования проводятся с использованием совре-
менных IT-технологий. Для более точного из-
мерения солнечной радиации у измеряемых 
объектов нами было разработано устройство 
[Болондинский, Яковлев, 2013], состоящее из 
пластмассовой штанги длиной 210 см, на ко-
торой на одинаковом расстоянии (40 см) рас-
полагались фоточувствительные элементы. 
Мы использовали фотосопротивления типа 
GL5528, которые в области низких значений 
радиации имели в логарифмических коорди-
натах практически линейную характеристику. 
Датчики проводами соединялись с микрокон-
троллером, сигнал с них записывался на карту 
MicroSD, которая периодически извлекалась из 
блока для копирования в компьютер.

Градуировку датчиков проводили в ясную 
погоду с использованием эталонной пары «пи-
ранометр Янишевского – гальванометр», а так-
же люксметра (Ю-116). ФАР измеряли датчи-
ком системы LI-6200 (Лайкор, США). Исполь-
зуя градуировочные кривые, рассчитывали 
величины интегральной солнечной радиации 
и ФАР. В условиях затененности погрешность 

измерений общей радиации под пологом леса 
составляла 12–15 %, а ФАР – 8–10 %.

Штангу с датчиками передвигали в течение 
трех минут на разных высотах в центре учас-
тка 1 с достаточно однородной освещеннос-
тью, а также на его опушке, где освещенность 
претерпевала сильные колебания. Скорость 
перемещения составляла примерно один метр 
в секунду. Аналогичную процедуру проделы-
вали у опытных деревьев на участке 2. С дат-
чиков на штанге снималось около 500 показа-
ний в минуту. Датчиком Лайкора фиксировали 
только по 27 значений в минуту.

Измерения СО2‑газообмена

Измерения СО2-газообмена проводились 
в 2009–2015 гг. в период активных ростовых 
процессов с помощью портативной фотосин-
тетической системы Li-6200 (LiCor, USA). Ка-
меру с листом ориентировали прямо на солнце 
и покрывали разным количеством слоев ткани 
или тканями разной плотности. После каждо-
го уменьшения освещенности измеряли все 
показатели, регистрируемые прибором (ФАР, 
СО2-газообмен, концентрация СО2 в камере, 
температура и влажность воздуха в камере 
и т. д.). Эксперименты в основном проводили 
в безоблачные дни в дневной динамике с 10 до 
16 часов.

Световую кривую фотосинтеза модели-
ровали с помощью нелинейного регрес-
сионного анализа гиперболой (функция 
Микаэлиса – Ментен):

 P (I (t)) = a1 + b1 × I (t) / (I (t) + b2),

где a1 – параметр, характеризующий СО2-газо-
обмен при I (ФАР) = 0, т. е. уровень дыхания (R); 
b1 – величина фотосинтеза при насыщающих 
значениях ФАР (Pmax); b2 (константа насыще-
ния) – параметр, равный величине I, при кото-
рой P = 0,5Pmax и является характеристикой ско-
рости насыщения световой кривой; t – время. 
Все параметры модели имеют определенный 
физиологический смысл. Формально b1 – тео-
ретически возможный максимум фотосинтеза 
при освещенности, стремящейся к бесконеч-
ности. Обычно он близок к величине скоро-
сти фотосинтеза при максимально возможной 
в природе величине освещенности. Световой 
компенсационный пункт (СКП) – интенсивность 
света, при которой суммарный СО2-газообмен 
(P (I (t)) равен нулю, – определяли по формуле: 
IP = 0 = –a1·b2 / (a1 + b1). Рассчитывался также по-
казатель использования ФАР при фотосинте-
зе – количество мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)–1 
[Лархер, 1978].
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Содержание хлорофиллов и суммы каро-
тиноидов в ацетоновой вытяжке определя-
ли спектрофотометрически (СФ-2000, ОКБ 
«Спектр», Россия). Навеску свежего раститель-
ного материала готовили в 80%-м ацетоне. 
Формулы для расчета содержания пигментов 
подбирали исходя из используемого раство-
рителя (80% ацетон) и максимумов поглоще-
ния, выявленных нами по спектрам. Расчет пиг-
ментов проводился по формулам Lichtenthaler 
[1987], приводимым у Гавриленко, Жигалова 
[2003]. Расчет содержания пигментов произво-
дили в мг на грамм сырого веса листа.

Содержание азота в 5–15-сантиметровом 
слое почвы (N) определяли титриметрическим 
методом по Кьельдалю [Методическое руко-
водство…, 1990], калия (K) – методом атомно-
абсорбционной спектрофотометрии на атом-
но-абсорбционном спектрофотометре АА-7000 
(Shimadzu, Япония), фосфора (P) – спектро-
фотометрическим методом с молибденовой 
синью (СФ-2000). Определение содержания 
азота (N) в листьях выполняли с помощью эле-
ментарного анализатора PE-2410 (Perkin Elmer, 
США). Данные представлены в процентах от 
сухого веса образцов. Повторность проб трех-
кратная. Данные были получены с использова-
нием оборудования ЦКП «Аналитическая лабо-
ратория» ИЛ КарНЦ РАН.

Проверку гипотез и оценку существенных 
различий между средними величинами осу-
ществляли с помощью критерия Стьюдента при 
5-процентном уровне значимости.

результаты и обсуждение

Исследование основных элементов ми-
нерального питания в почве, выполнявшееся 
в июле–августе каждый год за время прове-
дения эксперимента, показало, что среднее 
содержание азота в почве на участках 1 и 2 со-
ставило соответственно 0,19 и 0,42 % (рис. 1). 
Максимальные величины у некоторых деревьев 
доходили соответственно до 0,25 и 0,56 %, но 
в центре участка 1 отклонения от среднего были 
менее значительными. Вариабельность показа-
ний на участке 2 была выше, чем на участке 1. 
Содержание фосфора составило соответствен-
но 0,11 и 0,16 %, калия – 0,04 и 0,06 %. На опыт-
ном участке, находящемся в 30 м выше участ-
ка 2, получены близкие величины содержания 
азота и других элементов [Мошкина, 2012].

Содержание азота на участке 2 у освещен-
ных листьев второй генерации в фазу завер-
шения роста составило 3,27 ± 0,18 %, у зате-
ненных – 3,91 ± 0,42 %. Известно, что свет вли-
яет и на уровень фермента нитратредуктазы. 

Показано, что при низкой освещенности ак-
тивность фермента снижается и нитраты на-
капливаются в клетке [Larcher, 1995]. У осве-
щенных листьев участка 1 содержание азота 
в фазу роста листьев составляло 2,27 ± 0,10 % 
[Придача, Позднякова, 2010], что указывает на 
определенную корреляцию содержания азота 
в листьях и почве. На плодородных почвах со-
держание азота в листьях выше, чем на бедных, 
что влияет на метаболизм процессов. В целом 
ряде работ показано воздействие минеральных 
элементов, и прежде всего азота, на активацию 
блокирования многочисленных ферментных 
систем, ответственных за фотосинтетическое 
фотофосфорилирование, восстановление уг-
лекислоты при фотохимических реакциях в хло-
ропластах [Чернобровкина, 2001]. Наиболее 
ярко это проявляется при лимитировании од-
ного или нескольких факторов среды, напри-
мер освещенности.

Измерение солнечной радиации, прове-
денное с помощью штанги датчиками в центре 
участка 1, показало слабое возрастание осве-
щенности по мере приближения штанги от зем-
ли к кронам деревьев. В пространстве у ниж-
них ветвей кроны экспериментального дерева 
средние значения ФАР в полдень были на уро-
вне 50 мкмоль·м-2·с-1 (табл. 1). В 1,5 м от поверх-
ности земли средняя суммарная освещенность 
составляла 108 ± 22 мкмоль·м-2·с-1, а ФАР – 
45 ± 13 мкмоль·м-2·с-1. При измерении штангой 
под кронами у нижних веток датчики попадали 
на прямое солнце за 3 минуты в 5–7 % изме-
рений, то есть количество бликов было доста-
точно велико и они могли значительно увели-
чить поглощение СО2 листьями. В то же время 
между бликами ФАР составляло под кронами 
30–35 мкмоль·м-2·с-1. В значительной степени 
нижние ветви существовали благодаря солнеч-
ным бликам.

Рис. 1. Содержание в почве азота, фосфора и калия 
на двух участках с посадками карельской березы 
1960–70-х гг.
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В 20 м от юго-восточного края участка 
в солнечный день освещенность была выше, 
чем в центре, особенно на высоте 7 м. При 
этом кроны деревьев начинались примерно 
на 0,5 м ниже, чем в центре участка. Коротко-
ствольные березы, а также отставшие в росте 
прямоствольные усохли здесь позднее, чем 
в центре участка. Освещенность участ-
ка 1 с северо-западной стороны в 20 м от края 
была очень близка к освещенности в центре 
участка. Под кронами освещенность мало изме-
нялась с высотой и на уровне земли составля-
ла примерно 94 % от освещенности непосред-
ственно под кронами. По юго-западному краю 
участка у низкоствольных деревьев карельской 
березы верхние ветви освещались солнечными 
лучами в течение пяти часов, нижние ветви час-
тично затенялись находившимся перед ними 
ольшаником. При попадании их в тень ФАР 
большую часть времени колебалась в диапазо-
не 150–250 мкмоль·м-2·с-1 (табл. 1), что состав-
ляет 8–12 % от максимально возможной ФАР.

В наиболее темных местах участ-
ка 2 ФАР в солнечный день не превыша-
ла 40 мкмоль·м-2·с-1. Некоторые листья на-
ходились большую часть дня при ФАР 25–
30 мкмоль·м-2·с-1. На листья большинства 
короткоствольных деревьев в глубине участка 
солнечные блики попадали достаточно редко.

При ФАР = 50 мкмоль·м-2·с-1 СО2-газооб-
мен в нижней части кроны деревьев в центре 

участка 1 составил 2,6 мкмоль СО2·м-2·с-1, у зате-
ненных нижних ветвей короткоствольного и до-
минирующего дерева участка 2 – соответствен-
но 3,6 и 4,5 мкмоль СО2·м-2·с-1. Приведение 
к определенному значению ФАР в диапазоне 
40–100 мкмоль·м-2·с-1 допустимо, поскольку 
в начальной части световой кривой зависи-
мость фотосинтеза носила практически ли-
нейный характер. Из-за очень большой вариа-
бельности освещенности на различных ветвях 
короткоствольного дерева участка 2 значимых 
различий получить не удалось (р > 0,05). На 
плодородной почве солнечная радиация ис-
пользуется теневыми листьями более эффек-
тивно, и скорость фотосинтеза коррелирова-
ла с концентрацией азота в почве и в листьях, 
как это отмечается в целом ряде работ [Ovaska 
et al., 1993; Hoogesteger, 2006 и др.].

Измерения проводились в основном при хо-
рошей оводненности почвы, при температуре 
и относительной влажности воздуха, близких 
к оптимальным. При почвенной засухе на участ-
ке 1 фотосинтез у ветвей в нижней части кро-
ны снижался более чем в два раза. На участ-
ке 2 снижение было значительно меньшим (на 
20–30 %). Этому способствовали прежде всего 
почвенные условия: более мощный гумусовый 
слой на суглинистом грунте. Доминирующее 
дерево на участке 2 имело мощную корневую 
систему, достигающую водоносных слоев, 
и снижение СО2-газообмена его нижних ветвей 

Таблица 1. Средние значения факторов внешней среды и величин СО2-газообмена у деревьев карельской 
березы на участках 1 и 2

H T D ФАР Ph R Kp

% ºC Па мкмоль·м-2·с-1

участок 1
Затененные нижние ветви деревьев, растущих в центре участка

M 60 20 1078 47 1,22 –0,43 43,4
σ 12,5 3,9 214 15 0,43 0,12 18,2

Освещенные ветви деревьев, растущих на ю-з границе участка
M 58 19 1102 1453 7,17 –1,54 6,4
σ 2,3 2,1 170 180 0,95 1,02 1,5

участок 2
Затененные ветви короткоствольных деревьев в нижнем ярусе

M 58 15,5 796 65 2,31 –0,66 53,1
σ 5 4,8 337 35 1,23 0,12 24,2

Затененные нижние ветви доминирующего дерева
M 58 15,5 796 60 2,74 –0,69 59,3
σ 5 4,8 337 31 1,11 0,14 22,1

Освещенные ветви деревьев, растущих на южной границе участка
M 54 21 1142 1771 8,16 –2,63 6,1
σ 1 3,1 157 18 0,95 1,55 1,4

Примечание. H, Т, D – относительная влажность, температура и дефицит водяного пара воздуха соответственно; Ph и R – 
нетто-фотосинтез и темновое дыхание листа; Kp – показатель использования ФАР при фотосинтезе (мкмоль СО2/ммоль 
фотонов). Здесь и далее M – среднее значение, σ – стандартное отклонение.
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не превышало 10 %. Таким образом, при высо-
кой обеспеченности питательными вещества-
ми уменьшение фотосинтеза при низкой влаж-
ности почвы было менее значительным, чем 
у растений, произраставших на бедной почве. 
Наблюдаемое в некоторых работах в подобной 
ситуации [Wang et al., 1998] снижение устьич-
ной проводимости и транспирации говорит об 
увеличении эффективности использования 
воды при достаточном количестве азота, что 
повышает жизнеспособность карельской бере-
зы в экстремальных условиях.

При одинаковой температуре воздуха ве-
личины темнового дыхания у теневых листь-
ев двух участков различались незначитель-
но. Более значимые различия получены при 
сравнении затененных и освещенных солн-
цем листьев на каждом из участков. Эффек-
тивность использования света возрастала по 
мере ухудшения световых условий. Дыхание 
же, напротив, снижалось и в диапазоне ФАР 
20–50 мкмоль·м-2·с-1 составляло 0,5–0,7 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, в то время как в диапазоне 1200–
1800 мкмоль·м-2·с-1 было в несколько раз выше 
(табл. 1).

Наиболее тщательно обследованы деревья 
на участке 2. Измерения фотосинтеза, прове-
денные на листьях нижних ветвей высоких де-
ревьев и короткоствольного дерева карельской 
березы в условиях сильной затененности, по-
казали, что они были способны поглощать угле-
кислоту при очень малых значениях ФАР. Лис-
тья у них имели положительный CO2-газообмен 
даже при ФАР, равной 10 мкмоль·м-2·с-1. Эта 
величина составляла менее 0,5 % от значений, 
получаемых при освещении датчика прямыми 
солнечными лучами. У некоторых листьев при 
ФАР, равной 7 мкмоль·м-2·с-1, мы фиксировали 
фотосинтез около 0,5 мкмоль CO2·м-2·с-1. Ин-
тенсивность освещения вокруг опытных дере-
вьев оценивали при разных сценариях погоды: 
в солнечный день без облаков, при переменной 
облачности, при сплошной высокой облачнос-
ти и при низкой облачности. Средняя величина 
ФАР в условиях тени у опытных объектов в сол-
нечный день составила 47 ± 23 мкмоль·м-2·с-1. 
Однако с северо-восточной стороны опытного 
низкорослого дерева карельской березы сред-
нее значение ФАР было 78 ± 11 мкмоль·м-2·с-1. 
Малая изменчивость последней величины обус-
ловлена небольшим просветом с северной 
стороны. Фотосинтез у таких листьев был на 
30–40 % выше, чем у листьев, находившихся на 
противоположной стороне дерева в тени при 20–
25 мкмоль·м-2·с-1. Возможно, это была одна из 
причин, позволяющих данному дереву сущест-
вовать в столь стесненных световых условиях.

При средних максимальных значениях 
ФАР, составлявших у исследуемых ветвей 
65 ± 35 мкмоль·м-2·с-1, средние величины фо-
тосинтеза были невелики – 2,31 ± 1,23 мкмоль 
СО2·м-2·с-1 (табл. 1). При этом коэффициент 
KP (показатель использования ФАР при фо-
тосинтезе) имел очень большое значение – 
53,1 ± 24,2 мкмоль СО2 · (ммоль фотонов)-1, что 
более чем в 8 раз превышало подобный ко-
эффициент у саженцев карельской березы 
на открытых участках [Болондинский, Вили-
кайнен, 2014]. У деревьев, которые росли на 
границе участка 2 и некоторое время хоро-
шо освещались, KP составил 6,1 мкмоль СО2 · 
(ммоль фотонов)-1. Эта величина характерна 
для большинства объектов на открытых мес-
тах, которые мы исследовали ранее [Болон-
динский, Виликайнен, 2011]. Теневые листья 
характеризовались и гораздо более низкими 
величинами темнового дыхания – 0,66 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, в то время как у освещенных солн-
цем листьев на краю участка оно составляло 
2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. В результате, хотя ос-
вещенность различалась более чем в 30 раз, 
брутто-фотосинтез у теневых листьев был все-
го в 3,7 раза ниже, чем у освещенных. Подоб-
ные адаптации к свету характерны для теневы-
носливых растений [Larcher, 1995].

Модели световых кривых фотосинтеза 
у карельских берез, построенные по началь-
ному участку световой кривой (табл. 2), под-
тверждают высокую способность карельской 
березы использовать малые дозы солнечной 
радиации. Адаптационным признаком являлось 
низкое значение коэффициента а, характери-
зующего темновое дыхание. Значение асим-
птоты гиперболы (b1) – максимально возмож-
ный фотосинтез при очень больших значениях 
ФАР – составило 12,8 мкмоль СО2·м-2·с-1. Это 
почти в 2,3 раза меньше, чем максимальные 
величины, полученные нами у саженцев, расту-
щих на открытом месте в период интенсивного 
роста [Болондинский, 2014]. Такое снижение 
отчасти обусловлено тем, что модельные рас-
четы сделаны по данным, полученным в первую 
половину августа, когда интенсивный рост ис-
следуемых деревьев закончился.

Все параметры световых кривых имеют тес-
ную связь с уровнем солнечной радиации, при 
которой произрастали деревья. Особенно ярко 
это проявлялось на участке 2, где по мере ухо-
да с открытого места в глубь леса уменьшались 
все параметры и их производные, например, 
компенсационный пункт (рис. 2).

Световой компенсационный пункт (СКП) 
у теневых листьев был очень низок – в преде-
лах 5,91–8,83 мкмоль·м-2·с-1, в то время как 
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у контрольных деревьев на свету его сред-
няя величина в июле–августе достигала 
52 ± 14 мкмоль·м-2·с-1. Снижение светового 
компенсационного пункта до очень низких зна-
чений является важным адаптационным при-
знаком карельской березы, позволяющим ей 
существовать под пологом леса достаточно 
длительное время. Пластичность этой и других 
характеристик в значительной мере связана 
с содержанием азота в почве, корнях и листьях 
[Reich et al., 1996].

Проведенное нами ранее [Болондинский, 
Виликайнен, 2014] сравнение параметров све-
товых кривых у березы повислой и карельской 
березы выявило целый ряд различий. Фотосин-
тетический аппарат саженцев карельской бе-
резы при переносе их с открытого места в тень 
лучше адаптировался к низкой освещенности, 
чем у саженцев березы повислой. Были полу-
чены достоверные различия величин светового 
компенсационного пункта и константы насыще-
ния. У карельской березы наблюдалась повы-
шенная по сравнению с березой повислой спо-
собность переносить затенение.

Хотя и не удалось показать значимых разли-
чий, содержание пигментов у теневых листьев 
березы повислой было больше, чем у карель-
ской березы. В работе Ю. Л. Цельникер [1978], 
где исследовался фотосинтез саженцев ряда 
пород (осины, дуба, ивы, ели, карельской бе-
резы), растущих под пологом леса, было обна-
ружено, что угол наклона световых кривых при 
расчете фотосинтеза на 1 мг хлорофилла у ка-
рельской березы был примерно в 2 раза выше, 
чем у других лиственных пород. Это увеличе-
ние происходило за счет возрастания числа 
фотосинтетических единиц на 1 дм2 площади 
листа, а не за счет большего поглощения ФАР.

У теневых листьев карельской березы 
на участке 1 содержание хлорофилла было 

несколько повышенным, а каротиноидов – за-
ниженным по сравнению с хорошо освещен-
ными саженцами, высаженными на поле, где 
сумма Хл (a+b) составила 1,47 мг·г-1, а кароти-
ноидов – 0,35 мг·г-1. Лишь на южной части учас-
тка, где деревья в течение нескольких часов 
находились на солнце, сумма Хл (a+b) соста-
вила 1,54 мг·г-1, что было близко к открытому 
участку. На участке 2 величины Хл a и Хл b уве-
личивались по сравнению с участком 1. При 
этом величины Хл (a+b) были высокими для де-
ревьев, растущих как по южному краю участка 
и освещенных солнцем, так и в глубине участ-
ка, где инсоляция не превышала 2 % от полного 
освещения – соответственно 1,71 и 1,95 мг·г-1. 
Содержание Хл a в этих двух вариантах было 
на уровне 1,3–1,4, а содержание Хл b все-таки 
было меньше у освещенных деревьев. Столь 
небольшое увеличение суммы Хл (a+b) у ка-
рельской березы при произрастании в услови-
ях очень низкой освещенности не вполне ясно. 
У большинства хвойных и некоторых листвен-
ных пород содержание хлорофилла у теневых 
листьев, по литературным данным, увеличи-
вается иногда в 1,8–2,1 раза [Larcher, 1995]. 
В какой-то мере причина столь небольших из-
менений содержания хлорофиллов, особенно 
Хл a, может быть объяснена тем, что вес едини-
цы площади листьев в условиях тени был на 30–
40 % меньше по сравнению с хорошо освещен-
ными листьями. На саженцах, произраставших 
на открытых участках, где вносили удобрения, 
он был даже в два раза выше. Уменьшение тол-
щины листьев можно рассматривать как своего 
рода адаптационный эффект в условиях очень 
низкой освещенности. Если бы мы рассчиты-
вали содержание хлорофилла не на сырой вес, 
а на единицу площади, то оно было бы ниже 
у теневых листьев. Если СО2-газообмен изме-
рять не на площадь, а на 1 мг хлорофилла, как 
это делалось в уже упомянутой работе [Цель-
никер, 1978], то фотосинтез у теневых листьев 
значительно увеличился бы и разница между 
световыми и теневыми листьями стала бы не 
столь существенной. Ответ на вопрос, является 
ли это специфической адаптацией карельской 
березы или присуще другим лиственным поро-
дам, требует дополнительных исследований.

Для участков 1 и 2 получены высокие величи-
ны отношения Хл (a + b) / с – 8,4 и 9,4 мг·г-1 соот-
ветственно. Это примерно в полтора раза пре-
вышает значения для саженцев, растущих 
в поле. При возрастании содержания хлоро-
филлов количество каротиноидов несколько 
снижалось, что вело к увеличению отношения 
суммы хлорофиллов к каротиноидам. Это впол-
не объяснимо, так как каротиноиды в первую 

Рис. 2. Зависимость светового компенсационного 
пункта (СКП) от уровня ФАР, при котором произрас-
тают деревья карельской березы, на участке 2
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очередь играют защитную роль при избыточ-
ной солнечной радиации. В теневых условиях 
листья в такого рода защите нуждались мало, 
однако концентрация каротиноидов уменьша-
лась всего на 10–15 %, что говорит о важности 
этих пигментов для листьев, растущих при по-
ниженной освещенности.

Проведенное параллельно с исследовани-
ем СО2-газообмена теневых листьев на участ-
ке 2 измерение выделения углекислоты с по-
верхности ветвей [Болондинский, Виликайнен, 
2015] показало, что оно, так же как и дыхание 
листьев, значительно ниже, чем у деревьев, 
растущих на свету. Приблизительная оцен-
ка баланса CO2 у ветвей, находящихся в тени, 
выявила, что он достаточно напряженный по 
сравнению с балансом ветвей, находящихся 
на свету. При низкой освещенности поглоще-
ние ветвью углекислоты становится сравнимо 
с ее выделением.

Средняя интенсивность дыхания ветвей 
составила в начале июля 1,1 ± 0,3 мкмоль 
CO2·м-2·с-1. Среднедневная величина фотосин-
теза составляла около 2 мкмоль CO2·м-2·с-1. 
Ветвь с 23 листьями общей площадью 184 см2, 
толщиной у основания 1,2 см за сутки погло-
щала 2119 мкмоль CO2. Листья за ночь вы-
деляли 158 мкмоль CO2, а скелетная часть за 
сутки – около 1356 мкмоль CO2. Баланс та-
кой ветки составлял с точностью около 10 % 
604 мкмоль CO2. Выделялось примерно 71 % от 

поглощенного СО2. Таким образом, ветвь до-
вольно значительную часть вырабатываемых 
листьями сахаров отдавала на нужды дерева. 
Рассчитанные величины баланса в период бе-
лых ночей являются максимальными для дан-
ной ветви. В конце июля при неизменных сред-
них величинах дыхания и фотосинтеза в связи 
с уменьшением длины дня доля выделения СО2 
от величины поглощения возросла до 80 %, 
а в конце августа до 85 %. При этом учитыва-
лось снижение как средних величин фотосинте-
за, так и дыхания. Таким образом, ветвь, нахо-
дящаяся при 40–45 мкмоль·м-2·с-1 ФАР, имела 
всегда положительный баланс и могла постав-
лять некоторое количество сахаров на нужды 
дерева. В целом величины оттекающих сахаров 
невелики, и дерево существует в основном за 
счет более освещенных ветвей. При еще мень-
шей освещенности (ФАР < 25 мкмоль·м-2·с-1) 
средние величины фотосинтеза будут мень-
ше 1,5 мкмоль·м-2·с-1 и выделение углекисло-
ты будет очень близко к величине поглощения 
(>90 %). В этом случае баланс ветви становит-
ся близок к нулю и возникает опасность ее усы-
хания, что мы часто и наблюдали.

Имеется еще одна причина усыхания ветвей. 
В том случае, если фитофаги (березовый се-
верный пилильщик, березовая пяденица и др.) 
уничтожат в конце июня хотя бы 25 % листвы 
нашей ветви, величина баланса при неизмен-
ности средних величин фотосинтеза и дыхания 

Таблица 2. Средние значения параметров моделей световых кривых фотосинтеза у деревьев карельской 
березы, растущих в тени и на границе участков

a1 b1 b2 r2 Imax Rmax Pmax СКП
мкмоль·м-2·с-1 % мкмоль·м-2·с-1

участок 1
Затененные нижние ветви деревьев, растущих в центре участка

M –0,51 6,4 114,3 90,7 67 –0,51 1,9 12,1
σ 0,18 2,47 32,6 5,3 43 0,12 0,27 1,92

Освещенные ветви деревьев, растущих на ю-з границе участка
M –1,7 10,4 210 91,6 1550 –1,6 7,2 41,2
σ 0,19 2,14 49,6 4,4 151 0,07 0,84 5,83

участок 2
Затененные ветви короткоствольных деревьев в нижнем ярусе

M –0,57 9,3 42,1 94,8 80 –0,43 2,9 5,91
σ 0,15 2,18 15,8 5,3 42 0,13 0,51 1,77

Затененные нижние ветви доминирующего дерева
M –0,62 7,19 95,4 92,9 85 –0,71 2,79 8,83
σ 0,16 2,23 35,6 4,3 52 0,02 0,34 1,83

Освещенные ветви деревьев, растущих на южной границе участка
M –1,8 12,8 280 94,1 1805 –2,4 8,4 45,8
σ 0,21 2,49 45,6 4,7 82 18 0,94 3,83

Примечание. a1, b1, b2 – значения параметров моделей световых кривых (см. объяснения в тексте); r2 – коэффициент де-
терминации; Imax, Рmax, Rmax – соответственно максимальные значения ФАР, фотосинтеза и абсолютной величины дыхания в 
момент снятия световой кривой, СКП – световой компенсационный пункт.
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составит 114 мкмоль·м-2, а выделение – 92 % от 
величины поглощения. В этом случае положе-
ние в июле станет критическим, и если ветвь не 
восстановит хотя бы часть потерянных листьев, 
она может засохнуть.

Заключение

В силу аномальности ростовых процессов 
большинство форм карельской березы не мо-
гут выдержать конкуренции с прямоствольной 
формой березы и оказываются во втором яру-
се, в стесненных световых условиях. Сущест-
вует определенная взаимосвязь между содер-
жанием в почве доступного азота и других ми-
неральных веществ и порогом освещенности, 
до которого низкорослые формы могут расти, 
развиваться и в конечном счете давать товар-
ную узорчатую древесину. Это возможно бла-
годаря морфологическим адаптациям, основ-
ной из которых является уменьшение толщины 
листа по мере ухудшения лесорастительных 
условий. Но на первом месте стоят физиологи-
ческие адаптации, которые наиболее ярко про-
явились в посадках с относительно высоким 
содержанием в корнеобитаемом слое почвы 
основных минеральных веществ, прежде всего 
азота (на уровне 0,5 %). По мере снижения ос-
вещенности возрастало количество хлорофил-
ла на 1 г сырого веса листа. Средние величины 
отношения хл (a + b) / с у теневых листьев были 
достоверно в 1,5 раза больше, чем у световых. 
Показатели использования ФАР при фотосин-
тезе у световых и темновых листьев участка 
с более высоким содержанием NPK соста-
вили соответственно 6,1 и 53,1 мкмоль СО2 
(ммоль фотонов)-1, темнового дыхания –2,63 
и –0,66 мкмоль СО2·м-2·с-1, светового компенса-
ционного пункта 45,8 и 5,91 мкмоль·м-2·с-1.

При возрастании содержания азо-
та в 5–15-см слое почвы с 0,19 до 0,42 % 
средние величины фотосинтеза теневых 
листьев возрастали с 1,22 до 2,74 мкмоль 
СО2·м-2·с-1, темнового дыхания – с 0,43 до 
0,69 мкмоль СО2·м-2·с-1. Величины фотосинтеза 
световых листьев существенно не различались 
(р > 0,05), а дыхание возрастало с –1,54 до 
–2,63 мкмоль СО2·м-2·с-1. По мере возрастания 
плодородия почвы изменялись и параметры 
моделей световых кривых фотосинтеза: умень-
шались константа насыщения со 100–120 до 
40–60 мкмоль·м-2·с-1, световой компенсацион-
ный пункт с 12–20 до 6–8 мкмоль·м-2·с-1. В ре-
зультате на почвах с содержанием азота 0,16–
0,18 % карельская береза начинала усыхать, 
не достигнув товарной зрелости, при средних 
уровнях ФАР от 100 до 120 мкмоль·м-2·с-1. При 

содержании азота 0,40–0,50 % деревья со-
храняли свою жизнеспособность при ФАР 50–
60 мкмоль·м-2·с-1. Стареют эти деревья раньше, 
чем доминирующие, но, как правило, их ранняя 
гибель происходит не из-за отрицательного уг-
леродного баланса, а по другим причинам. Воз-
можность ассимиляционного аппарата эффек-
тивно использовать слабый свет позволяет им 
поддерживать углеродный баланс на приемле-
мом уровне при постепенном ухудшении све-
товых условий. Однако неспособность в таких 
условиях создавать достаточные запасы асси-
милятов повышает вероятность гибели этих де-
ревьев, например, в теплую зиму, когда имеют 
место оттепели и высокие потери на дыхание.

Таким образом, благодаря морфологичес-
ким и физиологическим адаптациям на поч-
вах с относительно высоким плодородием 
в нижнем ярусе длительное время могут про-
израстать и достигать товарного вида коротко-
ствольные формы карельской березы с плотно-
узорчатой структурой древесины.
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КраТКоВременное оХлаЖдение ПроросТКоВ 
или Корней ПШеницы ВыЗыВаеТ иЗменениЯ 
В ульТрасТруКТуре КлеТоК меЗоФилла лисТа

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

В условиях контролируемой среды изучали влияние кратковременного охлажде-
ния (2 °С, 10 минут) проростков пшеницы (Triticum aestivum L.) или только их кор-
невой системы на холодоустойчивость и ультраструктуру клеток мезофилла листа. 
Установлено, что холодоустойчивость клеток листьев в последействии 10-минут-
ного охлаждения проростков или корней начинает увеличиваться соответствен-
но через 1 и 5 ч, достигая максимума через 24 ч. При этом в клетках мезофилла 
листьев уже в первые минуты и часы после охлаждения происходит целый ряд 
ультраструктурных перестроек, выявляемых с помощью электронной микроско-
пии. К ним относятся изменения формы и плотности хлоропластов, митохондрий 
и пероксисом, увеличение размеров митохондрий и хлоропластов, появление в них 
выростов и инвагинаций, скопление митохондрий и пероксисом около пластид. 
Помимо этого, кратковременное охлаждение проростков или корней вызывало 
в хлоропластах листьев изменения в тилакоидной системе. Так, через 24 ч после 
охлаждения проростков в их хлоропластах зафиксировано увеличение протяжен-
ности фотосинтетических мембран и коэффициента гранальности (за счет длины 
тилакоидов гранальных мембран). Под влиянием локального охлаждения корней, 
наоборот, уменьшалась длина фотосинтетических мембран, однако коэффициент 
гранальности заметно возрастал вследствие уменьшения длины мембран тилако-
идов стромы. Сопоставление ультраструктурных преобразований, происходящих 
в клетках листьев при кратковременном и длительном охлаждении проростков пше-
ницы или только их корневой системы, позволило заключить, что в зависимости от 
характера (типа) низкотемпературного воздействия в растениях реализуются раз-
личные адаптивные программы, которые могут включать в себя как сходные (одно-
типные), так и разные изменения в ультраструктурной организации клеток листьев.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; кратковременное охлаждение; холодо-
устойчивость; хлоропласты; митохондрии; пероксисомы.

Yu. V. Venzhik, A. F. Titov, V. V. Talanova. SHORT-TERM CHILLING OF 
WHEAT SEEDLINGS OR ROOTS AFFECTS THE ULTRASTRUCTURE OF 
MESOPHYLL CELLS

The effects of short-term chilling (2 °C, 10 min) of seedlings or roots of wheat (Triticum 
aestivum L.) on the cold tolerance and ultrastructure of mesophyll cells were studied un-
der controlled conditions. The results indicated that the cold tolerance of leaf cells started 
to increase respectively 1 and 5 h after short-term chilling of seedling or roots, reaching 
a maximum after 24 h. In addition, a number of ultrastructural rearrangements in meso-
phyll cells were detected by electron microscopy during the first minutes and hours after 
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Введение

Температура является одним из наиболее 
важных экологических факторов, оказывающих 
постоянное влияние практически на все сторо-
ны жизнедеятельности растений. Неслучайно 
ее действию на растения посвящены многочис-
ленные исследования [Титов и др., 2006; Тру-
нова, 2007; Титов, Таланова, 2009; Heidarvand, 
Maali Amiri, 2010; Ruelland, Zachowsky, 2010; Ya-
dav, 2010; Theocharis et al., 2012; Crosatti et al., 
2013]. При этом очень долго считалось, что 
кратковременные (секунды, минуты) воздейст-
вия неблагоприятных температур не способны 
вызывать глубоких изменений в структурно-
функциональной организации растений, по-
добных тем, которые происходят при ее более 
продолжительном (часы, сутки) действии. Од-
нако в последние годы, по мере появления и 
накопления новых экспериментальных данных, 
эта точка зрения подверглась существенной 
коррекции. Так, оказалось, что низкие темпе-
ратуры, действуя в течение всего нескольких 
минут, способны вызывать замедление роста 
[Веселов и др., 2002], фотосинтеза [Li et al., 
2004], изменения в водном обмене [Wilkinson 
et al., 2001] и активности антиоксидантной си-
стемы [Li et al., 2013] и др. Более того, даже 
если кратковременное охлаждение носило ло-
кальный характер, то есть ему подвергалось не 
все растение, а только его отдельные органы 
или части, то и в этом случае происходили оп-
ределенные функциональные (физиолого-био-
химические) изменения, в том числе в органах 
и частях растения, которые непосредственно 
не испытывали воздействия неблагоприятной 
температуры [Al-Hamdani, Thomas, 2000; Vese-
lova et al., 2003; Lee et al., 2004; Титов, Талано-
ва, 2011]. Учитывая, что подобные изменения 

могут сопровождаться теми или иными струк-
турными преобразованиями, мы исследовали, 
как влияет кратковременное (10 мин) охлажде-
ние проростков пшеницы или только их корней 
на холодоустойчивость и ультраструктуру кле-
ток мезофилла листа.

материалы и методы

Опыты проводили с недельными пророст-
ками пшеницы (Triticum aestivum L.) морозо-
стойкого сорта Московская 39, выращенными 
в рулонах фильтровальной бумаги на питатель-
ном растворе в камере искусственного клима-
та при температуре воздуха 25 °С, его отно-
сительной влажности 60–70 %, освещенности 
180 мкмоль/м2·с и фотопериоде 14 ч. Затем 
проростки или только их корни подвергали в 
течение 10 мин воздействию температуры 2 °С. 
Все измерения проводили на первом листе 
проростков в последействии охлаждения в те-
чение суток.

О холодоустойчивости клеток листа суди-
ли по температуре, вызывающей гибель 50 % 
палисадных клеток листовых высечек (ЛТ50) 
после их 5-мин промораживания в термоэлек-
трическом микрохолодильнике ТЖР-02/–20 
(«Интерм», Россия) при последовательном сни-
жении температуры с интервалом 0,4 °С [Бала-
гурова и др., 1982]. Жизнеспособность клеток 
оценивали по коагуляции цитоплазмы и де-
струкции хлоропластов с помощью светового 
микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) с объ-
ективом 40×.

Для трансмиссионной электронной микро-
скопии высечки из средней части листа фикси-
ровали 3%-м глутаральдегидом на фосфатном 
буфере (рН 7,2) с постфиксацией в 2%-м рас-
творе ОsО4 и обезвоживали в серии спиртов 

short-term chilling. These included changes in the shape and density of chloroplasts, 
mitochondria and peroxisomes, enlargement of mitochondria and chloroplasts, emer-
gence of protuberances and invaginations in chloroplasts, accumulation of mitochondria 
and peroxisomes near plastids. At the same time, short-term chilling of wheat seedlings 
or roots caused changes in the thylakoid system of leaf chloroplasts. Thus, the extent 
of photosynthetic membranes and the index of grana stacking of chloroplasts increased 
24 h after short-term chilling of seedlings (due to the extent of appressed membranes). 
Local chilling of roots, on the contrary, caused a reduction of the length of photosynthetic 
membranes, but the index of grana stacking increased as a result of decreasing length 
of non-appressed membranes. A comparison of ultrastructural changes occurring in leaf 
cells at short-term and long-term chilling of wheat seedlings or only the root system sug-
gested that a number of different adaptive programs depending on the character (type) 
of low-temperature treatment are realized in the plants. They can include both similar (of 
the same type) and different changes in the ultrastructure of leaf cells.

K e y w o r d s: Triticum аestivum L.; short-term chilling; cold tolerance; chloroplasts; mi-
tochondria; peroxisomes.
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и ацетона по стандартной процедуре. Ультра-
тонкие срезы листа получали на микротоме 
Ultracut E (Reihert, Австрия), контрастировали 
уранилацетатом и цитратом свинца и просмат-
ривали на электронном микроскопе Hitachi 600 
(Япония). Морфометрический анализ ультра-
структуры проводили на клетках 1-го субэпи-
дермального слоя мезофилла по стандартным 
методикам [Kutik et al., 2004; Garbero et al., 
2012]. Общую длину фотосинтетических мем-
бран в хлоропласте рассчитывали как сумму 
длин мембран тилакоидов в гранах и стромаль-
ных тилакоидов. Коэффициент гранальности 
хлоропластов определяли как отношение дли-
ны мембран тилакоидов в гранах к длине мем-
бран тилакоидов, контактирующих со стромой.

Биологическая повторность в пределах од-
ного варианта отдельного опыта при оценке 

устойчивости составляла 6, а каждый опыт пов-
торяли не менее 3 раз. Анализ ультраструк-
туры в каждом варианте опыта проводили на 
20–25 клетках мезофилла. В таблицах приве-
дены средние арифметические значения и их 

Рис. 1. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) проростков пшеницы: а – 
контрольный вариант; Б и В – сразу после охлаждения; г – через 
1 ч после охлаждения. Хп – хлоропласт, Мх – митохондрия, Пс – 
пероксисома. Масштабная линейка 0,5 мкм

Таблица 1. Динамика холодоустойчивости клеток 
листьев в последействии 10-минутного охлаждения 
(2 °С) проростков или корней пшеницы

Экспозиция при 
25 °С, ч

Холодоустойчивость (ЛТ50), °С
охлаждение 
проростков

охлаждение 
корней

Контроль –5,2 ± 0,1 –5,2 ± 0,1
1 –5,8 ± 0,1* –5,4 ± 0,1
5 –6,2 ± 0,1* –6,1 ± 0,1*

24 –6,4 ± 0,1* –6,2 ± 0,1*

Примечание. Здесь и в табл. 2 и 3: *отличия от контрольно-
го варианта достоверны при p ≤ 0,05.
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стандартные ошибки. В статье обсуждаются 
только величины, достоверные при р ≤ 0,05.

Исследования выполнены с использовани-
ем научного оборудования ЦКП НО Института 
биологии КарНЦ РАН «Комплексные фунда-
ментальные и прикладные исследования осо-
бенностей функционирования живых систем в 
условиях Севера».

результаты

Проведенные исследования показали, что 
холодоустойчивость клеток листьев в после-
действии 10-минутного охлаждения (2 °С) 
проростков и корней пшеницы возрастала уже 
через 1 и 5 ч соответственно (табл. 1). В даль-
нейшем она продолжала увеличиваться, до-
стигая максимума к концу первых суток после 

охлаждения. Существенно, что величина и ди-
намика прироста устойчивости в обоих вариан-
тах опыта была почти одинаковой (табл. 1).

Ультраструктура клеток мезофилла листа 
недельных проростков пшеницы контрольно-
го варианта (выращенных при 25 °С) была ти-
пичной (рис. 1, А): в хлоропластах правильной 
линзовидной формы четко просматривалась 
развитая тилакоидная система, погруженная 
в мелкозернистую строму. В округлых мито-
хондриях были заметны кристы, а небольшие 
округлые пероксисомы имели более плотную 
структуру, чем митохондрии (рис. 1, А). Сра-
зу после охлаждения проростков в клетках их 
листьев обнаружены изменения, прежде все-
го касающиеся формы и плотности органелл. 
В частности, хлоропласты клеток мезофилла 
несколько округлялись (рис. 1, Б), а некоторые 

Рис. 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) проростков пшеницы: а и 
Б – через 5 ч; В и г – через 24 ч после охлаждения. Хп – хлоро-
пласт, Мх – митохондрия, Пс – пероксисома, Ихп – инвагинация 
хлоропласта. Масштабная линейка 0,5 мкм



70

митохондрии приобретали более вытянутую 
форму (рис. 1, В), менялась также и форма пе-
роксисом (рис. 1, В). При этом плотность мито-
хондрий и пероксисом увеличивалась, вслед-
ствие чего кристы в митохондриях становились 
почти незаметными (рис. 1, В). Повсеместно 
встречались скопления органелл (рис. 1, В), 
нехарактерные для клеток мезофилла неохлаж-
давшихся проростков. Спустя 1 ч после охлаж-
дения строма хлоропластов уплотнялась и в 
ней плохо просматривалась тилакоидная сис-
тема (рис. 1, Г). Выявленные изменения сохра-
нялись и через 5 ч, и спустя сутки после холо-
дового воздействия, при этом в хлоропластах 
появлялись инвагинации, содержащие фраг-
менты цитоплазмы (рис. 2).

Изменения в структуре клеток мезофилла 
листа проростков обнаружены и после крат-
ковременного охлаждения только корневой 
системы, но они проявлялись позже, чем в 

последействии охлаждения всего проростка. 
В частности, сразу же после локального охлаж-
дения корней и в течение первого часа после 
него (рис. 3, А) в ультраструктуре клеток мезо-
филла изменений не происходило. Спустя 5 ч 
плотность хлоропластов, митохондрий и пе-
роксисом в клетках мезофилла увеличивалась, 
а в пластидах появлялись многочисленные вы-
росты и инвагинации с участками цитоплазмы 
(рис. 3, Б). Аналогичные изменения в ультра-
структуре клеток листа проростков отмечены и 
через сутки после охлаждения корней (рис. 3, 
В). Кроме того, в клетках мезофилла встреча-
лись многочисленные скопления митохондрий 
и пероксисом, нередко измененной формы, ло-
кализованные около хлоропластов (рис. 3, Г).

Наличие ультраструктурных изменений в 
клетках мезофилла листа у проростков пшени-
цы, обусловленных кратковременным охлажде-
нием всего проростка или только его корней, 

Рис. 3. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) корней пшеницы: а – через 
1 ч; Б – через 5 ч; В и г – через 24 ч после охлаждения корней. 
Хп – хлоропласт, Мх – митохондрия, Пс – пероксисома, Ихп – ин-
вагинация хлоропласта. Масштабная линейка 0,5 мкм
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подтверждают и результаты морфометричес-
кого анализа, проведенного через 24 ч после 
холодового воздействия (табл. 2). В обоих ва-
риантах опыта к этому моменту происходило 
заметное увеличение размеров хлоропластов 
и митохондрий (табл. 2), хотя достоверных из-
менений в размерах пероксисом, а также в ко-
личестве органелл на срезах клеток мезофилла 
не выявлено (табл. 2). Помимо этого, через 24 ч 
после охлаждения проростков в хлоропластах 

их листьев зафиксировано увеличение протя-
женности фотосинтетических мембран и ко-
эффициента гранальности хлоропластов за 
счет длины тилакоидов гранальных мембран 
(табл. 3). При этом увеличивалась и высота 
гран, но их количество на срезе хлоропласта 
оставалось неизменным (табл. 3). После ло-
кального воздействия низкой температуры на 
корни в хлоропластах мезофилла листа, наобо-
рот, уменьшалась длина фотосинтетических 

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения 
(2 °С) проростков или корней пшеницы

Показатель Контроль Охлаждение 
проростков Охлаждение корней

Площадь среза хлоропласта, мкм2 10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1* 12,7 ± 0,5*
Площадь среза митохондрии, мкм2 0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03* 0,6 ± 0,04*
Площадь среза пероксисомы, мкм2 0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1
Число хлоропластов на срезе клетки, шт. 9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1
Число митохондрий на срезе клетки, шт. 8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1
Число пероксисом на срезе клетки, шт. 2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.

Таблица 3. Ультраструктура хлоропластов в клетках мезофилла листа в последействии 10-минутного 
охлаждения (2 °С) проростков или корней пшеницы

Показатель Контроль Охлаждение 
проростков Охлаждение корней

Число гран на срезе, шт. 28 ± 2 28 ± 2 27 ± 2
Диаметр граны, мкм 0,38 ± 0,01 0,36 ± 0,01 0,36 ± 0,01
Высота граны, мкм 0,13 ± 0,01 0,18 ± 0,01* 0,15 ± 0,01
Длина мембран гранальных тилакоидов, мкм 95,6 ± 10,2 127,0 ± 4,9* 86,4 ± 4,5
Общая длина фотосинтетических мембран, мкм 175,3 ± 15,1 208,7 ± 5,6* 129,5 ± 7,5*
Коэффициент гранальности 1,2 1,6* 2,0*

Таблица 4. Изменения холодоустойчивости и ультраструктуры клеток мезофилла листа в зависимости от 
характера (типа) холодового воздействия на проростки пшеницы

Показатель Длительное охлаждение* Кратковременное охлаждение
растений корней растений корней

Холодоустойчивость Увеличивается Увеличивается Увеличивается Увеличивается
Форма хлоропластов, 
митохондрий, пероксисом Изменяется Изменяется Изменяется Изменяется

Плотность хлоропластов, 
митохондрий, пероксисом Увеличивается Увеличивается Увеличивается Увеличивается

Размеры хлоропластов Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются
Выросты и инвагинации в 
хлоропластах Появляются Появляются Появляются Появляются

Скопления митохондрий и 
пероксисом около пластид Появляются Появляются Появляются Появляются

Размеры пероксисом Увеличиваются Увеличиваются Не изменяются Не изменяются
Размеры митохондрий Не изменяются Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются
Тилакоидная система 
хлоропластов

Снижается 
гранальность

Увеличивается 
гранальность (за 
счет увеличения 
длины мембран 
тилакоидов гран) 

Увеличивается 
гранальность (за 
счет увеличения 
длины мембран 
тилакоидов гран) 

Увеличивается 
гранальность (за 
счет уменьшения 
длины мембран 
тилакоидов стромы) 

Примечание. *Показатели холодоустойчивости и ультраструктуры клеток мезофилла при длительном охлаждении про-
ростков пшеницы или локальном охлаждении их корней приводятся на основании результатов предыдущих исследований 
[Венжик и др., 2008, 2012; Venzhik et al., 2014, 2016].



72

мембран (табл. 3), однако коэффициент гра-
нальности хлоропластов заметно возрастал 
вследствие уменьшения длины мембран тила-
коидов стромы (табл. 3).

обсуждение

Результаты проведенного исследования 
показали, что 10-минутное охлаждение (2 °С) 
проростков пшеницы или только их корневой 
системы наряду с увеличением устойчивости 
клеток листьев к краткосрочному проморажи-
ванию вызывает в них целый ряд ультраструк-
турных изменений, часть из которых выявля-
лась уже в первые минуты и часы после холодо-
вого воздействия (рис. 1–3; табл. 1–3).

Сопоставление этих данных с полученны-
ми ранее при длительном (до 7 сут) охлажде-
нии проростков пшеницы или только их корней 
[Венжик и др., 2008, 2012; Venzhik et al., 2014, 
2016] позволяет говорить, что некоторые из на-
блюдаемых под влиянием низкой температуры 
ультраструктурных изменений являются общи-
ми (однотипными) (табл. 4). К ним, в частности, 
можно отнести изменение формы и плотнос-
ти хлоропластов, митохондрий и пероксисом, 
увеличение размеров пластид, появление в 
них выростов и инвагинаций, скопление ми-
тохондрий и пероксисом около хлоропластов 
(табл. 4). С другой стороны, проявление уль-
траструктурных изменений, касающихся, на-
пример, размеров митохондрий и пероксисом, 
а также тилакоидной системы хлоропластов, 
находилось в зависимости от продолжительно-
сти холодового воздействия (табл. 4). Учитывая 
однотипный характер изменения холодоус-
тойчивости (табл. 4), выявленные структурные 
перестройки, очевидно, можно рассматривать 
как адаптивные, сопровождающие функцио-
нальные (физиолого-биохимические) измене-
ния в растениях, вызванные как длительным 
или кратковременным охлаждением, действу-
ющим непосредственно, так и обусловленные 
сигналом о воздействии холода, поступающим 
из корней в лист.

Так, «разбухание» пластид (т. е. их округле-
ние) наряду с увеличением размеров считают 
универсальным маркером холодового воз-
действия [Kratsch, Wise, 2000; Трунова, 2007; 
Yu et al., 2011; Vella et al., 2012; Попов и др., 
2016], которое наблюдали у холодостойких 
[Ristic, Ashworth, 1993; Yu et al., 2011; Венжик 
и др., 2012; Vella et al., 2012] и теплолюбивых 
растений [Ishikava, 1996; Kratsh, Wise, 2000; 
Попов и др., 2016]. Как правило, изменения та-
кого рода сопровождаются увеличением плот-
ности стромы и свидетельствуют о быстрых 

перестройках в ее химическом составе, в том 
числе об усиленном синтезе белков и фермен-
тов [Kaplan, Guy, 2004; Трунова, 2007; Li et al., 
2011; Vella et al., 2012], и они выступают в ка-
честве косвенного показателя интенсификации 
ферментативных процессов [Kratsh, Wise, 2000; 
Cui et al., 2012].

Форма митохондрий также считается высо-
кодинамичным структурным показателем [Lo-
gan, Leaver, 2000; Van Gestel, Verbelen, 2002; Lo-
gan, 2006, 2010]. У теплолюбивых растений из-
менение формы митохондрий сопровождается 
«высвечиванием» матрикса и исчезновением 
крист, что рассматривается в качестве симп-
тома повреждения [Ishikava, 1996; Krasch, Wise, 
2000]. У холодостойких растений, таких как 
арабидопсис или пшеница, изменение формы 
митохондрий на вытянутую, «гантелевидную» 
или даже «чашевидную» носит обратимый ха-
рактер [Yu et al., 2011; Vella et al., 2012]. Пред-
полагается, что такая форма органелл способ-
ствует увеличению площади их поверхности и 
облегчает обмен метаболитами с цитоплазмой 
[Yu et al., 2011; Vella et al., 2012]. Как показано в 
наших исследованиях, изменение формы мито-
хондрий и наблюдаемое уплотнение их матрик-
са под влиянием неблагоприятных температур 
может сопровождаться увеличением размеров 
митохондрий (табл. 4), что свидетельствует о 
повышении дыхательной способности расте-
ний [Кислюк и др., 1995; Armstrong et al., 2006]. 
Интересно, что при длительном охлаждении 
проростков пшеницы не зафиксировано уве-
личения размеров митохондрий (табл. 4), но 
на срезах клеток отмечено увеличение их коли-
чества [Венжик и др., 2008].

Важным свойством пероксисом считается 
их высокая пластичность, позволяющая изме-
нять форму и локализацию в клетке в неблаго-
приятных условиях [Del Rio et al., 2006; Реунов, 
2014]. Именно пероксисомы являются основ-
ными генераторами активных форм кислорода 
(АФК), но с другой стороны, они же участвуют 
в нейтрализации АФК с помощью антиокси-
дантных ферментов [Nyathi, Baker, 2006; Palma 
et al., 2009]. Поэтому изменение формы, плот-
ности и локализации пероксисом, отмеченное 
нами (табл. 4), можно рассматривать как ин-
дикатор изменений в окислительно-восстано-
вительном балансе клеток [Rodriguez-Serrano 
et al., 2009; Реунов, 2014]. Однако то, что уве-
личение размеров пероксисом происходило 
только при длительном действии низкой тем-
пературы (табл. 4), может косвенно указывать 
на более активную работу антиоксидантной 
системы при длительном охлаждении растений 
по сравнению с кратковременным.
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Многочисленные скопления пероксисом и 
митохондрий около хлоропластов, зафиксиро-
ванные во всех вариантах охлаждения, свиде-
тельствуют об усилении контактов между этими 
органеллами. Выросты и инвагинации, появ-
ляющиеся при этом в хлоропластах, способ-
ствуют увеличению поверхности пластид и, в 
свою очередь, облегчают обмен метаболитами 
с цитоплазмой и другими органеллами клетки 
[Buchner et al., 2007; Holzinger et al., 2007; Lütz, 
Engel, 2007].

Помимо перечисленных выше структурных 
преобразований и длительное, и кратковре-
менное охлаждение проростков или только 
корней пшеницы вызывало изменения в ти-
лакоидной системе хлоропластов. При про-
должительном действии низкой температу-
ры на проростки в их листьях формировались 
хлоропласты со сниженным коэффициентом 
гранальности (табл. 4), в которых мембраны 
тилакоидов стромы преобладали над граналь-
ными мембранами. Такого рода мембранная 
перестройка является проявлением защитно-
приспособительных реакций, направленных на 
сохранение функциональной активности более 
холодочувствительной фотосистемы II [Kratsch, 
Wise, 2000; Трунова, 2007; Венжик и др., 2012; 
Vella et al., 2012], поскольку в гранальных мем-
бранах соотношение липиды/белки почти в 
2 раза ниже, чем в мембранах тилакоидов 
стромы [Мокроносов и др., 2006], а следо-
вательно, они более плотные и быстрее пов-
реждаются холодом. Кроме того, уменьшение 
размеров гран в хлоропластах растений, под-
вергаемых длительному охлаждению, направ-
лено на защиту мембран от избыточной гене-
рации АФК в стрессовых условиях [Попов и др.,  
2016].

В отличие от этого кратковременное ох-
лаждение проростков или корней пшеницы не 
вызывало формирования подобной, предпо-
ложительно более адаптированной к холоду, 
структуры хлоропластов, а наоборот, приво-
дило к формированию пластид с повышенной 
«гранальностью» (табл. 4). Заметим, что анало-
гичная перестройка тилакоидной системы за-
фиксирована в хлоропластах листьев пшеницы 
и при длительном действии низкой температу-
ры только на корни (табл. 4). Однако подчерк-
нем, что процесс формирования хлоропластов 
с повышенной «гранальностью» происходил 
в разных вариантах опытов неодинаково – за 
счет увеличения длины мембран гранальных 
тилакоидов (после кратковременного охлаж-
дения проростков, а также при длительном 
действии низкой температуры только на корни) 
или в результате уменьшения длины мембран 

тилакоидов стромы (после кратковременного 
охлаждения корней) (табл. 4).

В настоящее время значение такой струк-
турной трансформации хлоропластов остается 
не вполне ясным. Тем не менее именно спо-
собность к быстрым мембранным перестрой-
кам, по мнению некоторых авторов, является 
важным элементом устойчивости растений 
к неблагоприятным факторам [Hudak, Salaj, 
1999], а возможность «запускать» такого рода 
изменения в хлоропластах считается одним из 
механизмов, снижающих вероятность фотоин-
гибирования и обеспечивающих оптимизацию 
процесса фотосинтеза в стрессовых условиях 
[Pribil et al., 2014].

Заключение

В целом проведенные исследования пока-
зали, что даже кратковременное охлаждение 
проростков или корней пшеницы индуцирует 
увеличение холодоустойчивости клеток листь-
ев, которое сопровождается комплексом уль-
траструктурных изменений. Сопоставление 
ультраструктурных преобразований, наблюда-
емых в клетках листьев при кратковременном и 
длительном охлаждении проростков пшеницы 
или только их корневой системы, позволило ус-
тановить, что часть из них являются общими для 
этих видов холодового воздействия. К ним, в 
частности, относятся изменения формы и плот-
ности хлоропластов, митохондрий и перокси-
сом, увеличение размеров пластид, появление 
в них выростов и инвагинаций, скопление мито-
хондрий и пероксисом около пластид. С другой 
стороны, проявление других ультраструктур-
ных изменений, таких как увеличение разме-
ров митохондрий и пероксисом, перестройка 
тилакоидной системы хлоропластов, зависело 
от продолжительности охлаждения и от того, 
носило оно общий или локальный характер. По-
видимому, в зависимости от характера (типа) 
низкотемпературного воздействия в клетках 
растений реализуются различные адаптивные 
программы, которые могут включать в себя как 
сходные (однотипные), так и разные измене-
ния в ультраструктурной организации клеток 
листьев. Наличие разных адаптивных программ 
и разных адаптивных стратегий может рассмат-
риваться как свидетельство наличия у холодо-
стойких растений значительного адаптивного 
потенциала, который сформировался в процес-
се их эволюции и благодаря которому они спо-
собны успешно переносить как кратковремен-
ное, так и длительное воздействие холода в пе-
риод активной вегетации, т. е. в период, когда 
растения к этому наименее подготовлены.
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содерЖание реТинола и α-ТоКоФерола 
у леТучиХ мыШей В Период гиБернации

Т. н. ильина, и. В. Баишникова, В. В. Белкин, а. е. Якимова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Зимняя спячка, позволяющая животным выживать в условиях низких температур 
и недостатка корма, является физиологической адаптацией, при которой наблюда-
ется снижение уровня метаболизма, частоты сердцебиения и значительное умень-
шение потребления кислорода. Считается, что основным фактором адаптации, 
способным защищать клетки от активных форм кислорода, может быть усиление 
антиоксидантных механизмов. Ограниченность сведений об антиоксидантной сис-
теме рукокрылых определила цель исследований, которая заключалась в изучении 
в период гибернации содержания ретинола и α-токоферола в тканях печени, почек 
и скелетной мышцы у пяти видов летучих мышей, обитающих и зимующих на север-
ной периферии их ареала. Установлено, что содержание ретинола и токоферола 
у летучих мышей на протяжении спячки было достаточно высоким и позволило дли-
тельное время выдерживать отсутствие поступления облигатных антиоксидантов, 
сохраняя при этом резервы, необходимые для репродукции. Наиболее высокое 
содержание α-токоферола и ретинола сохраняется к весне у северного кожанка, 
снижение массы тела за период гибернации у него было менее значительным, чем 
у других видов. Существенные запасы витаминов были обнаружены в весенний 
период и в тканях самок других видов, в частности, ночницы Брандта. Анализ ин-
дивидуальных данных показал, что содержание ретинола и токоферола у летучих 
мышей имеет и половые различия – у самок оно выше, чем у самцов. У всех иссле-
дованных видов наблюдается значительная вариабельность показателей, которую 
можно объяснить как видовыми, так и индивидуальными различиями по степени 
накопления витаминов перед спячкой.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: α-токоферол; ретинол; летучие мыши; спячка; антиоксидан-
ты.

T. N. Ilyina, I. V. Baishnikova, V. V. Belkin, A. E. Yakimova. CONTENT 
OF RETINOL AND α-TOCOPHEROL IN BATS DURING THE PERIOD OF 
HIBERNATION

Hibernation, which allows animals to survive when exposed to low temperatures and lack 
of food, is a physiological adaptation involving reduced metabolism, heart rate and sig-
nificant decrease in oxygen consumption. It is believed that the main factor for this ad-
aptation, which enables cell protection against ROS by lowering their generation, may 
be intensification of antioxidant mechanisms. Still little is known about the antioxidant 
system of bats. Our aim was to study the retinol and α-tocopherol content in the tissues 
of 5 species of hibernating bats that live and spend the winter in the northern periphery 
of their distribution ranges. These data suggest that the retinol and tocopherol content in 
bats during hibernation was high enough to enable their survival despite the prolonged 
deprivation of obligate antioxidants, while maintaining the reserves necessary for repro-
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Введение

Отсутствие или дефицит пищи в зимний 
период является главной угрозой для боль-
шинства видов млекопитающих северной зоны, 
однако многие из них имеют механизмы, по-
вышающие выживание в холодном климате. 
Зимняя спячка, позволяющая животным выжи-
вать в условиях низких температур и отсутствия 
корма, является физиологической адаптацией, 
при которой наблюдается снижение уровня 
метаболизма, сопровождающееся замедле-
нием дыхания, снижением частоты сердцеби-
ения и значительным уменьшением потребле-
ния кислорода. Впадающие в спячку животные 
в период гибернации неоднократно проходят 
циклы оцепенения и возбуждения, во время 
которых ряд биохимических и физиологичес-
ких параметров восстанавливается до нор-
мального эутермического уровня за короткий 
период времени без видимых повреждений 
[Müller et al., 2007]. При гибернации генерация 
активных форм кислорода (АФК) понижена, но 
она значительно увеличивается при периоди-
ческих пробуждениях и сократительном термо-
генезе во время разогревания животных, так 
как параллельно с этим повышается уровень 
окислительного метаболизма. Считается, что 
основным фактором адаптации, способным за-
щищать клетки от АФК путeм снижения уровня 
их генерации, может быть усиление антиокси-
дантных механизмов [Кольтовер, 2009].

Неферментативные антиоксиданты, к кото-
рым относятся ретинол и токоферол, играют 
важную роль в метаболизме животных. Вита-
мин А характеризуется разносторонними фи-
зиологическими эффектами и биохимическим 
действием, он имеет особое значение в про-
цессе восприятия света, необходим для нор-
мального развития плода, регуляции пролифе-
рации и дифференциации клеток в течение все-
го жизненного цикла и др. Токоферол в тканях 
выполняет роль биологического антиоксидан-
та, препятствующего развитию свободнора-
дикальных процессов перекисного окисления 

ненасыщенных тканевых липидов (ПОЛ) мо-
лекулярным кислородом [Меньщикова и др., 
2006]. Считается, что токоферол является ре-
гулятором энергетического метаболизма. На-
копление в осенний период токоферола, явля-
ющегося ингибитором обменных процессов, 
характеризует подготовку животных к зиме, 
а процесс впадения в спячку и выхода из неe 
рассматривается как результат влияния токо-
ферола [Слоним, 1979; Калабухов, 1985].

Между размерами тела и продолжительнос-
тью жизни млекопитающих существует прямая 
зависимость, исключением из которой явля-
ются летучие мыши. В среднем они живут в три 
раза дольше, чем нелетающие млекопитающие 
сопоставимых размеров и уровня метаболиз-
ма [Попов, Ковалeв, 2010]. Высокую продол-
жительность жизни летучих мышей многие ис-
следователи связывают со снижением обмена 
в период гибернации [Хританков, Оводов, 2001; 
Brunet-Rossinni, Austad, 2004; Орлов и др., 
2012; Seim et al., 2013]. Выявлена отрицатель-
ная корреляция между видовой продолжитель-
ностью жизни и уровнем потребления кислоро-
да, являющаяся универсальной закономернос-
тью количественной геронтологии [Кольтовер, 
2009]. До сих пор немного известно об анти-
оксидантной системе летучих мышей, которая 
может быть одним из механизмов, обеспечи-
вающих более медленное старение организ-
ма [Filho et al., 2007; Ilyukha et al., 2015]. Целью 
работы было исследование закономерностей 
содержания низкомолекулярных антиоксидан-
тов ретинола и α-токоферола в тканях летучих 
мышей, обитающих и зимующих на северной 
периферии их ареала, в период зимней спячки.

материалы и методы

Объектами исследования были представи-
тели пяти видов гладконосых летучих мышей: 
северный кожанок (Estesicus nilssonii) (n=22), 
ночница Брандта (Myotis brandtii) (n=12), бу-
рый ушан (Plecotus auritus) (n=6), водяная ноч-
ница (M. daubentonii) (n=7), усатая ночница 

duction. The residual content of α-tocopherol and retinol by spring was the highest in the 
northern bat, who lost less weight during the period of hibernation than other species. 
At the same time, females of other species also had quite significant reserves of these 
vitamins in their tissues in spring, especially so in Brandt’s bats. Analysis of individual data 
showed that the content of retinol and tocopherol in bats was sex-specific – it was higher 
in females than in males. There was significant variation of the indices in all the species, 
which can be explained both by species- and individual differences in the degree of vita-
mins accumulation before hibernation.

K e y w o r d s: α-tocopherol; retinol; bats; hibernation; antioxidants.
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(M. mystacinus) (n=3), отловленные на зимов-
ках в подземных сооружениях различного типа 
в южной части Республики Карелия (61–
63° с. ш., 30–36° в. д.). Встречаемость и относи-
тельное обилие летучих мышей зимой [Стрел-
ков, Ильин, 1990] определялись в 14 подземных 
убежищах, а относительное обилие и относи-
тельная численность летом [Russ et al., 2003] – 
на маршрутах с ультразвуковым детектором 
Song Meter SM 2 BAT+ и программным обеспе-
чением Kaleidoscope. Разрешения для отлова 
выданы Управлением охотничьего хозяйства 
Министерства сельского, рыбного и охотничь-
его хозяйства Республики Карелия. Исследова-
ния выполнены с соблюдением правил проведе-
ния работ с использованием эксперименталь-
ных животных [Этическая экспертиза…, 2005].

Содержание витаминов А (ретинол) 
и Е (α-токоферол) определяли в тканях (пе-
чень, почки, скелетная мышца) методом высо-
коэффективной жидкостной хроматографии 
[Скурихин, Двинская, 1989]. Сезонная динами-
ка массы тела была определена по 67 экз. Ис-
следования проводились в три этапа: осенью 
(октябрь) в период подготовки и начала гибер-
нации, зимой (февраль) в фазу глубокого сна 
и весной (март) на позднем этапе спячки. По-
лученные данные обрабатывали общеприняты-
ми методами вариационной статистики. Так как 
вариабельность изучаемых показателей была 
высокой, то кроме среднего в таблицах приво-
дятся также минимальное и максимальное аб-
солютные значения. Исследования выполнены 
с использованием научного оборудования ЦКП 
НО Института биологии КарНЦ РАН.

результаты и обсуждение

Содержание ретинола и α-токоферола в тка-
нях летучих мышей имело как межвидовые, так 
и значительные внутривидовые различия. У ру-
кокрылых, как и у многих других животных, ос-
новным органом, депонирующим витамин 
А, является печень. В осенний период у буро-
го ушана, водяной и усатой ночниц содержа-
ние витамина А в печени было значительно 
выше, чем у ночницы Брандта и северного ко-
жанка, а у последнего оно было минимальным 
(табл. 1). Зимой уровень ретинола в печени 
был высоким у всех видов, к весне его содер-
жание в тканях снижалось, но оставалось в зна-
чительном количестве, а у отдельных особей 
его запасы намного превышали среднее для 
вида значение.

У многих млекопитающих в почках, которые 
являются местом образования и удаления конеч-
ных продуктов обмена витамина А, содержание 

ретинола было значительно ниже, чем в печени, 
а в других тканях он или находится в очень не-
больших количествах, или вовсе не обнаружива-
ется. В почках и скелетной мышце летучих мы-
шей уровень ретинола также был существенно 
ниже по сравнению с печенью во все периоды 
исследования. Весной в печени самок запасы ви-
тамина А были существенно выше, чем у самцов.

О содержании и транспорте ретинола в тка-
нях летучих мышей известно очень мало [Filho 
et al., 2007; Müller et al., 2007]. Так, при иссле-
довании плодоядных и всеядных видов лету-
чих мышей, обитающих в Центральной Амери-
ке, выявлено, что концентрация ретинола в их 
крови была незначительной. Причем у некото-
рых из этих видов в плазме крови каротиноиды 
и ретинол не были обнаружены [Müller et al., 
2007]. В то же время ретинол имеет важное 
значение для нормального функционирования 
репродуктивной системы как самок, так и сам-
цов, – его дефицит сопровождается деструк-
цией тестикулов и яичников, прекращением 
сперматогенеза. Витамин А необходим для 
нормального эмбрионального развития орга-
низма, а его недостаток приводит к нарушению 
процессов эмбриогенеза [Чаудхари и др., 1977; 
Ross et al., 2006]. Тот факт, что весной запасы 
ретинола в печени летучих мышей были доста-
точно высокими, указывает на способность ор-
ганизма длительное время выдерживать отсут-
ствие поступления облигатных антиоксидан-
тов, сохраняя при этом резервы, необходимые 
для репродукции.

Содержание α-токоферола в исследованных 
тканях летучих мышей было достаточно высо-
ким. В начальный период гибернации наибо-
лее существенные запасы токоферола в пече-
ни были у северного кожанка, у других видов 
содержание витамина Е было ниже (табл. 2). 
Максимальное содержание α-токоферола 
выявлено в почках самца северного кожан-
ка, а у самок бурого ушана и водяной ночницы 
значительные запасы обнаружены в скелетной 
мышце. В зимний и весенний периоды в тканях 
продолжал сохраняться достаточно высокий 
уровень токоферола. Исследованные весной 
самки имели более высокое содержание токо-
ферола, чем самцы. Уровень ретинола и токо-
ферола в тканях летучих мышей имел высокую 
вариабельность во все периоды исследования, 
что обусловлено различным физиологическим 
состоянием животных и рядом других причин – 
участие в спаривании, время перехода в со-
стояние гибернации, возраст животных, нали-
чие эктопаразитов, внешних повреждений и др.

Интересно отметить, что довольно значи-
тельное содержание токоферола обнаружено 



Та
бл

иц
а 

2.
 С

од
ер

ж
ан

ие
 α

-т
ок

оф
ер

ол
а 

в 
тк

ан
ях

 л
ет

уч
их

 м
ы

ш
ей

 в
 р

аз
ны

е 
пе

ри
од

ы
 г

иб
ер

на
ци

и,
 м

кг
/г

В
ид

П
ол

О
се

нь
З

им
а

В
ес

на
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца

С
ев

ер
ны

й 
ко

ж
ан

ок

f
3

14
2,

46
6,

5–
40

7,
53

8,
71

3,
0–

13
,3

1
8,

28
5,

94
–1

1,
24

5
6,

83
3,

85
–1

2,
59

5,
98

4,
82

–7
,1

3
(n

=2
) 

9,
1

2,
03

–1
8,

09
9

9,
87

4,
93

–2
6,

97
15

,1
7,

2–
22

,9
6

8,
02

1,
62

–1
8,

52

m
1

14
,4

9
90

7,
41

9,
88

1
0,

75
5,

65
4

7,
19

3,
9–

13
,6

3
3,

16
8,

62

Н
оч

ни
ца

 
Б

ра
нд

та

f
2

7,
34

4,
02

–1
0,

65
2,

12
20

,6
1

3
6,

24
4,

26
–9

,6
4

10
,4

2
7,

66
7,

02
–8

,0
1

2
12

,6
1

9,
82

–1
5,

39
6,

47
±1

,7
7

4,
7–

8,
24

m
2

3,
16

±0
,9

7
2,

19
–4

,1
3

13
,6

5
3

6,
59

5,
75

–8
,0

4,
35

12
,9

2
11

,4
9–

14
,3

5

Б
ур

ы
й 

уш
ан

f
2

6,
4

5,
75

–7
,0

5
6,

09
5,

16
–7

,0
1

45
,9

9
8,

07
–8

3,
92

1
23

,2
7

22
,3

2
2

11
,1

2
11

,1
1–

11
,1

4
2,

23
6,

83
3,

89
–9

,7
6

m
1

4,
05

7,
6

2,
5

В
од

ян
ая

 
но

чн
иц

а
f

4
4,

26
2,

77
–6

,1
8

3,
31

2,
19

–4
,2

3
16

,7
4,

61
–4

3,
14

m
1

6,
16

42
,9

8
10

,1
9

1
11

,2
9

22
,3

1
27

,4
1

Ус
ат

ая
но

чн
иц

а
f

1
6,

07
14

,4
9

m
1

16
,2

5
15

,6
1

1
7,

3

Та
бл

иц
а 

1.
 С

од
ер

ж
ан

ие
 р

ет
ин

ол
а 

в 
тк

ан
ях

 л
ет

уч
их

 м
ы

ш
ей

 в
 р

аз
ны

е 
пе

ри
од

ы
 г

иб
ер

на
ци

и,
 м

кг
/г

В
ид

П
ол

О
се

нь
З

им
а

В
ес

на
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца
n

пе
че

нь
по

чк
и

ск
ел

ет
на

я 
м

ы
ш

ца
С

ев
ер

ны
й

ко
ж

ан
ок

f
3

1,
96

0,
36

–3
,8

0
2,

00
1,

68
–2

,3
1

0,
81

0,
21

–1
,4

1
5

57
,7

1
11

,0
4–

10
9,

00
0,

9
0,

85
–0

,9
5

(n
=2

) 

0,
96

0,
19

–2
,0

9
9

19
,3

7
0,

93
–6

8,
88

0,
81

0,
23

–1
,3

3
1,

28
0–

2,
92

m
1

1,
37

0
2,

48
1

18
,1

7
0,

15
4

3,
76

0,
93

–8
,6

5
0

1,
14

Н
оч

ни
ца

Б
ра

нд
та

f
2

23
,4

5
18

,9
1–

27
,9

8
2,

03
1,

71
3

14
2,

58
11

,7
5–

40
0,

84
0,

96
0,

65
0,

2–
1,

49
2

28
5,

16
17

,6
–5

52
,7

2
0,

16

m
2

11
,2

2
4,

11
–1

8,
34

0,
5

3
16

,1
7

9,
9–

23
,0

0
19

,9
1,

2
1,

11
–1

,2
8

Б
ур

ы
й 

уш
ан

f
2

10
2,

19
18

,5
4–

18
5,

84
8,

97
1,

82
–1

6,
12

0,
14

0–
0,

28
1

13
9,

35
2,

84
2

68
,9

4
21

,8
–1

16
,0

9
0

0,
6

0,
38

–0
,8

2
m

1
10

,0
0

0,
75

0
В

од
ян

ая
но

чн
иц

а
f

4
54

,2
5

8,
17

–1
00

,1
3

4,
14

2,
23

–6
,0

4
1,

16
0–

2,
67

1
1,

79

m
1

8,
39

1,
1

0,
77

1
47

,0
3

0,
41

Ус
ат

ая
но

чн
иц

а
f

1
68

,5
0

0
1

2,
67

m
1

79
,3

2
2,

35



83

в скелетной мышце летучих мышей, в которой 
синтез белков регулируется факторами роста, 
гормонами, механической нагрузкой миофиб-
рилл, а также нутриентами [Астратенкова, Ро-
гозкин, 2014]. Дефицит витамина Е вызывает 
активацию ПОЛ и накопление продуктов этого 
процесса в скелетной мышце, поэтому под-
держание еe функционального состояния для 
гибернирующих животных весьма актуально. 
У грызунов и человека длительное бездействие 
приводит к атрофии мышц, которая отсутствует 
у летучих мышей, находящихся продолжитель-
ный период в неподвижном состоянии. Так, при 
исследовании спячки медведей было установ-
лено, что они способны вырабатывать мощный 
протеолитический ингибитор, блокирующий 
атрофию мышц, связанную с иммобилизаци-
ей [Fuster et al., 2007]. Можно предположить 
наличие подобного механизма и у летучих мы-
шей. Следствием резкого уменьшения актив-
ности мышечных тканей является сокращение 
потребления организмом кислорода и, как ре-
зультат, понижение активности антиоксидант-
ной системы. Очевидно, что снижение метабо-
лизма позволяет сокращать затраты эндоген-
ных ресурсов, в том числе и витаминов.

Содержание в тканях витаминов А и Е опре-
деляется прежде всего поступлением с пищей, 
которое прекращается в период спячки, когда 
у животных происходит переключение с угле-
водного метаболизма на липидный [Калабухов, 
1985; Seim et al., 2013] и накопленные жиры слу-
жат основным источником энергии. У находя-
щихся в спячке животных метаболизм в значи-
тельной степени зависит от температуры среды. 
В Карелии температура в местах зимовок лету-
чих мышей опускается до –2,8 °C [Белкин и др., 
2016]. В то же время понижение температуры 
воздуха на 10° приводит к уменьшению обме-
на примерно в 2–2,5 раза [Коломийцева, 2011]. 
При этом липиды играют важную роль в темпе-
ратурной адаптации млекопитающих с позиции 
их значимости в физико-химических и функци-
ональных свойствах биологических мембран 
и регуляции метаболизма. У гибернирующих жи-
вотных интенсивность липолиза поддерживает-
ся на уровне, необходимом для постоянного, но 
сниженного снабжения тканей энергией. Наи-
большее количество свободных жирных кислот 
для своей жизнедеятельности при гипотермии 

потребляют печень и скелетная мышца, на долю 
каждой из которых приходится примерно по 
трети всего запаса жира. Кроме того, именно 
жировая ткань является основным депо витами-
на Е в организме, и поэтому ожирение сочета-
ется с накоплением токоферола, являющегося 
ингибитором обменных процессов. Увеличе-
ние содержания токоферола при гипотермии 
способствует повышению антиокислительной 
активности липидов адаптированных к холоду 
животных [Колосова и др., 1995], а процесс впа-
дения зимоспящих животных в спячку и выход 
из неe считается результатом влияния витами-
на Е [Калабухов, 1964, 1985; Слоним, 1979].

У рукокрылых, как и у других зимоспящих 
млекопитающих, основным резервным вещест-
вом является жир, за счет которого происходит 
потеря веса во время спячки [Speakman, Row-
land, 1999]. Эти потери могут составлять до од-
ной трети первоначальной массы животного 
(табл. 3). Считается, что бόльшие запасы жира 
к зиме накапливают самки [Мосияш, 1985], од-
нако на имеющемся материале это утвержде-
ние проследить не удалось. От октября к апре-
лю масса тела северного кожанка (n=29) падает 
на 21,4 %, причем у самцов более резко (34 %), 
чем у самок (13,2 %). Та же тенденция сезонного 
снижения массы тела прослеживается и у других 
видов: у ночницы Брандта (n=13) на 12,2 %, у бу-
рого ушана (n=7) на 29,5 %, у водяной ночницы 
(n=12) на 17,2 %. Такие запасы и расходование 
жира можно рассматривать как результат наи-
большей устойчивости к гипотермии, обеспечи-
вающий этим видам успешную зимовку и даль-
нейшее размножение. Можно предположить, что 
большие жировые запасы оказывают влияние 
на выживаемость вида в период зимней спячки. 
Установлено, что смертность летучих мышей на 
зимовках в Карелии в среднем за ряд лет состав-
ляет 4,7 % [Белкин и др., 2015]. При этом гибель 
северного кожанка составила 5,1 % от всех уч-
тенных особей данного вида, ночницы Бранд-
та – 5,3 %, водяной ночницы – 10,0 %, погибших 
бурых ушанов и усатых ночниц не отмечено. Ха-
рактерно, что северный кожанок доминирует как 
на зимовках, так и в сообществах летучих мышей 
в период летней активности (табл. 4).

Одной из особенностей изучаемых животных 
является сезонность их жизненного цикла, вклю-
чающая приуроченность периода размножения 

Таблица 3. Динамика массы тела (г) северного кожанка в условиях гибернации
Октябрь Февраль Март–апрель В среднем за период

самки (n=3) самцы
(n=2) 

самки (n=5) самцы самки (n=12) самцы
(n=7) 

самки (n=20) самцы
(n=9) 

11,27 12,0 10,51 − 9,78 7,92 10,19 8,83
11,56 ± 0,88 10,51 ± 0,81 9,09 ± 0,32 9,76 ± 0,32
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к определенному времени года и связанные 
с этим изменения в ряде физиологических сис-
тем. На протяжении зимней спячки происходит 
постепенная подготовка организма, и в первую 
очередь половой системы, животных к размно-
жению. Существует взаимосвязь между состоя-
нием системы размножения и временем выхода 
животных из спячки [Ануфриев, 2008]. Европей-
ские виды рукокрылых в естественных услови-
ях спариваются как весной, так и осенью. Так, 
в Карелии из 20 осмотренных с октября по конец 
марта самок северного кожанка оказались пок-
рытыми семь (35 %), а из шести самок бурого 
ушана – одна (16,7 %). Физиологической осо-
бенностью летучих мышей является временное 
торможение гестационной доминанты на самых 
ранних стадиях беременности, которое проис-
ходит в связи с необходимостью адаптивной пе-
рестройки организма самки к неблагоприятным 
условиям среды.

Витамин А необходим для нормального 
функционирования репродуктивной системы 
самок и самцов, играет важную роль в про-
цессе эмбриогенеза. Хорошо известно, что 
дефицит витамина Е в организме вызывает 
нарушения функции размножения, поэтому 
достаточный уровень токоферола является су-
щественным условием не только для перенесе-
ния летучими мышами зимней спячки, но и их 
благополучного размножения. Особенно это 
важно для самок, имеющих продолжительный 
латентный период беременности. Анализ ин-
дивидуальных данных показал, что концентра-
ция ретинола и токоферола у летучих мышей 
имеет половые различия – у самок она выше, 
чем у самцов. Отметим, что при исследовании 
концентрации ретинола и токоферола в плазме 
плодоядных и всеядных видов летучих мышей 

субэкваториальной зоны разницы между пола-
ми обнаружено не было [Müller et al., 2007].

В период своей активности летучие мыши 
обладают очень высоким уровнем потребления 
кислорода. Чем больше подвижность и выше 
уровень метаболизма, тем быстрее идут ре-
акции окисления и накопления продуктов рас-
пада в тканях, которые инициируют активацию 
антиоксидантной системы. Снижение уровня 
метаболизма, наблюдаемое при гибернации, 
сопровождается замедлением дыхания, сни-
жением частоты сердцебиения и значительным 
уменьшением потребления кислорода. Так, 
сердце активной летучей мыши способно со-
кращаться с частотой более 400 ударов в мину-
ту, тогда как в состоянии спячки оно делает за 
то же время лишь 16 ударов [Калабухов, 1985]. 
Потребление кислорода в спячке у северного 
кожанка понижается в 25 раз [Ануфриев, 2008].

Генерация АФК, пониженная при гиберна-
ции, значительно увеличивается при периоди-
ческих пробуждениях и сократительном термо-
генезе во время разогревания животных, так 
как параллельно с этим повышается уровень 
окислительного метаболизма. Саморазогре-
вание летучих мышей до состояния активно-
сти требует значительных энергозатрат, когда 
за короткое время поднимается температура 
тела и увеличивается потребление кислоро-
да. При увеличении потребления кислорода 
млекопитающими происходит усиление кис-
лород-транспортной функции крови, а соот-
ветственно, и обеспечение органов и тканей 
кислородом, что приводит к активации всей 
антиоксидантной системы. Чем чаще летучая 
мышь за зиму просыпается, тем меньше ста-
новится количество жира, являющегося источ-
ником энергии во время спячки. Размножение 

Таблица 4. Видовой состав и численность летучих мышей на территории Карелии [по: Belkin et al., 2017, 
с дополнениями]

Вид Относительное обилие,
% данного вида от общего числа 

учтенных летучих мышей

Встречаемость 
на зимовках,  
число мест 
находок в %

Относительная 
численность летом,  
экз./км маршрута

на зимовках* на летних 
маршрутах

Северный кожанок 64,3 68,0 78,6 0,457
Водяная ночница 9,4 2,9 21,4 0,023
Бурый ушан 6,1 6,6 28,6 0,007
Ночница Брандта 8,9 0,5 28,6 0,002
Усатая ночница 3,8 21,4
Прудовая ночница 1,4 0,007
Рыжая вечерница 16,2 0,031
Двуцветный кожан 4,1 0,025
Ночница Наттерера 0,3 0,003

Примечание. * В том числе ночницы условной группы Брандта/усатая и ближе не определeнные (7,5 %).
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в весенний период часто начинается вскоре 
после окончания гибернации, поэтому сохра-
нение энергетических резервов может дать 
репродуктивное преимущество [Speakman, 
Rowland, 1999]. Возможно, достаточно высокое 
содержание токоферола и ретинола, сохраняю-
щееся у северного кожанка к весне, может быть 
связано с тем, что общая продолжительность 
спячки и периодов оцепенения у них больше, 
чем у других видов [Ануфриев, Ревин, 2006], 
а длительность активного состояния, требую-
щего больших энергетических затрат, меньше. 
Об этом же свидетельствует и то, что снижение 
массы тела у самок этого вида было одним из 
самых низких. В то же время довольно сущест-
венные запасы витаминов обнаружены весной 
и в тканях самок других видов, которые наибо-
лее значительны были у ночницы Брандта.

Сохранению баланса антиоксидантов у лету-
чих мышей может способствовать тот факт, что 
спячка, так же как и бόльшая часть их активной 
жизни, проходит в темноте. Фотопериод зна-
чительно влияет на содержание в организме 
нейрогормона эпифиза мелатонина, синтез 
которого осуществляется в темное время су-
ток. Эндогенный мелатонин является сильным 
антиоксидантом, препятствующим ускоренно-
му старению организма, сопряженному с уве-
личением продуктов перекисного окисления 
липидов, и его уровень оказывает влияние на 
состояние антиоксидантной системы в целом, 
функционирование всех звеньев которой свя-
зано между собой [Меньщикова и др., 2006]. 
Мелатонин может способствовать снижению 
потребности в других антиоксидантах, которая 
значительно повышается при генерации АФК 
и интенсификации процессов ПОЛ при перио-
дических пробуждениях во время разогревания 
животных, так как вместе с этим повышается 
уровень окислительного метаболизма.

Содержание и сохранение резервов рети-
нола и токоферола у летучих мышей является 
отражением видоспецифических черт. В темпе-
ратурной толерантности животных разных зон 
обитания имеются явные различия. Сущест-
вует положительная корреляция между тем-
пературной устойчивостью вида и температу-
рой среды обитания [Шмидт-Ниельсен, 1982; 
Boyles et al., 2007; Ильина, Баишникова, 2015]. 
Способность к оцепенению и накоплению пе-
ред этим жировых запасов – одно из сущест-
венных отличий летучих мышей зоны севера от 
видов тропического и экваториального поясов 
нашей планеты, которых относят к «примитив-
ным» формам с несовершенной терморегуля-
цией [Кольтовер, 2009]. Виды, продвинувшие-
ся на север дальше других, являются и самыми 

устойчивыми к холоду. У зимоспящих видов тем 
более выражена гипотермия, чем ниже темпе-
ратура окружающей среды. С продвижением 
в высокие широты северный кожанок в сооб-
ществах рукокрылых всe более преобладает на 
зимовках и в период летней активности [Белкин 
и др., 2015]. Как самки, так и самцы этого вида 
к концу зимы имели в тканях значительное со-
держание ретинола и токоферола. В то же вре-
мя особи и других видов, перенесшие зимнюю 
спячку, обладали запасами витаминов в тканях. 
У всех видов следует отметить значительную ва-
риабельность показателей, которую можно объ-
яснить как видовыми, так и индивидуальными 
различиями по степени накопления витаминов. 
Концентрация ретинола и токоферола в плазме 
крови летучих мышей южных видов также имела 
высокую вариабельность, которую объясняют 
диетическими и видоспецифическими различи-
ями [Müller et al., 2007; Filho et al., 2007].

Таким образом, способность летучих мышей 
к накапливанию резервов и их сохранению дли-
тельный период в тканях следует, видимо, рас-
сматривать как наследственно закрепленную 
реакцию организма животных, выработанную 
в процессе эволюции для выживания в условиях 
низких зимних температур и отсутствия корма. 
Установленный в тканях летучих мышей уровень 
витаминов Е и А отражает потребность их орга-
низма, обеспечивающую эффективное функци-
онирование метаболических систем, поддержи-
вающих оптимальный энергетический баланс 
в условиях гибернации и успешное воспроиз-
водство вида в дальнейшем. Значительное сни-
жение метаболизма гибернирующих летучих мы-
шей позволяет сокращать затраты эндогенных 
энергоресурсов и является основным фактором 
выживания рукокрылых во время зимовки, поло-
жительный исход которой обеспечивается бла-
годаря действию общих и специфических эколо-
го-физиологических механизмов зимней спячки.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществляется из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного задания 
(темы №№ 0221‑2014‑0031 и 0221‑2014‑0037) 
и Программы Президиума РАН № 21 (тема 
0221‑2015‑0004).
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динамиКа аКТиВносТи суПероКсиддисмуТаЗы 
и ЭКсПрессии КодируЮЩиХ ее геноВ В лисТьЯХ 
ПШеницы При ХолодоВой адаПТации

н. с. репкина1, а. а. игнатенко1, К. м. Панфилова2, 
а. Ф. Титов1, В. В. Таланова1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
2 Петрозаводский государственный университет

Исследовано влияние низкой закаливающей температуры (4 °С) на динамику ак-
тивности фермента супероксиддисмутазы (СОД) и накопление транскриптов коди-
рующих ее генов – FeSOD и MnSOD – в листьях семидневных проростков озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 39. Показано, что уже через 1 ч от 
начала действия закаливающей температуры 4 °С происходит достоверное увели-
чение холодоустойчивости проростков пшеницы, которая затем продолжает мо-
нотонно возрастать, достигая максимума на 7-е сутки эксперимента. Процесс хо-
лодовой адаптации проростков пшеницы сопровождался повышением активности 
СОД в листьях, фиксируемым уже через 1 ч от ее начала. С увеличением продолжи-
тельности холодового воздействия наблюдалось дальнейшее повышение активно-
сти СОД, которая достигала максимума на 7-е сутки эксперимента. Помимо этого 
установлено, что увеличение общей активности СОД сопровождается накоплением 
транскриптов генов FeSOD и MnSOD в листьях проростков. Причем повышение со-
держания мРНК гена FeSOD происходило значительно раньше (через 1 ч от начала 
воздействия низкой температуры 4 °С), чем гена MnSOD (через 1 сутки), и в тече-
ние всего периода холодового воздействия уровень содержания мРНК гена FeSOD 
был выше, чем гена MnSOD. На основании совокупности полученных данных сделан 
вывод о том, что возрастание активности СОД и усиление экспрессии генов FeSOD 
и MnSOD в условиях действия низкой закаливающей температуры обеспечивает 
эффективную нейтрализацию супероксид-радикала и является важным элементом 
процесса адаптации растений озимой пшеницы к холоду.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: низкая температура; пшеница; экспрессия генов FeSOD и 
MnSOD; активность супероксиддисмутазы; устойчивость.

N. S. Repkina, A. A. Ignatenko, K. M. Panfilova, A. F. Titov, V. V. Tala-
nova. THE DYNAMICS OF SUPEROXID DISMUTASE ACTIVITY AND ITS 
GENE EXPRESSION IN WHEAT LEAVES DURING COLD ADAPTATION

The effect of low hardening temperature (4 °С) on the dynamics of the enzyme superoxide 
dismutase (SOD) activity and the transcript accumulation of its encoding genes – FeSOD 
and MnSOD – in the leaves of 7-day-old seedlings of winter wheat (Triticum aestivum L.) 
variety Moscowskaya 39 was investigated. It was shown that already in 1 hour from the 
beginning of the treatment, the hardening temperature of 4 °С causes a significant in-
crease in cold tolerance of the seedlings, which then continues to increase monotonically, 
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Введение

Воздействие на растения неблагоприятных 
факторов среды, в том числе низких темпера-
тур, активизирует в их клетках образование ак-
тивных форм кислорода (АФК) [Колупаев, Кар-
пец, 2010], что может приводить к нарушению 
структуры макромолекул (белков, нуклеиновых 
кислот, липидов и др.) и развитию окислитель-
ного стресса [Pal et al., 2013; Baxter et al., 2014]. 
В этой ситуации одной из первых защитных 
реакций растений, направленных на нейтра-
лизацию АФК и предотвращение окиcлитель-
ного стресса, является активизация антиокси-
дантной системы [Demidchik, 2015], связанная, 
в частности, с усилением генерации ряда вы-
соко- и низкомолекулярных протекторных со-
единений [Szőllősi, 2014]. Среди них особо важ-
ную роль в защите растений от окислительного 
стресса играют антиоксидантные ферменты, 
к которым относится супероксиддисмутаза 
(СОД) [Pal et al., 2013]. Данный фермент ката-
лизирует реакцию дисмутации супероксидных 
радикалов [Бараненко, 2006]. В зависимос-
ти от металла (марганец, железо, медь/цинк), 
расположенного в активном центре фермен-
та, различают три типа СОД: Mn-СОД, Fe-СОД 
и Cu/Zn-СОД [Bowler et al., 1994]. Mn-СОД об-
наружена в митохондриях и пероксисомах, Fe-
СОД и Cu/Zn-СОД представлены практичес-
ки во всех компартментах клетки (цитозоле, 
хлоропластах, митохондриях, пероксисомах) 
[Szőllősi, 2014]. Одной из особенностей СОД 
растений является наличие множественных мо-
лекулярных форм (изоферментов), количество 
которых видоспецифично [Бараненко, 2006]. 
Ядерные гены, кодирующие СОД, высококон-
сервативны и малокопийны [Scandalios, 1990].

Исследования последних лет показали, 
что активность СОД у растений повышается 

в неблагоприятных условиях: при дефиците 
воды [Zhang et al., 2007; Sánchez-Rodríguez 
et al., 2016], засолении [Mandhania et al., 2006; 
Yan et al., 2016], УФ-облучении [Tang et al., 2010; 
Inostroza-Blancheteau et al., 2016], действии тя-
желых металлов [Goswami, Das, 2016], высо-
ких [Asthir et al., 2012; Chen et al., 2014] и низ-
ких температурах [Szőllősi, 2014] и др. Вместе 
с тем имеются данные и о снижении активно-
сти СОД под влиянием таких стрессоров, как 
тяжелые металлы [Dandan et al., 2011], низ-
кие температуры [Lado et al., 2016], засоление 
[Oufdou et al., 2014]. Это свидетельствует о не-
однозначности ответной реакции СОД на раз-
ные стрессовые воздействия, которая, видимо, 
может различаться в зависимости от их типа, 
интенсивности и продолжительности, а также 
от биологических особенностей объекта. Что 
касается экспрессии генов СОД у растений 
в стрессовых условиях, то имеющиеся на этот 
счет сведения весьма немногочисленны и так-
же противоречивы [Baek, Skinner, 2006; Gao 
et al., 2009; Airaki et al., 2012].

Учитывая вышеизложенное, целью данной 
работы явилось исследование динамики ак-
тивности СОД и экспрессии кодирующих ее 
генов – FeSOD и MnSOD – в листьях пророст-
ков озимой пшеницы в процессе их холодо-
вой адаптации.

материалы и методы

В качестве объекта исследований использо-
вали проростки озимой пшеницы (Triticum aes‑
tivum L.) сорта Московская 39. Их выращивали 
в рулонах фильтровальной бумаги на пита-
тельном растворе (рН 6,2–6,4) с добавлением 
микроэлементов в климатической камере при 
температуре воздуха 22 °С, его относитель-
ной влажности 60–70 %, освещенности около 

reaching a peak on the 7th day of the experiment. The process of cold adaptation in wheat 
seedlings was accompanied by an increase in SOD activity in wheat leaves, observed 
as soon as 1 hour after the beginning of the treatment. As the cold exposure continued, 
there was a further increase in SOD activity, which peaked on the 7th day of the experi-
ment. In addition, it was determined that the increase in total SOD activity was accompa-
nied by the accumulation of FeSOD and MnSOD gene transcripts in the seedlings’ leaves. 
The level of FeSOD gene mRNA rose significantly earlier (1 hour from the start of expo-
sure to a temperature of 4 °С) than MnSOD gene mRNA (after 1 day), and FeSOD mRNA 
level remained higher than MnSOD mRNA level throughout the period of cold exposure. 
Based on our results, we can conclude that the increase of SOD activity and upregulation 
of MnSOD and FeSOD genes under low hardening temperature enable effective neutral-
ization of superoxide radicals and represent an important element in the process of cold 
adaptation in winter wheat plants.

K e y w o r d s: low temperature; wheat; FeSOD and MnSOD gene expression; superoxide 
dismutase activity; tolerance.
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10 клк и 14-часовом фотопериоде. По достиже-
нии недельного возраста проростки пшеницы 
подвергали действию низкой закаливающей 
температуры (4 °С) в течение 7 сут, сохраняя 
прочие условия неизменными.

Устойчивость растений к действию низ-
ких температур оценивали по реакции клеток 
высечек из листьев на 5-минутное тестирую-
щее промораживание в термоэлектрическом 
микрохолодильнике ТЖР-02/–20 («Интерм», 
Россия) при последовательном изменении 
температуры с интервалом 0,4 °С [Балагуро-
ва и др., 1982]. В качестве критерия устой-
чивости использовали температуру гибели 
50 % паренхимных клеток (ЛТ50), определяе-
мую по деструкции хлоропластов и коагуля-
ции цитоплазмы.

Активность супероксиддисмутазы (СОД, КФ 
1.15.1.1) определяли по способности фермен-
та ингибировать фотохимическое восстанов-
ление нитросинего тетразолия [Beauchamp, 
Fridovich, 1971]. Содержание белка анализиро-
вали методом Бредфорда [Bradford, 1976].

Накопление транскриптов генов FeSOD 
и MnSOD анализировали методом ПЦР в ре-
жиме реального времени. Для этого навеску 
листьев пшеницы (50 мг) растирали в жидком 
азоте. Тотальную РНК выделяли с помощью 
набора ExtractRNA («Евроген», Россия). Для 
удаления остатков ДНК препарат РНК обра-
батывали ДНКазой (10 ед/мл) («Синтол», Рос-
сия). кДНК синтезировали, используя набор 
для обратной транскрипции с М-MLV обратной 
транскриптазой и случайными (random) гек-
сапраймерами («Евроген», Россия) (табл. 1). 
Количество и качество выделенной РНК и син-
тезированной кДНК проверяли спектрофото-
метрически (SmartSpecPlus, «Био-Рад»). Амп-
лификацию образцов проводили в приборе iCy-
cler с оптической приставкой iQ5 («Био-Рад»), 
используя наборы для амплификации с интер-
калирующим красителем SYBR Green («Евро-
ген», Россия). Смесь для ПЦР объемом 25 мкл 
содержала 1 мкл кДНК (100 нг), 10 мкл реак-
ционной смеси, по 1 мкл прямого и обратно-
го праймеров (10 мкМ) (табл. 1), 1 мкл MgCl2 

и 17 мкл деионизованной воды, свободной от 
нуклеаз. В качестве референсного гена ис-
пользовали актин. Протокол ПЦР: 5 мин при 
95 °С, далее 45 циклов 15 с при 95 °С, 30 с при 
56 °С. Специфичность продуктов амплифи-
кации проверяли плавлением ПЦР фрагмен-
тов: 1 мин при 95 °С, 1 мин при 50 °С, 10 с при 
60 °С (80 циклов, повышая в каждом цикле тем-
пературу на 0,5 °С). Накопление транскриптов 
генов вычисляли по формуле:

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

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

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

Повторность при определении холодоустой-
чивости проростков в пределах одного вари-
анта опыта 6-кратная, при анализе активности 
СОД и проведении ПЦР-анализа – 3-кратная. 
На рисунках приведены средние арифметичес-
кие значения из нескольких независимых опы-
тов и их стандартные отклонения. Расчет ко-
эффициентов корреляции для малых выборок 
проводили общепринятым методом [Зайцев, 
1984]. В статье обсуждаются величины, досто-
верные при р ≤ 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

В ходе исследований установлено, что уже 
через 1 ч от начала действия низкой закалива-
ющей температуры (4 °С) холодоустойчивость 
листьев проростков пшеницы достоверно уве-
личивается, затем она продолжает монотонно 
возрастать и достигает максимума на 7-е сут 
(рис. 1).

Действие температуры 4 °С вызывало по-
вышение активности фермента СОД в листь-
ях проростков (рис. 2). В частности, уже через 

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

праймеры
Нуклеотидная последовательность праймера

5ʹ… 3ʹ
Номер доступа в базе 

данных NCBI
Actin прямой GGGACCTCACGGATAATCTAATG AJ579382

обратный AACCTCCACTGAGAACAACATTAC
FeSOD прямой GGGTCTGGTTGGGTTTG JX398977

обратный TCGCCTGTCATCCTTGTAATC
MnSOD прямой ACATAACTGTAACTGCCACG AY963808

обратный TTGCTCATTTCCCAT
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1 ч от начала охлаждения проростков отмече-
но достоверное увеличение активности СОД, 
которая в дальнейшем в ходе адаптации по-
степенно повышалась, достигая максимума на 
7-е сутки. При этом коэффициент корреляции 
между активностью СОД и холодоустойчивос-
тью проростков оказался довольно высоким 
и составил +0,88 (табл. 2).

Уже через 1 ч от начала действия темпера-
туры 4 °С в листьях проростков происходит 
повышение уровня мРНК гена FeSOD (рис. 3). 
С увеличением продолжительности холодово-
го воздействия накопление транскриптов гена 
FeSOD усиливалось, несколько замедляясь на 
третьи сутки эксперимента, но и в этом слу-
чае уровень экспрессии данного гена оставал-
ся высоким. Наибольшее содержание мРНК 
гена FeSOD отмечено на 5–7-е сутки опыта. 
Накопление мРНК гена MnSOD в листьях про-
ростков начиналось значительно позже, чем 

FeSOD, – через одни сутки от начала действия 
температуры 4 °С. Дальнейшее повышение 
уровня относительной экспрессии гена MnSOD 
происходило в течение 5–7 суток эксперимен-
та. Отметим, что в течение всего периода холо-
дового воздействия содержание транскриптов 
гена MnSOD в листьях было существенно ниже, 

Рис. 2. Влияние температуры 4 °С на активность СОД в листьях 
проростков пшеницы

Рис. 1. Влияние температуры 4 °С на холодоустойчивость проростков 
пшеницы

Таблица 2. Коэффициенты корреляции* между холо-
доустойчивостью, активностью СОД и содержанием 
транскриптов ее генов у проростков пшеницы, под-
вергнутых действию температуры 4 °С

Показатель и его 
порядковый номер 1 2 3 4

1. Холодоустойчивость 1 0,88 0,85 0,75
2. Активность СОД 1 0,89 0,88
3. Экспрессия FeSOD 1 0,84
4. Экспрессия MnSOD 1

Примечание. *Все представленные в таблице коэффициен-
ты корреляции достоверны при p < 0,05.
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чем мРНК гена FeSOD (рис. 3). Коэффициенты 
корреляции между содержанием транскриптов 
генов FeSOD и MnSOD в листьях и активностью 
СОД, а также холодоустойчивостью проростков 
были довольно высокими (табл. 2).

обсуждение

Известно, что в защите клеток растений от 
АФК важную роль играют антиоксидантные 
ферменты [Pal et al., 2013]. Причем «первую ли-
нию защиты» обеспечивает фермент СОД, так 
как в отличие от других антиоксидантных фер-
ментов именно он способен преобразовывать 
супероксид-радикалы с образованием молеку-
лярного кислорода и перекиси водорода [Perry 
et al., 2010; Zeinali et al., 2015].

В наших исследованиях показано, что воз-
действие низкой закаливающей температуры 
(4 °C) приводит к быстрому повышению актив-
ности СОД, которое зафиксировано уже через 
1 ч от его начала. В дальнейшем на протяжении 
всего периода холодовой адаптации пророст-
ков активность СОД сохранялась на повышен-
ном уровне, а между активностью СОД и уров-
нем холодоустойчивости выявлена высокая 
положительная корреляция (r = +0,88). Это 
указывает на участие СОД в процессах форми-
рования повышенной устойчивости растений 
пшеницы к низким температурам.

Полученные нами данные об изменении ак-
тивности СОД в целом согласуются с результа-
тами других авторов. В частности, повышение 
активности СОД при гипотермии отмечено не 
только у пшеницы [Li et al., 2014], но и у огурца 
[Yang et al., 2011], картофеля [Нарайкина и др., 
2014] и нута [Kazemi-Shahandashti, 2014]. Од-
нако не всегда воздействие низких температур 

вызывало однотипные изменения активности 
СОД. По-видимому, снижение или повышение 
активности СОД связано с интенсивностью 
и продолжительностью низкотемпературно-
го воздействия, а также с разной реакцией 
теплолюбивых и холодостойких растений на 
действие холода. Например, у теплолюбивых 
растений, в частности у огурца, зафиксирова-
но снижение активности СОД при кратковре-
менном действии температуры 2,5 °C [Kang, 
Saltvelt, 2001]. У холодостойкого арабидопсиса 
активность СОД немного повышалась на тре-
тьи сутки действия температуры 2 °С, но затем 
снижалась [Синькевич и др., 2016]. У озимой 
пшеницы сорта Московская 39 активность СОД 
заметно уменьшалась при кратковременном 
действии (2–6 ч) температуры –9 °С [Загоскина 
и др., 2011]. Поскольку авторы последней ра-
боты не приводят данных об изменении устой-
чивости растений, то нельзя исключить, что 
в этом случае происходило их повреждение, 
как это было показано нами ранее при дей-
ствии более 5 ч температуры –2 °С [Топчиева 
и др., 2015].

Очевидно, что в начальный период действия 
низкой температуры у пшеницы происходит по-
вышение активности уже существующих в клет-
ках молекул фермента СОД. Это соответствует 
представлениям о так называемой «модуляци-
онной» стратегии биохимической адаптации, 
которая связана с регуляцией ферментативной 
активности, не зависящей от синтеза фермен-
та de novo, и которая в первую очередь опре-
деляется наличием субстрата и кофакторов, 
а также их взаимодействием с модуляторами 
(метаболитами) [Хочачка, Сомеро, 1977]. В на-
ших опытах при холодовом воздействии быс-
трое повышение активности СОД, очевидно, 

Рис. 3. Влияние температуры 4°С на содержание транскриптов генов 
FeSOD (1) и MnSOD (2) в листьях проростков пшеницы
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являлось непосредственным ответом на усиле-
ние продукции супероксид-радикала, которое 
зафиксировано нами ранее у растений пшени-
цы в аналогичных условиях уже через 0,5–1 ч от 
его начала [Фенько и др., 2015].

С другой стороны, продолжающееся воз-
действие холода, по-видимому, достаточно 
быстро приводит к ситуации, когда имеющий-
ся в норме пул молекул фермента оказывается 
израсходованным и требуется его восполнение 
за счет усиления его синтеза. В пользу этого го-
ворит обнаруженная нами высокая корреляция 
между активностью СОД и уровнем экспрессии 
кодирующих ее генов (FeSOD и MnSOD). Неслу-
чайно наибольшее содержание транскриптов 
этих генов отмечено на 7-е сутки, когда зафик-
сированы максимальная активность СОД и мак-
симальная холодоустойчивость и одновремен-
но с этим происходит снижение содержания 
супероксид-радикала [Фенько и др., 2015].

В нашей работе показано, что уровень 
содержания транскриптов гена FeSOD был 
бóльшим, чем MnSOD. Возможно, вклад ко-
дируемых этими генами изоформ фермента 
в общую активность СОД неодинаков. Учиты-
вая, что Fe-SOD преимущественно локали-
зован в хлоропластах, бóльшее накопление 
транскриптов FeSOD может быть связано с не-
обходимостью активизации данного изофер-
мента для обеспечения защиты хлоропластов 
и одного из важнейших и наиболее холодочув-
ствительных процессов – фотосинтеза. Однако 
для подтверждения этого предположения не-
обходимы дальнейшие исследования, в част-
ности изучение динамики активности конкрет-
ных изоформ СОД.

Заключение

Исследование влияния низкой закаливаю-
щей температуры (4 °С) на проростки озимой 
пшеницы показало, что рост их холодоустой-
чивости сопровождается повышением актив-
ности СОД и накоплением мРНК генов FeSOD 
и MnSOD в листьях, свидетельствующими об 
активном участии данного фермента и кодиру-
ющих его генов в процессе холодовой адапта-
ции. Учитывая, что динамика накопления транс-
криптов этих генов имела сходный характер, 
но их содержание различалось количественно, 
можно предполагать, что разные изоформы 
СОД вносят неодинаковый вклад в общую ак-
тивность фермента. Совокупность полученных 
данных и анализ литературы позволяет заклю-
чить, что активизация СОД является одним из 
важных элементов успешной адаптации рас-
тений пшеницы к действию холода, так как 

обеспечивает своевременную нейтрализацию 
супероксид-радикала и тем самым способству-
ет повышению холодоустойчивости растений.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания (тема № 0221‑2014‑0032).
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сосТаВ лиПидоВ и ФунКциональное сосТоЯние 
мемБранныХ сисТем STELLARIA HUMIFUSA

е. Ф. марковская1, н. а. галибина2, м. К. ильинова2, 
К. м. никерова2, н. Ю. Шмакова3

1 Петрозаводский государственный университет
2 Институт леса Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
3 Полярно‑альпийский ботанический сад‑институт Кольского научного центра РАН, 
  Кировск Мурманской обл.

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

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Stellaria humifusa; арктические растения; адаптация; липи-
ды; жирнокислотный состав; температурный градиент.

E. F. Markovskaya1, N. A. Galibina2, M. K. Ilyinova2, K. M. Nikerova2, 
N. Yu. Shmakova3. LIPID COMPOSITION AND FUNCTIONAL STATE OF 
MEMBRANE SYSTEMS IN STELLARIA HUMIFUSA

The object of the study is Stellaria humifusa (Caryophyllaceae) – a polycarpic herb with 
a long taproot; an almost Arctic hygrophyte with circumpolar distribution. Plants form 
mats and grow on rock outcrops near coastal areas. The plant community consists of only 
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Введение

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

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

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

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

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

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

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

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

объект и методы исследования

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

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

Определение состава липидов

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

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

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

К = ∑ ненасыщенных ЖК / ∑ насыщенных ЖК.

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

SDR = (С18:1) / (C18:0 + С18:1)

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

LDR = (С18:3) / (С18:3 + С18:2),

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

Определение антиоксидантной активности

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

Статистический анализ

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

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

результаты

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

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

Активность антиоксидантных ферментов 
в листовом аппарате S. humifusa

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

Жирнокислотный состав липидных фракций 
у S. humifusa

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

обсуждение

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Заключение

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

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

УДК 581.1

ВлиЯние КруглосуТочного осВеЩениЯ  
на ПигменТный КомПлеКс расТений 
семейсТВа SOLANACEA

Т. г. Шибаева, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Иccледовано влияние круглосуточного освещения в период пререпродуктивно-
го развития растений на пигментный комплекс и фотосинтетическую активность 
листьев у трех видов сем. Solanacea – Solanum lycopersicum L., Solanum melonge‑
na L. и Capsicum annuum L. Показано, что в условиях круглосуточного освещения 
у растений томата и баклажана происходят определенные изменения в пигмент-
ном комплексе (уменьшение содержания хлорофилла, увеличение соотношения 
хлорофиллов а/b, редукция ССК), направленные на снижение поглощения света 
фотосинтетическим аппаратом. Происходящие при этом фотоповреждения прояв-
ляются в форме межжилкового хлороза у листьев томата и некротических пятен на 
листьях баклажана. У перца снижение содержания хлорофиллов не происходило, 
напротив, отмечено даже некоторое его увеличение, однако листья имели дефор-
мации в виде морщинистости. По-видимому, более высокое содержание в листь-
ях перца каротиноидов, обладающих фотопротекторными свойствами, защищает 
его фотосинтетический аппарат от негативного влияния избыточного поступления 
световой энергии. Обсуждаются возможные причины фотоповреждения листьев, 
обусловленные круглосуточным освещением растений. Среди них рассматрива-
ются такие, как гипераккумуляция крахмала, постоянное фотоокислительное воз-
действие, сигнальное воздействие на фоторецепторы, несоответствие между час-
тотой внутренних (циркадных) биоритмов и внешним циклом свет/темнота (цир-
кадная асинхрония). Помимо этого предполагается еще одна возможная причина 
депигментации растений в условиях неблагоприятного светового режима, име-
ющая генетическую природу, – наличие у некоторых видов (экотипов, генотипов) 
светочувствительного мутантного гена(ов), который в обычных условиях не прояв-
ляет себя, так как находится в супрессированном состоянии, а мутантные растения 
при этом фенотипически не отличаются от обычных и вследствие этого скрыты от 
действия естественного отбора. Избыточное (в частности, круглосуточное) осве-
щение вызывает у таких растений инактивацию белка-супрессора, контролиру-
емого геном-супрессором, а соответственно, дерепрессию мутантного гена(ов) 
и, как следствие, депигментацию листьев растений. В этом случае хлороз листьев 
и, возможно, некроз, наблюдаемые в условиях круглосуточного освещения у чувст-
вительных к избыточному свету видов растений (экотипов, генотипов), могут яв-
ляться проявлением супрессированной светозависимой хлорофиллдефектности.
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Введение

Наличие света является обязательным усло-
вием для нормальной жизнедеятельности всех 
фотосинтезирующих организмов, трансфор-
мирующих и запасающих энергию солнечной 
радиации в химических связях органических 
соединений. Вместе с тем свет является аг-
рессивным фактором, способным в опреде-
ленных случаях вызывать фотоингибирование, 
фотодинамическое разрушение фотосинтети-
ческого аппарата (ФСА) и даже гибель клеток 
[Demmig-Adams, Adams, 1992; Long et al., 1994]. 
Подобная ситуация может, например, возни-
кать при выращивании растений в условиях 
защищенного грунта, где увеличение фотопе-
риода (досветка), и в том числе круглосуточное 
освещение, является одним из способов повы-
шения продуктивности растений [Demers et al., 
1998; Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 
2011], особенно в зимнее время [Dorais, Gos-
selin, 2002]. Однако данный прием не всегда 
приводит к желаемому результату, и в литера-
туре имеются многочисленные данные о нега-
тивном влиянии длинных фотопериодов (более 

17–20 ч) на рост и продуктивность растений 
[Demers, Gosselin, 2002; Sysoeva et al., 2010; 
Velez-Ramirez et al., 2011]. Более того, у многих 
видов растений в условиях 24 ч фотопериода 
развивается межжилковый хлороз или некроз. 
В частности, симптомы светового повреждения 
листьев при круглосуточном освещении отме-
чены у таких тепличных культур, как томат [Ar-
thur et al., 1930; Arthur, 1936; Hillman, 1956; Cush-
man et al., 1995], баклажан [Murage et al., 1996], 
сладкий перец [Nilwik, 1981], огурец [Wolff, 
Langerud, 2006], и некоторых других. Причем не 
только отдельные виды, но и сорта, например 
листового салата [Koonts, Prince, 1986], могут 
заметно различаться по своей чувствительно-
сти к круглосуточному освещению.

Несмотря на то что феномен светового пов-
реждения листьев в условиях круглосуточно-
го света был описан более 80 лет назад [Arthur 
et al., 1930; Arthur, 1936], причины поврежде-
ний и механизмы реакции растений на длинные 
фотопериоды до сих пор остаются предметом 
дискуссий [Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez 
et al., 2011, 2014]. К сожалению, корректное со-
поставление результатов разных исследований 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Solanum lycopersicum L., Solanum melongena L., Capsicum an‑
nuum L., круглосуточное освещение, фотосинтетические пигменты, хлороз, некроз.

T. G. Shibaeva, A. F. Titov. EFFECT OF CONTINUOUS LIGHT ON 
PHOTOSYNTHETIC PIGMENTS IN SOLANACEAE SPECIES

Photosynthetic pigments and photosynthetic activity of three Solanacea species – 
Solanum lycopersicum L., Solanum melongena L. and Capsicum annuum L. in response 
to continuous lighting (CL) during pre-reproductive period were studied. It is shown that 
CL resulted in decreased chlorophyll content, increased chlorophyll a/b ratios, reduced 
light-harvesting complex II in tomato and eggplant. These changes were aimed to re-
duce light absorption efficiency per unit leaf area. CL-induced leaf injuries were seen as 
interveinal chlorosis in tomato and necrotic spots in eggplant. Sweet pepper plants did 
not show a reduction in chlorophyll content. On the contrary, some increase in chloro-
phyll content was observed, although pepper leaves had some deformations (wrinkles). 
A higher concentration of carotenoids possessing photoprotective properties in pepper 
leaves probably protects the photosynthetic apparatus of this species from adverse ex-
cessive lighting. Possible reasons of CL-induced leaf injuries are discussed, among them 
are the continuous energy supply for photosynthesis, continuous photooxidative stress, 
continuous signalling to the photoreceptors and a mismatch between the internal circa-
dian clock frequency and the external light/dark cycle known as circadian asynchrony. 
We suppose that another possible cause of leaf depigmentation under unfavorable light 
conditions may be of genetic nature. Some species (ecotypes, genotypes) may have 
a photosensitive mutant gene, which is normally suppressed and does not manifest it-
self, wherefore mutant plants phenotypically do not differ from normal (wild type) plants. 
In such plants, excessive lighting may cause inactivation of the suppressor protein con-
trolled by suppressor gene and, consequently, de-repression of the mutant gene, result-
ing in leaf depigmentation. In this case, CL-induced chlorosis and possibly necrosis in 
CL-sensitive plant species (ecotypes, genotypes) can be considered as a manifestation 
of suppressed light-dependent chlorophyll deficiency.

K e y w o r d s: Solanum lycopersicum L.; Solanum melongena L.; Capsicum annuum L.; 
continuous lighting; photosynthetic pigments; chlorosis; necrosis.



113

провести довольно сложно из-за несовпадения 
условий эксперимента, сопутствующих 24-ча-
совому фотопериоду (спектральный состав 
света, суточный интеграл радиации, температу-
ра, влажность и пр.) и способных оказывать то 
или иное влияние на реакцию растений на круг-
лосуточное освещение [Sysoeva et al., 2010].

Исходя из вышесказанного, в задачу насто-
ящей работы входило изучение влияния круг-
лосуточного освещения на пигментный комп-
лекс и фотосинтетическую активность листьев 
у трех видов сем. Solanacea – томата, баклажа-
на и перца.

материалы и методы

Объектами исследования служили расте-
ния томата (Solanum lycopersicum L., гибрид 
Верлиока), баклажана (Solanum melongena L., 
сорт Алмаз) и сладкого перца (Capsicum an‑
nuum L., сорт Нежность). Семена высевали 

в контейнеры с субстратом (торф, дерновая 
земля, навоз – 2:1:1) и выращивали в камерах 
искусственного климата в течение 5 (томат) 
или 7 (баклажан, перец) недель при фотопе-
риоде 16 или 24 ч, температуре 26 °С, осве-
щенности 150 мкмоль/(м2·с) ФАР, влажности 
воздуха 70 %. Суточный интеграл радиации 
при фотопериодах 16 и 24 ч составлял 8,64 
и 12,96 моль/(м2·сут) соответственно. Еже-
дневно производили полив водой, а раз в две 
недели – корневую подкормку 0,2%-м раство-
ром удобрения «Растворин» (ОАО «Буйский 
химический завод»): N – 10 %, в т. ч. N-NH4 – 
5 %, N-NO3 – 5 %; P2O5 – 5 %; K2O – 20 %; MgO – 
5 %; Zn – 0,01 %; Cu – 0,01 %; Mn – 0,1 %; Mo – 
0,001 %; B – 0,01 %.

Для исследования содержания фотосин-
тетических пигментов брали пробы из пято-
го листа (n=5). Содержание хлорофилла (хл) 
a и b и каротиноидов (кар) определяли с по-
мощью спектрофотометра СФ-2000 («Спектр», 

Рис. 1. Внешний вид листьев томата (а), баклажана (б) и пер-
ца (в), выращенных при 16-часовом фотопериоде (нижние 
ряды) и 24-часовом фотопериоде (верхние ряды)
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Россия), экстрагируя их 96%-м этиловым спир-
том и рассчитывая по известным формулам 
[Lichtenthaler, 1987]. Общее содержание хло-
рофилла a и b определяли также с помощью 
измерителя уровня хлорофилла SPAD 502 Plus 
(Konica Minolta, Osaka, Япония) (n=10). Содер-
жание хлорофилла в светособирающем комп-
лексе (ССК) оценивали по соотношению хлоро-
филлов a и b в ССК [Lichtenthaler, 1987].

Для измерений флуоресценции хлорофилла 
использовали анализатор фотосинтеза с им-
пульсно-модулированным освещением (MINI-
PAM, Walz, Германия). Определяли потенциаль-
ный квантовый выход фотохимической актив-
ности ФС II (Fv/Fm) после 20-минутной темновой 
адаптации листьев и реальный квантовый выход 
фотохимической активности ФС II (Ф) у листьев 
(n=6), предварительно освещенных в течение 
не менее 20 мин (155 мкмоль/(м2·с) ФАР).

Весь опыт повторяли дважды. В таблице 
представлены средние значения и их стандарт-
ные ошибки. Разницу между средними значе-
ниями считали значимой при p < 0,05.

результаты и обсуждение

Полученные результаты показывают, что 
круглосуточное освещение приводит к значи-
тельному снижению содержания хлорофиллов 
а и b и развитию сильного межжилкового хло-
роза в листьях томата (табл.; рис. 1, 2). У листь-
ев баклажана наряду с хлоротичными участка-
ми наблюдался некроз, но снижение содержа-
ния хлорофилла было не таким значительным, 
как у томата. Возможно, это связано с тем, 
что в пробы для анализа содержания пигмен-
тов некротичные участки листьев не брали, 
а хлороз был не таким сильным, как у томата. 

Известно, что содержание пигментов в зеленых 
(неповрежденных) участках листа может ком-
пенсировать потери хлорофилла в хлоротичных 
участках [Globig et al., 1997], что, по-видимому, 
и имело место в листьях баклажана. У перца 
снижение содержания хлорофилла в услови-
ях круглосуточного освещения не наблюда-
лось, наоборот, отмечено даже некоторое его 
увеличение (табл.), однако листья имели де-
формации в виде морщинистости (рис. 1, 2). 
Отметим, что в условиях круглосуточного ос-
вещения у растений томата и баклажана проис-
ходило увеличение соотношения хлорофиллов 
а/b (табл.). При этом у всех трех видов доля 
хлорофилла в ССК была меньше в условиях 
24-часового фотопериода (табл.).

Как известно, изменения в пигментном ком-
плексе (уменьшение содержания хлорофилла, 
увеличение соотношения хлорофиллов а/b, ре-
дукция ССК), наблюдавшиеся при круглосуточ-
ном освещении, способны снижать поглоще-
ние света фотосинтетическим аппаратом, 
и они характерны для С3-видов при адаптации 
к высокой освещенности [Björkman, Holmgren, 
1963]. В наших опытах эти изменения, по-ви-
димому, служили одним из способов защиты 
от избыточного поступления световой энергии. 
Учитывая, что величина суточного интеграла 
радиации в условиях фотопериода 24 ч состав-
ляла 12,96 моль/(м2·с), что ниже уровня, реко-
мендуемого для коммерческого выращивания 
томата, баклажана и перца, – 20–30 моль/(м2·с) 
[Moe et al., 2006], логично полагать, что дегра-
дация хлорофилла в данном случае является 
реакцией на длительный фотопериод, а не на 
суточный интеграл радиации.

Помимо изменений в пигментном комплек-
се у всех трех видов круглосуточное освещение 

Содержание фотосинтетических пигментов и показатели флуоресценции хлорофилла у растений томата, 
баклажана и перца, выращенных в условиях разных фотопериодов

Показатель
Solanum lycopersicum Solanum melongena Capsicum annuum

фотопериод фотопериод фотопериод
16 ч 24 ч 16 ч 24 ч 16 ч 24 ч

Содержание хл a+b, 
мг/г сух веса

16,4 ± 0,4 8,1 ± 3,1 15,0 ± 0,9 12,6 ± 0,7 18,9 ± 1,1 23,8 ± 1,2

Содержание хл a+b, 
усл. ед. SPAD

40 ± 1 18 ± 7 41 ± 1 36 ± 3 46 ± 4 52 ± 3

Отношение хл а/b 2,4 ± 0,1 3,3 ± 0,1 2,7 ± 0,1 3,0 ± 0,1 2,4 ± 0,1 2,5 ± 0,1
Содержание кар, 
мг/г сух веса

1,7 ± 0,1 1,8 ± 0,4 1,8 ± 0,1 1,5 ± 0,2 4,2 ± 0,1 6,8 ± 0,2

Отношение хл/кар 9,6 ± 0,2 4,5 ± 0,3 8,3 ± 0,1 8,6 ± 0,5 4,5 ± 0,2 3,5 ± 0,2
ССК, % 64 ± 1 52 ± 2 59 ± 1 56 ± 1 47 ± 1 34 ± 3
Повреждения листьев нет хлороз нет хлороз, 

некроз
нет деформация

Fv/Fm 0,818 ± 0,005 0,699 ± 0,075 0,814 ± 0,004 0,767 ± 0,025 0,812 ± 0,004 0,798 ± 0,005
Φ 0,726 ± 0,004 0,679 ± 0,021 0,718 ± 0,006 0,634 ± 0,039 0,674 ± 0,018 0,586 ± 0,038
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привело к снижению значений потенциального 
(Fv/Fm) и реального (Φ) квантового выхода фото-
химической активности ФС II. У томата и бакла-
жана снижение значений Fv/Fm свидетельствует 
о значимых нарушениях в работе ФСА (фотоин-
гибировании) [Lichtenthaler et al., 2005]. У перца 
величина Fv/Fm хотя и была ниже, чем в варианте 
с фотопериодом 16 ч, но находилась в пределах 
значений, соответствующих нормальной рабо-
те ФСА. Вопрос о том, является ли фотоинги-
бирование стресс-реакцией или это защитно-
приспособительная реакция, направленная на 
согласование световых реакций фотосинтеза 
со сложной и разветвленной последовательно-
стью биохимических реакций, происходящих 
в темновой фазе фотосинтеза, остается пока 
дискуссионным [Osmond, Forster, 2006].

Отметим, что в отличие от томата и бакла-
жана у перца при круглосуточном освещении 
наблюдалось снижение соотношения зеленых 
и желтых пигментов вследствие относитель-
но более высокого содержания каротиноидов 
в фонде фотосинтетических пигментов (табл.). 
Даже в условиях фотопериода 16 ч содержание 
в листьях перца каротиноидов было выше более 
чем в два раза по сравнению с томатом и бак-
лажаном. По-видимому, благодаря их фотопро-
текторным свойствам [Demmig-Adams, Adams, 
1992; Demers, Gosselin, 2002] ФСА перца явля-
ется более защищенным от негативного влия-
ния длительного поступления световой энергии.

В противоположность обычному фотопе-
риоду, включающему чередование дня и ночи, 
круглосуточное освещение обеспечивает не-
прерывное поступление световой энергии для 
фотосинтеза, постоянное фотоокислительное 
воздействие, сигнальное воздействие на фо-
торецепторы и несоответствие между частотой 
внутренних (циркадных) биоритмов и внешним 
циклом свет/темнота (циркадная асинхрония) 
[Velez-Ramirez et al., 2011]. Влияние каждого из 

этих компонентов изучалось в ряде экспери-
ментальных работ. Так, гипераккумуляция крах-
мала, являющаяся результатом непрерывно 
идущего фотосинтеза, долго рассматривалась 
как потенциальный триггер фотоповреждений 
листьев [Arthur et al., 1930; Dorais et al., 1996; 
Demers et al., 1998; Velez-Ramirez et al., 2011]. 
Изучение фотоингибирования и адаптации ФС 
I и ФС II растений томата в условиях круглосу-
точного освещения [Dorais et al., 1995] привело 
к выводу, что меньшая эффективность в полу-
чении преимуществ от длинных фотопериодов 
у томата по сравнению с перцем связана не 
с более низкой активностью фотосистем в ре-
зультате их фотоингибирования, а скорее с на-
рушениями донорно-акцепторных отношений, 
которые в свою очередь обусловливают разви-
тие хлороза листьев, что также подтверждается 
и исследованиями на культурном и диком то-
мате [Hague et al., 2015]. Добавление дальнего 
красного света при круглосуточном освеще-
нии растений уменьшало степень повреждения 
листьев [Globig et al., 1997], предполагая веро-
ятное участие в этих процессах фитохромной 
системы. В нескольких работах изучалась и роль 
циркадной асинхронии в развитии фотопов-
реждений листьев [Hillman, 1956; Velez-Ramirez 
et al., 2011]. Но поскольку влияние всех четы-
рех компонентов круглосуточного освещения 
на растения происходит одновременно, сделать 
определенный вывод, какой из них отвечает за 
повреждения листьев, затруднительно. Возмож-
но, фотоповреждения индуцируются всеми ука-
занными компонентами, действующими в ком-
бинации [Velez-Ramirez et al., 2011]. Высказано 
также предположение, что фотоповреждение 
листьев при круглосуточном освещении являет-
ся результатом несбалансированного возбуж-
дения ФС I и ФС II [Velez-Ramirez et al., 2014].

Наконец, еще одной возможной причи-
ной депигментации растений в условиях 

Рис. 2. Симптомы светового повреждения листьев томата (хлороз) (а), баклажана (некроз) (б) и сладкого 
перца (морщинистость) (в), выращенных в условиях круглосуточного освещения
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неблагоприятного светового режима, по ана-
логии с тем, как это имеет место в ситуации 
с супрессированной хлорофиллдефектностью 
[Олимпиенко и др., 1982], может быть, как мы 
предполагаем, наличие у некоторых видов (эко-
типов, генотипов) светочувствительного мутант-
ного гена(ов), который в обычных условиях не 
проявляет себя, так как находится в супресси-
рованном состоянии, а мутантные растения при 
этом фенотипически не отличаются от обычных 
(растений дикого типа) и вследствие этого скры-
ты от действия естественного отбора. Избыточ-
ное (в частности, круглосуточное) освещение 
вызывает у таких растений инактивацию белка-
супрессора, контролируемого геном-супрессо-
ром, и, соответственно, дерепрессию мутантно-
го гена(ов). Лишенный «прикрытия» мутантный 
ген(ы) реализует себя через нарушение одного 
из звеньев в цепи биосинтеза хлорофилла, и, как 
следствие, происходит депигментация (хлороз) 
листьев. Таким образом, хлороз и, возможно, 
некроз, наблюдаемые в условиях круглосуточ-
ного освещения у чувствительных к избыточно-
му свету видов растений (экотипов, генотипов), 
могут быть проявлением супрессированной 
светозависимой хлорофиллдефектности.

В целом можно заключить, что независи-
мо от того, какой из приведенных выше меха-
низмов лежит в основе негативного влияния 
круглосуточного освещения на пигментный 
комплекс и работу ФСА, очень важно знать 
и учитывать особенности реакции разных ви-
дов (сортов) растений на досветку, с тем что-
бы данный прием приводил к желаемому, а не 
к обратному эффекту.

Работа выполнена с использованием обо‑
рудования Центра коллективного пользо‑
вания научным оборудованием Института 
биологии КарНЦ РАН при финансовой под‑
держке из средств федерального бюдже‑
та на выполнение государственного задания 
(№ темы 0221‑2014‑0032).
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Николай Васильевич Лапшин – доктор био-
логических наук, известный российский орни-
толог, один из ведущих специалистов в стране 
по группе пеночек (птиц рода Phylloscopus). 
Николай Васильевич родился 8 октября 1946 г. 
в п. Бурмакино Ярославской области. В 1965 г. 
окончил школу и поступил на биолого-почвен-
ный факультет Ленинградского государствен-
ного университета. С первых лет учебы он 

начал заниматься орнитологическими иссле-
дованиями под руководством выдающегося 
орнитолога, профессора Алексея Сергеевича 
Мальчевского и уже в студенческие годы опуб-
ликовал свою первую научную работу. Большую 
помощь в освоении полевых методов изучения 
птиц ему оказывали молодые, но уже опытные 
орнитологи Георгий Александрович Носков 
и Владимир Борисович Зимин, и тесные дру-
жеские отношения с ними Николай Васильевич 
пронес через всю свою жизнь. В 1970 г., после 
окончания университета, Н. В. Лапшин был 
призван в армию. В 1972 г., закончив службу, 
по приглашению В. Б. Зимина начал работать 
в лаборатории зоологии Института биологии 
Карельского научного центра РАН, где и про-
должает трудиться до сих пор (в настоящее 
время – в должности ведущего научного со-
трудника). В 1981 г. Николай Васильевич защи-
тил кандидатскую диссертацию «Годовой цикл 
(размножение, линька и миграции) веснички 
Phylloscopus trochilus (L.) и его адаптивные 
особенности в условиях таежного северо-за-
пада РСФСР», а в 2001 г. также успешно защи-
тил докторскую диссертацию «Годовые циклы 
дальних трансконтинентальных мигрантов на 
примере воробьиных птиц рода Phylloscopus».

Помимо научной работы в институте Ни-
колай Васильевич всегда уделял время пе-
дагогической деятельности. Он читал разра-
ботанные им самим курсы лекций «Биология 
лесных птиц» на лесоинженерном факультете 
и «Биология и систематика охотничьих птиц» на 
эколого-биологическом факультете Петроза-
водского государственного университета. Под 
его руководством были подготовлены многие 
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курсовые и дипломные работы студентов и за-
щищены две кандидатские диссертации (пер-
вых авторов статьи). Мы, Мария Матанцева 
и Сергей Симонов, среди достоинств Николая 
Васильевича как научного руководителя хоте-
ли бы особо отметить отзывчивость, неравно-
душие и предоставление им своим ученикам 
широких возможностей для реализации соб-
ственных идей и самостоятельной интерпрета-
ции данных.

Основные научные интересы Николая Ва-
сильевича охватывают сферу биологии и эко-
логии птиц (прежде всего славковых, преиму-
щественно пеночек), мониторинг весенних 
миграционных скоплений птиц (включая пред-
ставителей ресурсных видов) и фаунистику. 
С особым вниманием уже более 40 лет Николай 
Васильевич проводит популяционно-экологи-
ческие исследования дальних трансконтинен-
тальных мигрантов (как правило, на примере 
пеночек Голарктики) и изучает адаптации их 
годовых циклов к различным условиям среды 
(особенно к условиям обитания на северной 
периферии ареалов). Свои заключения по изу-
чаемым вопросам он основывает на данных, 
полученных посредством таких классических, 
хорошо зарекомендовавших себя подходов, 
как массовый отлов птиц, наблюдения за ме-
чеными особями, многолетние стационарные 
и мониторинговые исследования. В последнее 
десятилетие Николай Васильевич дополнил 
комплекс применяемых в его работе традици-
онных зоолого-экологических методов аппа-
ратом молекулярно-генетического анализа. 
Одним из первых ученых в нашей стране он 
в качестве руководителя группы, исследующей 
некоторые проблемы экологии птиц с помощью 
молекулярно-генетических методов, доказал 
факты скрытой полигамии (как полигинии, так 
и полиандрии в силу экстрапарных скрещива-
ний некоторых самок) в социально моногамных 
парах пеночек-весничек. Используя точные ме-
тоды, группа Н. В. Лапшина выявила экстра-
парное происхождение части потомков в гнез-
дах птиц этого вида в исследуемых популяциях 
в Мурманской области, Карелии и Мордовии.

Николай Васильевич является членом Мен-
збировского орнитологического общества 
России и Рабочей группы по гусеобразным 
Северной Евразии. Он автор (соавтор) более 
270 научных публикаций, включая 11 коллек-
тивных монографий. Несмотря на долгие годы 
служения науке, Николай Васильевич не ос-
танавливается на достигнутом и продолжает 
активную работу. Чтобы проводить исследо-
вания на современном уровне, ему удается 
добиться поддержки таких крупных фондов, 

как РФФИ. В частности, за последние годы 
он был (и является в настоящее время) руко-
водителем проектов, поддержанных РФФИ, 
№№ 06-05-64368-а и 15-05-03493-а. Как кол-
леги и ученики Николая Васильевича, мы хотим 
пожелать ему дальнейшей интересной и плодо-
творной работы, крепкого здоровья и удачи.

М. В. Матанцева, С. А. Симонов, 
А. В. Артемьев
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а. Ф. алимов. еще раз об экологии. м.; 
сПб.: Товарищество научных изданий КмК, 
2016. 60, [2] с.: ил., табл.

Книга «Еще раз об экологии» написана из-
вестным ученым-гидробиологом, экологом 
академиком РАН Александром Федоровичем 
Алимовым и посвящена вопросам современных 
представлений об экологии как фундаменталь-
ной науке, исследующей системы надорганиз-
менного уровня, их структуру и функциониро-
вание в пространстве и времени в естествен-
ных и измененных человеком условиях. Такое 
понимание экологии отличает ее от других наук 
об окружающей среде. В настоящее время 
термин «экология» очень популярен, сущест-
вует не менее 50 различных его толкований. 
Одни считают экологию частью биологии, дру-
гие – комплексной или синтетической наукой, 
третьи – дисциплиной, изучающей общие за-
кономерности функционирования экосистем, 
четвертые – общенаучной областью знаний. 
Автор рассматриваемой работы обращает вни-
мание читателей на то, что экология – это нау-
ка и, как любая самостоятельная наука, имеет 
свой специфический предмет, методы и цели 
исследования. Всякое непрофессиональное 
использование понятия экологии в конечном 
счете приводит к размыванию ее значения как 
науки, где главным объектом исследований яв-
ляются экосистемы.

В книге детально рассмотрен вопрос раз-
вития экологии как науки в России с середины 
XIX века до настоящего времени. Представле-
ны ученые, которые стояли у истоков экологии 
в России, их последователи, описаны результа-
ты их исследований за длительный промежуток 
времени. Автор подчеркивает, что методоло-
гической основой современных экологических 
исследований является системный подход. 
При этом система, и экологическая система 

в том числе, понимается как совокупность вза-
имосвязанных элементов, образующих опре-
деленную целостность. Она находится в не-
прерывном единстве с окружающей средой, во 
взаимодействии с которой система и проявля-
ет свою целостность.

В работе проанализированы данные о струк-
туре сообществ организмов и экосистем. Жи-
вые организмы существуют благодаря взаи-
модействиям между собой и внешней средой; 



их эволюция протекала и протекает в пределах 
сообществ и экосистем. Показано, что слож-
ность структурной организации экосистем 
обусловлена количеством видов живых орга-
низмов и числом взаимосвязей между ними, 
т. е. видовым разнообразием. Оценка и со-
хранение видового разнообразия, его форми-
рования и изменений в современных услови-
ях необходимы, особенно из-за нарастающей 
угрозы потери биологического разнообразия, 
в том числе и в связи с эксплуатацией природ-
ных экосистем.

Автор рассмотрел очень важный вопрос 
о функционировании экосистемы, которая мо-
жет быть представлена как разнообразие видов 
плюс взаимосвязь потоков веществ, энергии 
и информации, причем последние рассматри-
ваются как организующие и регулирующие фак-
торы. Это динамическое взаимодействие обес-
печивает стабильность экосистемы во времени 
и в пространстве, т. е. ее функционирование. 
Особое место в экосистемах занимает баланс 
органических веществ, включающих в себя раз-
нородные и сложные биотические процессы. 
Баланс органических веществ нельзя рассмат-
ривать только как разностность между поступ-
лением и выносом из экосистемы, поскольку 
органические вещества могут также синтезиро-
ваться и внутри экосистемы. Большое значение 
имеют представления, характеризующие ско-
рость образования (продукция) и разрушения 
(деструкция) органических веществ, и именно 
такое широкое понимание баланса положено 
в основу экосистемных исследований. В книге 
подробно рассмотрены механизмы функциони-
рования озерных экосистем.

Очень важно, что автор обратил особое вни-
мание на вопросы, касающиеся использования 
фундаментальных знаний по экологии для ре-
шения практических задач. Он показал, что эко-
логия, опираясь на весь комплекс биологичес-
ких и смежных наук, создает фундаментальную 
научную базу для гармоничного сочетания все 
возрастающего воздействия человека на ок-
ружающую среду с законами природы, управ-
ляющими биосферой. Обсуждаются проблемы 
биологических инвазий; загрязнения водных 
экосистем; интродукции новых видов рыб и ак-
вакультуры. Автор подчеркнул, что проведению 
хозяйственных мероприятий в природных эко-
системах обязательно должны предшествовать 
специальные научные исследования. Необ-
ходимо также направленно готовить специа-
листов по охране окружающей среды – приро-
доведов, которые, используя экологические 
знания, должны обосновывать прогноз ожида-
емых результатов проектов различных меро-
приятий, существенно затрагивающих природ-
ные экосистемы.

В заключение следует отметить, что обсуж-
даемые автором научные проблемы несомнен-
но актуальны, будут интересны и полезны не 
только биологам, экологам, но и чиновникам, 
принимающим решения, от которых в немалой 
степени зависит воздействие человека на вод-
ные экосистемы. Эта книга станет отличным 
пособием преподавателям и студентам био-
логических факультетов, а также многочислен-
ным любителям природы.

Н. Н. Немова, чл.‑корр. РАН, д. б. н.,
О. П. Стерлигова, д. б. н.
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ш р и ф т о м; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м; полное на-
звание организации – места работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м 
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, следует отметить арабскими цифрами со-
ответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в од-
ном учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери-
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: Введение. материалы и методы. резуль-
таты и обсуждение. Выводы либо Заключение); благодарности и указание источников финансирования 
выполненных исследований; списки литературы: с библиографическими описаниями на языке и алфавите 
оригинала (литература) и транслитерированный в латиницу с переводом русскоязычных источников на ан-
глийский язык (References); таблицы (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х); рисунки (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х); 
подписи к рисункам (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е).

Н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, от-
чества всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организа-
ции (страна, город) на русском и английском языке; должности, научные звания, ученые степени авторов; 
адрес электронной почты для каждого автора; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на 
всех авторов).

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать содержание статьи* и состоять из 8–10 значимых слов.
АННОТАЦИЯ** должна быть лишена вводных фраз, создавать в о з м о ж н о  п о л н о е  п р е д с т а в л е -

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

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

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным 
указанием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транс-
крипция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы фи-
зических величин приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех 
количественных данных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным 
указанием географических координат).

Изложение результатов должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выявле-
нии следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Следует ссылаться на табличный и иллюстративный 
материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «Введении». 
С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-
ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом описа-
ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 
1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На полях 
бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места расположения таблиц при п е р -
в о м  упоминании их в тексте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы . 
Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, исполь-
зованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах 
нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или 
альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров страницы).

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

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

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

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

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

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

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

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

(площадка)
Кол-во видов Встречаемость видов нематод

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

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

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: биотоп 1Н – территория, заливаемая в сильные 
приливы; 2Н – постоянно заливаемый луг; 3Н – редко заливаемый луг; 4Н – незали-
ваемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг.

оБраЗец оФормлениЯ ПодПиси К рисунКу

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
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