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Изучены особенности состава жирных кислот (ЖК) и активности ацил-липид-

ных десатураз гликолипидов в почках березы повислой (Betula pendula Roth), про-

израстающей на одной широте – 62° с. ш., но на разной долготе – 34° и 130° в. д., 

в Карелии и Якутии соответственно. Установлено, что независимо от места про-

израстания в зимне-весенний период в гликолипидах, входящих в состав мем-

бран хлоропластов зачаточных органов, сформированных в почках, происходят 

сходные изменения. В частности, доля ненасыщенных ЖК, которые преоблада-

ют над насыщенными, увеличивается в период с января по май. Одновременно 

с этим повышаются значения коэффициента ненасыщенности и индекса двой-

ной связи. В Карелии в период вынужденного покоя (январь–март) в ненасыщен-

ных ЖК преобладали диеновые, а с повышением температуры воздуха (апрель–

май) – триеновые ЖК. В Якутии наблюдалась такая же картина, но повышение 

доли триеновых ЖК отмечено только к началу вегетации (в мае), что очевидно 

связано с низкой температурой не только воздуха, но и корнеобитаемого слоя 

почвы в условиях многолетней мерзлоты. Выход деревьев из состояния выну-

жденного покоя сопровождался повышением активности ω9- и ω6-десатураз, 

о чем свидетельствовали высокие значения индексов, отражающих соответст-

венно стеароил- (SDR) и олеоил- (ODR) десатуразные отношения. Резкое уве-

личение индекса LDR (линолеил-десатуразных отношений) к началу вегетации 

позволило предположить, что увеличение доли линоленовой ЖК (вследствие уси-

ления активности ω3-десатуразы) является одним из факторов повышения устой-

чивости тканей зачаточных побегов не только к перепадам температуры воздуха 

в весенний период, но и к изменению световых условий при распускании почек. 

Но если в условиях Карелии накопление линоленовой ЖК в гликолипидах зафик-

сировано уже в апреле, то в Якутии – только в мае. На основании полученных 

данных и анализа литературы авторы пришли к заключению, что в зимний пе-

риод активность десатураз обусловлена главным образом общим физиологи-

ческим состоянием деревьев, а в весенний – фазой внутрипочечного развития 

зачаточных органов.
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The specific features of the fatty acid (FA) composition and activity of acyl-lipid desatu-

rases in bud glycolipids were studied in silver birch (Betula pendula Roth) growing at the 

same latitude – 62° N but at different longitudes – 34° and 130° E – in Karelia and Yaku-

tia, respectively. Studies showed that the changes happening in the winter-spring sea-

son in glycolipids within the chloroplast membranes of primordia developing inside buds 

were quite similar in both regions. To wit, the share of unsaturated FAs, which prevail over 

saturates FAs, grew from January through May. At the same time, the unsaturation index 

and the double bond index also increased. During the endogenous dormancy period in 

Karelia (January-March), unsaturated FAs were dominated by dienoic acids, and after a 

temperature rise (in April-May) by trienoic FAs. The pattern in Yakutia was the same, but 

the rise in the share of trienoic FAs took place only by the onset of the growing season 

(in May), which is obviously due to low temperatures of both the air and the root layer 

of soil in a permafrost region. Awakening from exogenous dormancy was accompanied 

by a rise in the activity of ω9- and ω6-desaturases, as evidenced by high values of the 

indices representing stearoyl- (SDR) and oleoyl- (ODR) desaturase ratios, respectively. 

A sharp rise in the LDR (linoleoyl-desaturase ratio) at the onset of the growing season 

suggests that an increase in the share of linolenic acid (induced by higher ω3-desaturase 

activity) is a factor that promotes the resistance of primordial shoot tissues both to abrupt 

air temperature variations in spring and to the change in the light conditions during bud 

break. Where in Karelia a rise in linolenic FA in glycolipids was observed already in April, 

in Yakutia in only happened in May. Having analyzed the new data and the literature, the 

authors have come to the conclusion that desaturase activity in winter is mainly governed 

by the overall physiological status of the tree, while the determinant in spring is the phase 

of primordia development inside the bud.
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Введение

Древесные растения в течение своего дли-

тельного жизненного цикла постоянно подвер-

гаются действию различных факторов внеш-

ней среды, и в первую очередь климатических. 

Среди последних наиболее сильное влияние 

оказывает температура, значительные коле-

бания которой наблюдаются в течение суток, 

от месяца к месяцу, по сезонам и по годам. 

Однако в процессе длительной эволюции ра-

стения смогли приспособиться к этому, реаги-

руя, например, на сезонные колебания темпе-

ратуры изменением сроков прохождения фе-

нологических фаз [Grimberg et al., 2018]. При 

этом показано, что такого рода сдвиги более 

выражены на этапе весеннего развития расте-

ний по сравнению с осенним и чаще наблю-

даются в условиях высоких широт Северного 

полушария, где средние температуры воздуха 

ниже по сравнению с Южным [Delgado et al., 

2020]. Важно, что смещение сроков начала 

вегетации, вызванное, в частности, действи-

ем пониженных температур, на более поздние 

даты даже на несколько дней может сущест-

венно сокращать общую продолжительность 

вегетационного периода [Cook et al., 2021; 

Roslin et al., 2021].

Как показано в многочисленных исследо-

ваниях, устойчивость растений к продолжи-

тельному действию низких положительных и 

отрицательных температур формируется в 

результате комплекса различных структурных 

и физиолого-биохимических изменений в клет-

ках и тканях [Трунова, 2007; Титов, Таланова, 

2011; Theocharis et al., 2012; Strimbeck et al., 

2015], в числе которых важная роль отводится 

жирнокислотному составу мембранных липи-

дов [Los et al., 2013; Лось, 2014; He, Ding, 2020; 

Xiao et al., 2022]. Экспериментально доказано, 

что увеличение уровня ненасыщенных жир-

ных кислот приводит к снижению температуры 

фазового перехода липидов из жидкокристал-

лического состояния в твердое и тем самым 

обеспечивает необходимую текучесть и функ-

циональную активность мембран при отрица-

тельных температурах воздуха [Grimberg et al., 

2018; Hernández, Cejudo, 2021].

Изучению жирнокислотного состава ли-

пидов и их роли в реакции растений на дей-

ствие факторов внешней среды посвящена 

обширная литература, однако в большинст-

ве случаев такие работы проводятся на тра-

вянистых растениях, как правило, имеющих 

сельскохозяйственное значение [Попов и др., 

2020]. Древесные растения изучены в этом 

плане гораздо хуже, хотя следует иметь в виду, 

что крона у них находится относительно вы-

соко над землей и в отличие от травянистых 

растений не имеет в зимний период защиты 

в виде снежного покрова. В имеющихся пу-

бликациях по изучению ЖК-состава липидов 

древесных растений работы выполнены пре-

имущественно на хвойных видах [Алаудинова 

и др., 2010; Нохсоров и др., 2019]. Хотя в хо-

лодной и умеренной зонах Евразии широко 

представлены и лиственные породы, такие 

как, например, береза, которая благодаря вы-

сокой экологической пластичности формирует 

здесь мелколиственные леса или выступает 

в качестве примеси к хвойным породам [Вет-

чинникова, Титов, 2021]. При этом ее адапта-

ционный потенциал может по-разному прояв-

ляться в неодинаковых природно-климатиче-

ских условиях. Следует также иметь в виду, что 

у березы особо чувствительным к продолжи-

тельному действию низких температур орга-

ном являются почки, несущие зачаточные гоф-

рированные листовые пластинки, мембраны 

хлоропластов которых представлены преиму-

щественно гликолипидами.

Исходя из вышеизложенного целью данной 

работы явилось сравнительное изучение ди-

намики жирнокислотного состава и активно-

сти ацил-липидных десатураз гликолипидов 

в зимне-весенний период в почках березы по-

вислой, деревья которой произрастают в Каре-

лии и Якутии, расположены на одной широте, 

но значительно удалены друг от друга в долгот-

ном направлении и находятся в существенно 

разных природно-климатических условиях.

Материалы и методы

Объектом исследования были деревья бере-

зы повислой Betula pendula Roth, произрастаю-

щие на территории Республики Карелия (севе-

ро-западная часть Евразии) и Республики Саха 

(Якутия) (северо-восточная часть Евразии). 

Материалом для исследований служили веге-

тативные почки и смешанные, несущие, соот-

ветственно, зачаточные органы только вегета-

тивных побегов или одновременно вегетатив-

ных и генеративных (женских соцветий). Сбор 

образцов для исследования проводили в зим-

не-весенний период (с января по май) индиви-

дуально с трех (одних и тех же в каждом реги-

оне) деревьев, которые по внешним признакам 

являются типичными для данного вида и произ-

растают в местообитаниях, расположенных на 

одной широте – 62° с. ш., но удаленных друг от 

друга более чем на 5 тыс. км в направлении с 

запада (окрестности г. Петрозаводска, 34° в. д.) 

на восток  (окрестности г. Якутска, 130° в. д.). 
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Оба региона, где проводилось исследование, 

имеют сходный фотопериод, но существенно 

различаются по температурно-влажностному 

режиму. В частности, в Карелии климат уме-

ренно-континентальный, переходный к мор-

скому, с возвратными потеплениями в зимний 

период и заморозками в весенний, а в Якутии – 

резко континентальный, со сверхнизкими зим-

ними температурами (до –60 °С), без возврат-

ных потеплений, но с резкими перепадами 

дневной и ночной температуры в весенний пе-

риод. Среднегодовое количество осадков в Ка-

релии по сравнению с Якутией выше более чем 

в два раза [Filatov et al., 2019; Ананичева и др., 

2021]. Дополнительным фактором, лимитирую-

щим рост и развитие растений на территории 

Якутии, является многолетняя мерзлота. Кли-

матические показатели в период сбора мате-

риала исследований в целом не отличались от 

среднемноголетних (табл. 1).

Липиды из тканей (0,5 г сухой массы) 

извлекали смесью хлороформа и метанола 

(2:1 по объему) с добавлением воды. Для вы-

деления гликолипидов (ГЛ) из суммарных липи-

дов использовали колоночную хроматографию 

[Simola, Koskimies-Soininen, 1984; Piispanen, 

Saranpää, 2004]. Метиловые эфиры жирных 

кислот (ЖК) получали в присутствии ацетил-

хлорида и разделяли на газожидкостном 

хроматографе «Хроматэк – Кристалл-5000 М.1» 

(Россия) с использованием капиллярной ко-

лонки HP-INNOWAX (50 м × 0,32 мм) при тем-

пературах: пламенно-ионизационного детек-

тора – 240 °С, термостата – 180 °С (изотерма), 

испарителя – 220 °С и скорости газа-носителя 

(азот) 50 мл/мин. ЖК идентифицировали срав-

нением времени удерживания со стандарт-

ными ЖК (Supelco 37 component Fame Mix, 

Германия), а также сопоставлением индекса 

эквивалентной длины цепи эксперименталь-

но полученных компонентов с известными 

[Сиймер и др., 1971; Nakamura et al., 2014]. Ко-

личественное определение ЖК проводили ме-

тодом внутреннего стандарта (маргариновая 

кислота). Вычисляли содержание индивидуаль-

ных ЖК, а также их групп, объединенных по чи-

слу двойных связей в углеводородной цепочке: 

насыщенные (двойные связи отсутствуют) и не-

насыщенные (с одной двойной связью – моное-

новые, с двумя двойными связями – диеновые, 

с тремя двойными связями – триеновые).

Индекс двойной связи DBI (double bond-

index) и коэффициент ненасыщенности U/S 

(unsaturated/saturated, ненасыщенные/насы-

щенные ЖК) рассчитывали по формулам Лай-

онса с соавт. [Lyons et al., 1964]. Об активно-

сти ω9-, ω6- и ω3-ацил-липидных десатураз, 

катализирующих введение двойных связей 

Таблица 1. Некоторые характеристики климата Карелии и Якутии, на территории которых произрастает 

береза повислая [Климатические…]

Table 1. Some climatic characteristics of Karelia and Yakutia, where the silver birch grows [Climatic…]

Характеристика климата

Climate characteristics

Карелия

Karelia

Якутия

 Yakutia

Географические координаты

Geographic coordinates
62°N, 34°E 62°N, 130°E

Тип климата

Climate type

умеренно-континентальный, 

переходный к морскому

moderate continental 

transitional to marine

резко континентальный

extreme continental

Безморозный период (дни)

Frost-free period (days)
120–130 78–126

Средняя температура воздуха, °С

Average air temperature, °С

годовая

annual
+2,8…+3,3 –8,3…–8,8

в январе

in January
–8,8…–10,2 –46,6…–48,5

в июле

in July
+16,4…+16,9 +18,5…+21,8

Число дней с температурой воздуха

Number of days with air temperature ˃ +5 °С 159–165 109–128˃ +10 °С 112–114 72–97

Годовое количество осадков, мм

Annual precipitation, mm
550–750 173–293
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в углеводородные цепи соответственно оле-

иновой (С
18:1

), линолевой (С
18:2

) и линолено-

вой (С
18:3

) ЖК, судили по величине индексов, 

отражающих стеароил- (SDR), олеоил- (ODR) 

и линолеил- (LDR) десатуразные отноше-

ния, рассчитанные на основании содержания 

(% от суммы ЖК) компонентов типа С
18 

[Jawor-

ski, Stumpf, 1974; Алаудинова, Миронов, 2009; 

Розенцвет и др., 2012].

Анализ липидов выполнен с использовани-

ем оборудования Центра коллективного поль-

зования «Аналитическая лаборатория» Инсти-

тута леса ФИЦ «Карельский научный центр Рос-

сийской академии наук».

Обработку данных трех биологических и 

трех-пяти химических повторностей проводили 

с помощью общепринятых методов с исполь-

зованием статистического пакета программ 

Microsoft Excel. В статье обсуждаются величи-

ны, являющиеся статистически достоверными 

при p ⩽ 0,05.

Результаты и обсуждение

Согласно полученным данным, в зимне-ве-

сенний период в ГЛ почек березы повислой 

ненасыщенные ЖК преобладали над насыщен-

ными, но их сумма была выше в условиях Каре-

лии (80,7–83,3 % от суммы ЖК) по сравнению 

с Якутией (63,8–74,7 %) (табл. 2). При этом 

в Карелии доля ненасыщенных ЖК хотя и не-

значительно, но повышалась с января по май, 

а насыщенных, напротив, плавно снижалась. 

В Якутии по мере выхода растений из состояния 

вынужденного покоя к началу вегетации в ГЛ так-

же наблюдали увеличение ненасыщенных ЖК, 

но здесь в марте их сумма была выше по-

чти на 15 %, а в мае – на 11 % по сравнению 

с январем.

Рост ненасыщенных ЖК в составе ГЛ 

почек березы повислой в зимне-весенний пе-

риод повлек за собой увеличение коэффици-

ента ненасыщенности (U/S) и индекса двойной 

связи (DBI) (табл. 2). При этом значения U/S 

в изученный период были почти в 2 раза выше 

в Карелии по сравнению с Якутией, за исключе-

нием марта. Значения DBI оказались не только 

близкими, но и почти синхронно изменялись 

от января к маю независимо от места произ-

растания деревьев и фазы их развития.

Определенные особенности выявлены в со-

отношении и динамике моно-, ди- и триеновых 

ЖК в ГЛ. В частности, в период вынужденного 

покоя (январь–март) в почках березы повислой 

преобладали диеновые ЖК (рис. 1) независимо 

от места ее произрастания. В апреле в услови-

ях Якутии доля диеновых ЖК сохранилась на том 

же уровне, а в Карелии существенно уменьши-

лась (в 1,8 раза) на фоне увеличения (в 2,2 раза) 

триеновых ЖК. Очевидно, низкая температура 

воздуха и более медленное оттаивание почвы 

в условиях многолетней мерзлоты сдерживают 

в весенний период начало активной деятель-

ности корневой системы растений в Якутии. 

В результате начало вегетации деревьев, произ-

растающих на одной широте (62° с. ш.), но на 

разной долготе (34° и 130° в. д. в Карелии и 

Якутии соответственно), происходит в разные 

сроки (рис. 2). Согласно полученным данным, 

вегетация березы повислой в северо-западной 

части ее ареала по сравнению с северо-восточ-

ной наступает раньше не менее чем на 10 дней. 

Таблица 2. Общая характеристика гликолипидов, содержащихся в почках березы повислой в зимне-весенний 

период в условиях Карелии и Якутии

Table 1. General characterisation of glycolipids contained in birch buds in winter-spring period in conditions of 

Karelia and Yakutia

Месяц

Month

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

S U U/S DBI S U U/S DBI

Январь

January
19,34 80,66 4,17 2,06 36,20 63,79 1,76 2,08

Март

March
19,26 80,74 4,19 2,07 21,57 78,43 3,64 2,13

Апрель

April
18,46 81,54 4,42 2,48 29,71 70,29 2,37 2,15

Май

May
16,70 83,30 4,99 2,77 25,31 74,69 2,95 2,74

Примечание. S – насыщенные ЖК (в % от суммы ЖК), U – ненасыщенные ЖК (в % от суммы ЖК), U/S – коэффициент 
ненасыщенности, DBI – индекс двойной связи.

Note. S – saturated FAs (% of total FAs), U – unsaturated FA (% of total FAs), U/S – unsaturation coefficient, DBI – double 
bond index.
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Рис. 2. Деревья березы повислой, произрастающие на одной широте в контрастных по природно-

климатическим условиям регионах России, на разных фазах развития: (а) – в Карелии (62° с. ш. 

34° в. д.) и (б) – в Якутии (62° с. ш. 130° в. д.) в один и тот же день 28.05.2024 г.

Fig. 2. Silver birch trees, growing at the same latitude in contrasting natural and climatic conditions 

in the regions of Russia at different developmental phases: (а) – in Karelia (62°N, 34°E) and (b) – in Yaku-

tia (62°N, 130°E) on the same day (2024.05.28)

Рис. 1. Относительное содержание моно-, ди- и триеновых ЖК в гликолипидах почек березы пови-

слой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б)

Fig. 1. The relative content of mono-, di- and trienoic fatty acids (FAs) in the glycolipids of silver birch buds 

during the winter-spring period in Karelia (a) and in Yakutia (б), % of total FAs

а б



20
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 8

К примеру, 28 мая 2024 г. в окрестностях г. Пет-

розаводска (62° с. ш. 34° в. д.) у березы пови-

слой наблюдали активный рост листовой пла-

стинки и даже формирование плодовой сережки 

(рис. 2, а). В окрестностях г. Якутска (62° с. ш. 

130° в. д.) в тот же день наблюдалось лишь на-

чало роста листовой пластинки и одновремен-

ное с ним цветение пестичных (женских) соцве-

тий (после их выхода из почек) и тычиночных 

(мужских) (рис. 2, б). Интересно, что в мае, не-

смотря на контрастность условий произраста-

ния и различия в фенофазах развития деревьев, 

в обоих регионах в ГЛ почек березы повислой 

доминировали триеновые ЖК (69,6 и 60,3 % 

в Карелии и Якутии соответственно) (рис. 1).

В ГЛ почек березы повислой в зимне-весен-

ний период развития основной среди моное-

новых была олеиновая ЖК (С
18:1

), среди диено-

вых – линолевая (С
18:2

), а среди триеновых – ли-

ноленовая (С
18:3

). В условиях Карелии в период 

вынужденного покоя (январь–март) в соста-

ве ненасыщенных ЖК преобладала линолевая 

(около 37 %). Повышение температуры возду-

ха (апрель–май) повлекло за собой увеличение 

линоленовой ЖК, доля которой к маю достигла 

67 % (рис. 3). В Якутии также наблюдали высо-

кий уровень линолевой ЖК (около 35 %), но по 

продолжительности он сохранялся дольше – с 

января по апрель. К началу вегетации (в мае) 

независимо от континентальности климата в 

ГЛ почек березы повислой доминировала лино-

леновая ЖК (67,0 и 59,4 % в Карелии и Якутии 

соответственно). В этом проявилась сходная 

реакция ГЛ, содержащихся в почках деревьев 

березы повислой, на действие факторов внеш-

ней среды в весенний период независимо от 

природно-климатических условий места их 

произрастания.

Накопление линоленовой ЖК в гликолипи-

дах, которые сосредоточены преимуществен-

но в тилакоидных мембранах хлоропластов, по 

всей вероятности, связано с подготовкой фото-

синтетического аппарата зачаточных структур 

вегетативных и генеративных органов, сфор-

мировавшихся в почках, к началу раскрытия 

последних. Основная функция хлоропластов 

заключается в преобразовании энергии света в 

химическую энергию, от которой в значительной 

степени зависит жизнедеятельность растений. 

Однако, как известно, их мембраны проявляют 

высокую чувствительность к колебаниям факто-

ров внешней среды [Cook et al., 2021]. Имеются 

сведения, что ненасыщенные ЖК способству-

ют восстановлению комплекса фотосистемы II 

в случае ее повреждения светом [Allakhverdiev 

et al., 2009]. Ранее показано также, что высокий 

уровень накопления линоленовой ЖК в суммар-

ных липидах хвои ели сибирской Picea obovata 

в условиях Восточной Сибири совпадает с ве-

сенним максимумом содержания хлорофиллов 

в ССК (светособирающем комплексе) [Иванова 

и др., 2018]. Имеются и другие доказательства, 

подтверждающие важную роль ГЛ в сохране-

нии стабильного функционирования мембран 

хлоропластов в условиях действия на растения 

неблагоприятных факторов внешней среды, в 

первую очередь таких, как свет и температура 

[Hernández, Cejudo, 2021].

Рис. 3. Относительное содержание олеиновой, линолевой и линоленовой ЖК в гликолипидах почек 

березы повислой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б)

Fig. 3. The relative content of oleic, linoleic and linolenic FAs in the glycolipids of silver birch buds during the 

winter-spring period in Karelia (a) and in Yakutia (б), % of total FAs
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Среди насыщенных ЖК основными в ГЛ были 

пальмитиновая (С
16:0

) и стеариновая (С
18:0

). 

Доля пальмитиновой ЖК в почках березы по-

вислой устойчиво снижалась в зимне-весенний 

период, но ее значения в Якутии были выше по 

сравнению с Карелией (например, в январе – 

26,1 и 16,9 %, в мае – 20,9 и 15,6 % соответст-

венно). Стеариновая ЖК в условиях Карелии 

стабильно присутствовала в период вынужден-

ного покоя деревьев березы повислой (2,4 %), 

но к началу вегетации (в мае) уменьшилась 

в 4 раза (до 0,6 %). В Якутии ее максимальное 

содержание зафиксировано в январе (9,5 %), 

когда температура воздуха была –45 °С и даже 

ниже. К началу вегетации доля стеариновой ЖК 

снизилась (до 3,7 %), но по абсолютным значе-

ниям была выше, чем в Карелии.

Рассматривая текучесть мембран в качест-

ве основного параметра, обеспечивающего их 

нормальное функционирование в период низ-

ких зимних температур, необходимо оценивать 

активность ω9-, ω6- и ω3-ацил-липидных де-

сатураз [Cook et al., 2021], которые повышают 

уровень ненасыщенности липидов в результате 

превращения одинарной связи, характерной 

для насыщенных ЖК, в двойную между опреде-

ленными атомами углерода. На данный момент 

принято проводить ее косвенную оценку по ве-

личине индексов, отражающих стеароил- (SDR), 

олеоил- (ODR) и линолеил- (LDR) десатуразные 

отношения.

В ГЛ почек березы повислой устойчиво вы-

сокий уровень активности ω9-ацил-липидной 

десатуразы, обеспечивающей введение пер-

вой двойной связи в углеводородную цепь, на-

блюдали по индексу SDR, причем его значения 

в Карелии были выше по сравнению с Якутией 

в 1,5 раза, кроме апреля, когда они сравнялись 

и составили около 0,7. Это свидетельствует 

о значительной активности ω9-ацил-липидной 

десатуразы, направленной на превращение 

стеариновой ЖК в олеиновую и образование 

тем самым субстрата для дальнейшего синтеза 

ди- и триеновых ЖК.

Максимальная активность зафиксирована 

у ω6-десатуразы, ответственной за превраще-

ние олеиновой кислоты в линолевую. На это 

указывают высокие значения индекса ОDR в ГЛ 

почек березы повислой (0,87–0,96 и 0,83–0,94 

в условиях Карелии и Якутии соответственно), 

которые имели тенденцию увеличения с янва-

ря по май (табл. 3) за исключением небольшо-

го понижения в марте в Карелии (на 0,03) или 

в апреле в Якутии (на 0,06). Снижение ОDR 

сопровождалось накоплением олеиновой ЖК, 

при этом в период вынужденного покоя ее доля 

варьировала от 6 до 12 %, но к началу вегета-

ции снизилась вдвое (рис. 3).

Интересными оказались данные по индек-

су LDR, значения которого в наиболее холод-

ный зимний период были наименьшими (0,32), 

а к началу вегетации увеличились почти втрое 

(0,88) независимо от места произрастания 

деревьев. Это говорит о том, что олеиновая 

кислота по мере ее образования не накапли-

валась, а превращалась в линолевую (с янва-

ря по апрель), а затем – в линоленовую (в мае) 

(благодаря увеличению активности ω3-ацил-

липидной десатуразы), придавая биологиче-

ским мембранам бóльшую текучесть, необхо-

димую не только для выживания, но и для вну-

трипочечного развития зачаточных структур 

вегетативных и генеративных органов березы 

повислой в зимне-весенний период (рис. 3). 

Таблица 3. Значения индексов, отражающих изменение активности ω9-, ω6- и ω3- десатураз в гликолипидах 

почек березы повислой в зимне-весенний период в условиях Карелии и Якутии

Table 3. Values of indices reflecting changes in the activity of ω9-, ω6- and ω3- desaturases in bud glycolipids of sil-

ver birch in winter-spring period in conditions of Karelia and Yakutia

Месяц

Month

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

SDR (ω9) ODR (ω6) LDR (ω3) SDR (ω9) ODR (ω6) LDR (ω3)

Январь

January
0,77 0,87 0,32 0,53 0,83 0,32

Март

March
0,79 0.84 0,33 0,58 0,89 0,44

Апрель

April
0,70 0,92 0,68 0,67 0,83 0,41

Май

May
0,81 0,96 0,89 0,55 0,94 0,87

Примечание. SDR, ODR, LDR – стеароил-, олеоил- и линолеил-десатуразные отношения.

Note. SDR, ODR, LDR – stearoyl-, oleoyl- and linoleoyl-desaturase ratios.
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Однако накопление линоленовой ЖК в ГЛ по 

срокам происходило позднее в условиях Яку-

тии (в мае), чем в Карелии (в апреле), что, по-

видимому, обусловлено влиянием природно-

климатических факторов, характерных для ме-

стообитания деревьев.

В целом полученные результаты хорошо 

согласуются с общепринятой точкой зрения 

о том, что накопление ненасыщенных ЖК в со-

ставе ГЛ является одним из важных механиз-

мов, обеспечивающих высокую устойчивость 

растений к действию природно-климатических 

факторов, и в первую очередь низких отрица-

тельных температур. Так, в зимне-весенний 

период содержание ненасыщенных ЖК в ГЛ 

почек березы повислой в условиях Карелии 

превышает 80 % (от суммы ЖК), а в Якутии – 

варьирует от 64 до 78 %. Одновременно с этим 

происходит увеличение значений не только 

коэффициента ненасыщенности и индекса 

двойной связи, но и активности ацил-липидных 

десатураз. В частности, в период вынужденно-

го покоя в ГЛ почек березы повислой наблю-

дается высокая активность ω6-десатуразы, 

ответственной за синтез линолевой ЖК. 

Резкое повышение активности ω3-десатуразы 

(в 2,7 раза) в ГЛ способствовало синтезу ли-

ноленовой ЖК, доля которой в почках бере-

зы повислой к началу вегетации увеличилась 

в условиях Карелии в 1,4 раза, а в Якутии – 

в 2,5. По всей вероятности, это обусловле-

но тем, что зачаточные органы вегетативных 

и генеративных побегов, сформированные в 

почках, содержат хлоропласты, тилакоидные 

мембраны которых состоят преимуществен-

но из ГЛ, содержащих, как правило, 60–70 % 

триеновых ЖК [Hernández, Cejudo, 2021], ос-

новной из которых является линоленовая. 

Результаты исследований дают также основа-

ния предположить, что на ЖК-состав гликоли-

пидов почек березы повислой оказывает вли-

яние не только температура воздуха и почвы 

(особенно в условиях многолетней мерзлоты), 

но и световой фактор, действие которого они 

испытывают с началом вегетации при распу-

скании почек. Помимо этого, исследование 

показало, что сроки начала вегетации бере-

зы повислой в условиях Якутии, где климат 

резко континентальный, в весенний период 

сдвигаются на более поздние по сравнению 

с Карелией, где климат умеренно-континен-

тальный, переходный к морскому. Однако 

только на основании представленных в статье 

данных трудно однозначно судить о причинах, 

определяющих сдвиги в сроках прохождения 

фенофаз березы повислой, произрастающей 

в разных природно-климатические условиях. 

С одной стороны, они могут отражать адапта-

ционный потенциал березы повислой, который 

по-разному реализуется в условиях Карелии 

и Якутии, а с другой – в условиях Якутии в про-

цессе эволюции могла обособиться ее восточ-

ноазиатская географическая разновидность 

(раса), которая некоторыми авторами рас-

сматривается в качестве самостоятельного 

вида – березы плосколистной Betula platyphylla 

Sukacz [Schenk et al., 2008; Выводцев, Тютрин, 

2012; Скворцов и др., 2022].

Выводы

1. В гликолипидах почек березы пови-

слой, произрастающей в двух разных регионах 

(Карелия и Якутия), находящихся на одной 

широте, но на значительном удалении друг от 

друга, ненасыщенные ЖК преобладают над на-

сыщенными, доля которых увеличивается с ян-

варя по май (при этом их количество в почках 

деревьев в условиях Карелии выше, чем в Яку-

тии, за исключением марта, когда их значения 

были близки). Эти изменения сопровождались 

повышением коэффициента ненасыщенности и 

индекса двойной связи.

2. В Карелии в условиях умеренно континен-

тального климата в период вынужденного по-

коя (январь–март) в гликолипидах почек березы 

повислой преобладали диеновые ЖК, а с по-

вышением температуры воздуха (апрель–май) – 

триеновые ЖК. В Якутии повышение доли три-

еновых ЖК наблюдали только в мае, что, по-

видимому, обусловлено низкой температурой 

не только воздуха, но и корнеобитаемого слоя 

почвы в условиях многолетней мерзлоты.

3. В гликолипидах почек березы повислой 

независимо от места произрастания выявле-

на высокая активность ω6- и ω3-десатураз, 

о чем свидетельствует увеличение индексов 

олеоил- (ODR) и линолеил- (LDR) десатураз-

ных отношений. При этом значения ω9-десату-

разы (SDR), катализирующей синтез олеино-

вой (С
18:1

)
 
ЖК, были выше в условиях Карелии 

по сравнению с Якутией почти в 1,5 раза, за 

исключением апреля, когда они оказались при-

близительно равными.

4. Усиление почти втрое наблюдаемой в 

мае активности ω3-десатуразы (рассчитанной 

на основании LDR) в гликолипидах почек бере-

зы повислой позволяет предположить, что уве-

личение доли линоленовой (С
18:3

) ЖК к началу 

вегетации повышает устойчивость тканей за-

чаточных вегетативных и генеративных органов 

не только к перепадам температуры воздуха в 

весенний период, но и к изменению световых 

условий при распускании почек.
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5. На примере березы повислой, произ-

растающей в Карелии и Якутии, показано, 

что в гликолипидах почек, несущих зачаточ-

ные структуры побегов, происходят во многом 

сходные изменения, выражающиеся: а) в повы-

шении коэффициента ненасыщенности и ин-

декса двойной связи с января по май; б) в пре-

обладании диеновых ЖК (за счет линолевой) 

в период вынужденного покоя, а триеновых (за 

счет линоленовой) – в мае; в) в устойчиво высо-

ком подъеме активности ω9- (SDR) и ω6- (ODR) 

десатураз в зимне-весенний период и быстром 

росте ω3- (LDR) десатуразы – к началу веге-

тации. По-видимому, активность десатураз в 

зимний период обусловлена прежде всего об-

щим физиологическим состоянием деревьев, а 

в весенний – фазой внутрипочечного развития 

зачаточных органов. Указанные изменения в 

гликолипидах, наряду со многими другими фи-

зиолого-биохимическими изменениями, кото-

рые происходят в растениях в зимне-весенний 

период, выступают в качестве причины более 

поздних сроков начала вегетации березы пови-

слой, произрастающей в более экстремальных 

условиях, характерных для Якутии.
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