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ВЛИЯНИЕ ВИТАМИНА Е НА АНТИОКСИДАНТНУЮ СИСТЕМУ 
ПЕСЦОВ И ЛИСИЦ 

И. В. Баишникова1, С. Н. Сергина1, Т. Н. Ильина1, Н. Н. Тютюнник1,  
В. А. Илюха1,2 
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН  
2 Петрозаводский государственный университет 

Исследовано влияние дополнительного введения витамина Е (100 мг/живот�
ное/сутки в течение 14 дней) на антиоксидантную систему (АОС) 6 органов и тка�
ней введенных в зоокультуру вуалевых песцов и серебристо�черных лисиц. Уста�
новлена видо� и органоспецифичность реакции АОС на дополнительный витамин. 
Самым чувствительным к данному воздействию оказался уровень восстановлен�
ного глутатиона. Наибольшее количество изменений исследованных показателей 
отмечено у песцов.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а : антиоксидантная система, витамин Е, лисица, песец. 

I. V. Baishnikova, S. N. Sergina, T. N. Ilyina, N. N. Tyutyunnik, V. A. Ilyukha 
EFFECT OF VITAMIN E ON THE ANTIOXIDANT SYSTEM IN BLUE AND 
SILVER FOXES 

The effect of dietary vitamin E (100 mg/animal/day within 14 days) on the antioxidant 
system (AOS) in 6 tissues of fur�breeding blue and silver foxes was evaluated. The 
species� and tissues�related reactions of AOS on vitamin E administration were 
revealed. The level of reduced glutathione has proven to be the most sensitive 
parameter to this influence. Blue foxes were found to have the most number of the 
indices changed.  

K e y  w o r d s : antioxidant system, vitamin E, silver fox, blue fox. 

 
Введение 

Витамин Е выполняет в организме множе�
ство функций и играет важную роль в метабо�
лических процессах. Биологическое действие 
данного витамина преимущественно связыва�
ется с антиоксидантными свойствами, однако 
при определенных условиях он может высту�
пать в качестве прооксиданта, что позволяет 
рассматривать его как регуляторное соедине�
ние, способствующее поддержанию свобод�
норадикальных реакций в организме на опре�

деленном стационарном уровне [Меньщикова 
и др., 2006; Kontush et al., 1996; Ricciarelli et 
al., 2001]. Несмотря на обилие информации 
об эффектах и метаболизме витамина Е, не 
выяснены некоторые вопросы взаимодейст�
вия его с другими антиоксидантами [Herrera, 
Barbas, 2001]. Так как компоненты антиокси�
дантной системы находятся во взаимоком�
пенсаторных отношениях, искусственное по�
вышение в организме одного антиоксиданта 
может влиять на содержание других [Мень�
щикова и др., 2006]. 
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Поскольку образование токоферолов в ор�
ганизме млекопитающих невозможно, они яв�
ляются незаменимыми компонентами пищи. 
Потребность хищных млекопитающих в вита�
мине Е определяется множеством факторов, 
таких как физиологическое состояние организ�
ма, питательная ценность и состав пищи и др. 
[Надиров, 1991]. В клетках животных обнару�
живается главным образом α�токоферол, лока�
лизованный преимущественно в богатых нена�
сыщенными липидами мембранах митохонд�
рий и лизосом [Wang, Quinn, 1999].  

В данной работе оценивалось влияние ви�
тамина Е на отдельные компоненты антиок�
сидантной системы шести органов и тканей 
представителей двух видов семейства Собачьи 
(Canidae), различающихся по экогенезу.  

Материалы и методы 

Объектами исследования являлись 6�ме�
сячные самки вуалевых песцов (Alopex lagopus 
L.) и серебристо�черных лисиц (Vulpes vulpes 
L.), разводимые в неволе. Животные каждого 
вида были разделены на 2 группы: контроль�
ную и подопытную, по 6 особей в каждой. До�
полнительно к основному рациону животные 
подопытных групп в течение 14 дней в ноябре 
получали с утренней порцией корма dl�α�токо�
ферилацетат в количестве 100 мг/животное. 
Согласно нормам питания суточная потреб�
ность лисиц и песцов в витамине Е составляет 
от 610 до 50 мг [Перельдик и др., 1981; Пар�
калов, 2006]. В основной рацион исследуемых 
животных в зверохозяйстве добавляют 15 мг 
витамина Е на зверя. Образцы тканей печени, 
почек, сердца, селезенки, легких и скелетной 
мышцы, а также кровь отбирали в период пла�
нового забоя животных на звероферме, замо�
раживали и хранили до анализа при 25 °С. 

С помощью хемилюминесцентного анализа 
определяли уровень генерации активных форм 
кислорода (АФК) с применением индуктора 
FeSO4 и активаторов свечения люминола и лю�
цигенина для характеристики ферментативно�
го и неферментативного компонентов системы 
генерации АФК соответственно [Klinger et al., 
1996]. Спектрофотометрически измеряли: ак�
тивности антиоксидантных ферментов (АОФ) – 
супероксиддисмутазы (СОД) – по модифици�
рованной адренохромной методике [Misra, 
Fridovich, 1972] и каталазы по количеству раз�
ложенной Н2О2 [Bears, Sizer, 1952], уровень 
восстановленного глутатиона (GSH) по методу 
Эллмана [Sedlak, Lindsay, 1968], а также содер�
жание белка по Лоури [Lowry et al., 1951] с ис�
пользованием в качестве стандарта бычьего 
сывороточного альбумина. Концентрации α�то�
коферола и ретинола в тканях определяли ме�

тодом высокоэффективной жидкостной хрома�
тографии [Скурихин, Двинская, 1989], стан�
дартами служили �токоферол и ретинол фир�
мы Sigma (США). 

Данные обрабатывали общепринятыми ме�
тодами вариационной статистики, группы 
сравнивали с применением непараметриче�
ского критерия Манна�Уитни [Коросов, Горбач, 
2007]. Взаимозависимость между признаками 
оценивали методом корреляционного анализа. 
Напряженность работы системы антиоксидан�
тов характеризовали с помощью показателя 
индекса скоррелированности: I= |rij|, где rij – 
коэффициенты корреляции между признака�
ми, достоверно отличающиеся от 0 при p<0,01. 

Результаты и обсуждение 

Концентрация �токоферола в сыворотке 
крови контрольных песцов и лисиц была прак�
тически одинаковой, в то время как в органах 
значительно различалась (табл. 1). Так, у пес�
цов уровень витамина во всех исследованных 
органах был значительно выше, чем у лисиц: в 
селезенке разница составила 9,4 раза, скелет�
ной мышце – 3,4, легких – 2,5, печени и поч�
ках – 1,7 и сердце – 1,6 раза. Сходным для двух 
видов было то, что максимальное количество у 
песцов и лисиц зафиксировано в почках, среди 
органов с минимальным содержанием токофе�
рола были сердечная и скелетная мышцы. Из�
вестно, что содержание в тканях и метаболизм 
витамина Е видоспецифичны [Надиров, 1991; 
Меньщикова и др., 2006]. Витамин Е принима�
ет активное участие в обменных процессах, что 
и может обусловливать наблюдаемые межви�
довые различия. Согласно исследованиям 
Позднякова [1954], основной обмен у щенков 
песцов в возрасте от 2 до 6 месяцев примерно 
на 33% выше, чем у щенков лисиц того же воз�
раста. Вместе с тем другими авторами [Klir, 
Heath, 1992] не было обнаружено межвидовых 
различий в уровне основного обмена у песцов 
и лисиц, виды различались только по величине 
критических температур и термонейтральной 
зоне.  

При дополнительном введении витамина Е в 
рацион наблюдалось увеличение уровня �то�
коферола в сыворотке крови песцов подопыт�
ной группы, у лисиц же его содержание даже 
несколько снижалось. Незначительные изме�
нения содержания токоферола в сыворотке 
связаны с тем, что при дополнительном прие�
ме витамина Е не наблюдается прямой корре�
ляции между ежедневным поступлением и его 
уровнем в плазме крови. Для человека уста�
новлено, что концентрация токоферола в крови 
лимитирована (150 мг RRR�α�токоферилаце�
тата) и может повышаться лишь в 2–3 раза, не�
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зависимо от количества, продолжительности 
или частоты приема дополнительного витами�
на. Уровень α�токоферола в плазме не повы�
шается с увеличением дозы потребляемого ви�
тамина в связи с тем, что «новый» витамин за�
мещает «старый» в циркулирующих липопро�
теинах [Traber et al., 1998]. Полученные нами 
результаты, по�видимому, также обусловлены 
как активным транспортом самого токоферо�
ла, так и видовой спецификой его метаболиз�
ма, определяющей малую вероятность возник�
новения гипервитаминоза Е у собачьих. Допол�
нительный витамин Е положительно влиял у 
животных обоих видов на содержание в сыво�
ротке крови витамина А, обладающего антиок�
сидантными свойствами: концентрация рети�
нола у песцов повысилась в 3,4 раза, а у лисиц 
– в 1,8 раза. Взаимодействие в организме этих 
двух витаминов зависит от уровня обеспечен�
ности ими, применяемой дозы и множества 
других факторов. Ранее было показано, что ви�
тамин Е способствует всасыванию витамина А 
в кишечнике [Терруан, 1969; Kusin et al., 1974]. 
Наполи с соавторами [Napoli et al., 1984] про�
демонстрировали, что витамин Е влияет на ме�
таболизм витамина А в некоторых органах, в 
частности снижает активность печеночной ре�
тинилэфиргидролазы, фермента, имеющего 
отношение к мобилизации запасов витамина А, 
и тем самым способствует повышению его де�
понирования.  

Основным органом, осуществляющим ре�
гуляцию обмена витамина Е в организме, яв�
ляется печень, здесь замещение «старого» 
витамина на «новый» происходит быстрее 
всего [Надиров, 1991; Palace, 1999; Меньщи�
кова и др., 2006]. В печени исследуемых жи�
вотных изменения содержания �токоферола, 
вызванные его дополнительным приемом, 
различались: у лисиц данный показатель уве�
личился в 2,3 раза, а у песцов – снизился в 2,1 

раза по сравнению с контролем. Наблюдае�
мые изменения концентрации витамина Е в 
печени животных подопытных групп могут 
быть связаны с реакцией организма на допол�
нительное поступление витамина с пищей и 
перераспределением его к органам, где по�
требность в нем увеличена. Снижение содер�
жания токоферола в печени песцов, вероятно, 
отражает увеличение функциональной нагруз�
ки на орган на фоне применения повышенной 
дозы витамина. Уровни генерации АФК в пе�
чени контрольных песцов и лисиц не различа�
лись, тем не менее у песцов активность СОД и 
содержание белка были ниже, а активность 
каталазы и уровень глутатиона – выше (табл. 
2, 3). Дополнительное введение витамина Е в 
рацион способствовало усилению работы не�
ферментативного компонента системы гене�
рации АФК в печени у лисиц, снижению уров�
ня GSH и увеличению количества белка у пес�
цов. Интенсификация синтеза общего белка в 
печени песцов, вызванная дополнительным 
витамином Е, связана, возможно, с увеличе�
нием содержания α�токоферолсвязывающих 
белков (α�ТСБ), осуществляющих внутрикле�
точную транспортировку α�токоферола и со�
держащихся преимущественно в печени мле�
копитающих [Brigelius�Flohe et al., 2002].  

Печень является центральным органом под�
держания гомеостаза витамина А и основным 
местом его депонирования у большинства 
млекопитающих [Higashi et al., 2004]. Содержа�
ние ретинола в данном органе зависит от вида 
животного. Так, например, в печени собак кон�
центрация витамина А намного выше, чем у че�
ловека, крыс, свиней и овец, но ниже, чем у по�
лярного медведя [Schweigert et al., 1990]. В пе�
чени исследуемых песцов ретинол не был об�
наружен, у лисиц же он детектировался лишь у 
половины особей в каждой группе, что могло 
быть обусловлено низким содержанием вита�

Таблица 1. Содержание α�токоферола и ретинола в сыворотке (мкмоль/л) и органах (мкг/г) песцов и лисиц 

Песцы Лисицы 
Орган, ткань Группа 

Ретинол Токоферол Ретинол Токоферол 
К 0,28±0,04 119,27±5,28 0,24±0,03 109,96±14,80 

Сыворотка 
О 0,95±0,20* 143.09±8.47 0,41±0,17 96,20±6,50 
К нд 52,31±1,24 0,36±0,14 30,21±5,22 

Печень 
О нд 24,47±3,42* 0,38±0,21 68,85±32,62 
К 16,64±2,01 166,41±15,74 31,75±3,07 99,23±12,32 

Почки 
О 15,58±1,73 272,76±43,25* 61,62±12,43* 243,21±32,37* 
К нд 22,66±2,33 нд 14,51±1,38 

Сердце 
О нд 165,19±59,25* 0,61±0,02 31,84±10,81* 
К нд 43,61±12,65 нд 17,48±5,87 

Легкие 
О нд 41,79±14,48 0,25 36,96±15,45 
К 0,15 75,84±37,43 0,13±0,02 8,11±1,71 

Селезенка 
О нд 42,69±14,97 0,25±0,05 15,43±3,55 
К нд 37,41±6,85 нд 10,87±1,44 Скелетная 

мышца О нд 119,69±57,24 нд 44,72±19,19 

Примечания. Здесь и в табл. 2–4: К – контрольная группа, О – подопытная группа; * различия между контрольной и 
подопытной группами достоверны (p<0,05); нд – витамин не детектировался. 
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мина А в корме животных, поскольку он откла�
дывается в печени только при адекватном по�
ступлении с пищей. Дополнительный витамин 
Е не повлиял на содержание ретинола в печени 
песцов и лисиц. 

Наиболее высокая концентрация витамина 
Е у обоих видов была зафиксирована в почках. 
Хотя в данном органе не было отмечено меж�
видовых различий в уровнях генерации АФК, у 
песцов удельная активность СОД, а также 
уровни глутатиона и ретинола были ниже, а со�
держание белка  выше. У подопытных песцов 
концентрация �токоферола в почках выросла 
в 1,6 раза, а у лисиц  в 2,5 раза, уровень рети�
нола увеличился у лисиц в 1,9 раза. Дополни�
тельный прием витамина Е сопровождался 
усилением работы неферментативного компо�
нента системы генерации АФК, увеличением 
удельной активности каталазы и уровня GSH, а 
также снижением количества белка у песцов. У 
лисиц достоверных изменений показателей 
АОС почек не было обнаружено. Почки как 
главный выделительный орган имеют обильное 
кровоснабжение и напряженный обмен ве�
ществ. У представителей семейства Canidae 
почки занимают особое место в метаболизме 
витамина А, осуществляя экскрецию больших 
его количеств с мочой, что может являться од�
ним из механизмов защиты животных от инток�
сикации данным витамином [Raila et al., 2000]. 

Наряду с этим отмечают более высокое по 
сравнению с печенью содержание ретинола в 
почках лисиц [Raila et al., 2000], а также как ди�
ких [Senoo et al., 2004], так и разводимых в не�
воле песцов [Петрова и др., 1987]. 

Одной из главных мишеней для витамина Е 
является мышечная ткань, а его дефицит спо�
собствует развитию заболеваний сердца, а 
также беломышечной болезни, основной при�
чиной которых является повреждение клеток, 
вызванное окислительным стрессом [Kushi, 
1999; Palace et al., 1999]. Миокард по сравне�
нию с другими мышечными тканями богаче фос�
фолипидами, жирные кислоты которых, окисля�
ясь, высвобождают значительную часть энергии, 
необходимой для его сокращения [Гомбоева, 
2000]. Клетки сердечных мышечных волокон 
имеют большую мембранную поверхность, вы�
сокую напряженность процессов окисления, 
обильно снабжаются кровью и интенсивно ге�
нерируют активные кислородные радикалы, в 
связи с чем потребность сердечной ткани в ан�
тиокислительной защите велика [Архипенко и 
др., 1987; Надиров, 1991; Зайчик, Чурилов, 
2001]. Помимо антиокислительной защиты, ви�
тамин Е выполняет в мышечных волокнах ряд 
важных биологических функций: нормализует 
обменные процессы, регулирует активность 
протеинкиназы С, способствует накоплению 
гликогена, принимает участие в синтезе сокра�

Таблица 2. Активности антиоксидантных ферментов, содержание глутатиона и белка в тканях органов 
песцов 

Орган, ткань Группа 
Активность СОД, 

у.е./г ткани 
Активность каталазы, 

мкмоль H2O2 * мин / г ткани 
Глутатион, 

ммоль/100 г ткани 
Содержание белка, 

мг/г ткани 
К 246,05±25,97 576,62±45,11 0,42±0,03 120,41±7,27 

Печень 
О 239,61±15,57 624,28±60,69 0,34±0,02* 153,35±4,77* 
К 191,39±6,67 180,29±5,72 0,35±0,01 200,96±12,49 

Почки 
О 166,06±12,49 187,83±13,00 0,43±0,01* 157,85±7,33* 
К 72,12±11,01 21,28±2,77 0,37±0,03 63,17±8,36 

Сердце 
О 194,37±23,19* 25,45±2,21 0,22±0,01* 75,39±5,15 
К 114,64±13,16 24,14±2,56 0,23±0,02 112,81±12,03 

Легкие 
О 59,56±8,74* 30,79±2,00 0,17±0,01* 89,59±3,72 
К 159,17±21,15 22,49±8,12 0,09±0,02 85,94±10,02 

Селезенка 
О 214,38±17,03 17,46±1,48 0,09±0,01 96,83±4,04 
К 68,85±11,98 13,01±1,13 0,21±0,02 31,27±5,88 

Скелетная мышца 
О 74,09±6,47 17,76±0,78* 0,33±0,05* 51,26±3,98* 

Таблица 3. Активности антиоксидантных ферментов, содержание глутатиона и белка в тканях органов лисиц 

Орган, ткань Группа 
Активность СОД, 

у.е./г ткани 
Активность каталазы, 

мкмоль H2O2 * мин / г ткани 
Глутатион, 

ммоль/100 г ткани 
Содержание белка, 

мг/г ткани 
К 327,86±14,67 593,62±36,11 0,28±0,03 196,03±14,08 

Печень 
О 287,58±16,65 543,69±50,86 0,25±0,02 151,25±25,90 
К 214,98±20,74 141,49±20,95 0,61±0,06 150,80±10,91 

Почки 
О 209,28±13,54 138,45±17,06 0,47±0,03 154,63±4,99 
К 33,24±8,09 17,78±1,29 0,27±0,02 48,42±5,48 

Сердце 
О 50,22±16,52 24,07±2,97 0,30±0,03 50,34±4,30 
К 27,92±3,74 11,72±1,10 0,16±0,02 81,76±8,29 

Легкие 
О 49,41±4,98* 14,09±0,39* 0,18±0,02 88,72±8,60 
К 139,67±14,10 18,39±2,39 0,26±0,01 83,47±15,47 

Селезенка 
О 142,22±12,83 20,86±2,57 0,18±0,02* 97,56±5,44 
К 84,96±15,19 12,79±2,39 0,21±0,02 42,49±7,46 

Скелетная мышца 
О 109,38±8,39 10,49±2,14 0,22±0,01 73,73±4,87* 
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тительных белков миокарда и скелетных мышц 
[Ребров, Громова, 2008]. Замещение витамина 
Е в мышцах осуществляется медленнее, чем в 
печени и селезенке [Меньщикова и др., 2006]. 

В результате эксперимента были выявлены 
однонаправленные изменения в содержании 
витамина Е в сердечной и скелетной мышцах 
животных обоих видов. У песцов концентрация 
�токоферола выросла в сердце в 7,3, а в ске�
летной мышце в 3,2 раза, у лисиц  в 2,2  
и 4,1 раза соответственно. В сердце у песцов 
контрольной группы отмечалась более интен�
сивная работа ферментативного компонента 
системы генерации АФК и более высокий уро�
вень GSH по сравнению с лисицами. Чувстви�
тельность системы антиоксидантной защиты 
сердечной мышцы представителей семейства 
Canidae к дополнительному α�токоферолу, как 
и в других органах, характеризовалась видо� 
специфичностью. Активности СОД и каталазы 
увеличились как у лисиц, так и у песцов, однако 
у последних изменение активности СОД было 
более значительным и сопровождалось сниже�
нием уровня GSH. Это может свидетельство�
вать о повышении О2, потребляемого данной 
тканью песцов под действием витамина Е, а 
также об активном использовании в антиокси�
дантной защите сердца ресурса глутатиона, 
который важен для защиты клеток с высоким 
уровнем окислительного фосфорилирования 
[Меньщикова и др., 2006]. Данные по влиянию 
токоферола на АОС сердца противоречивы, а 
получаемые результаты связаны, очевидно, 
как с дозой, так и с видовыми особенностями 
экспериментальных животных. Показано сти�
мулирующее влияние α�токоферола на удель�
ные активности СОД и каталазы в сердце крыс 
различных возрастов [Asha Devia et al., 2003]. 
Другими авторами не отмечено влияния до�
полнительного витамина Е на отдельные эндо�
генные антиоксиданты сердца морских свинок. 
Они связывают это с возможной способностью 
токоферола увеличивать общую мощность 
АОС, не влияя на ее отдельные компоненты 
[Rojas et al., 1996]. 

Скелетная мышца песцов характеризуется 
более высокой аэробной мощностью за счет 
большей объемной плотности митохондрий по 
сравнению с другими млекопитающими, в том 
числе и представителями того же семейства 
Canidae [Kayar et al., 1994]. Содержание α�то�
коферола в мышечной ткани песцов было в 3,4 
раза выше, чем у лисиц, тем не менее уровни 
генерации АФК, активности АОФ и содержание 
GSH в скелетной мышце животных двух видов 
не различались. Дополнительный витамин Е 
привел у лисиц к снижению удельных активно�
стей АОФ и увеличению уровня белка, а у пес�
цов – к повышению активности каталазы, уров�

ней GSH и белка. Интенсификация синтеза 
белка в скелетной мышечной ткани как лисиц, 
так и песцов, вызванная дополнительным 
приемом витамина Е, возможно, как и в пече�
ни, связана с увеличением содержания α�ТСБ, 
осуществляющих внутриклеточную транспор�
тировку витамина.  

Витамин Е является самым важным липо�
фильным антиоксидантом легких, который за�
щищает липиды сурфактанта от окисления. При 
различных окислительных повреждениях ткани 
происходит мобилизация витамина из других 
органов [Kolleck et al., 2002]. В легких контроль�
ных песцов по сравнению с лисицами наблюда�
лись менее интенсивная работа нефермента�
тивного компонента системы генерации АФК, 
более высокие уровни α�токоферола, глутатио�
на и белка, а также значительно более высокие 
активности СОД (в 4 раза) и каталазы. Ранее бы�
ло показано, что у песца и другого эндемика 
Арктики – северного оленя – существуют неко�
торые морфофункциональные особенности 
бронхиального дерева, направленные на адап�
тацию организма к экстремальным климатиче�
ским факторам [Воевода, Устюжанинова, 1997]. 
Так, у песца анатомическое мертвое простран�
ство относительно массы тела и объема легких 
в 1,4–1,5 раза больше, чем у собаки за счет бо�
лее сильного ветвления бронхиального дерева и 
большего количества кровеносных капилляров в 
альвеолах. Дополнительный витамин Е привел у 
лисиц к снижению работы неферментативного 
компонента системы генерации АФК и к увели�
чению общих активностей АОФ, а у песцов – к 
снижению активностей СОД и уровня GSH, что, 
по�видимому, отражает необходимость восста�
новления α�токофероксильного радикала. Вос�
становителями α�токофероксильного радикала 
(образующегося при восстановлении витами�
ном Е фосфолипидных пероксильных радика�
лов) до α�токоферола являются витамин С и глу�
татион, от присутствия которых в клетке зависит 
проявление витамином Е антиоксидантных 
свойств [Rojas et al., 1996]. 

Уровни генерации АФК и активности АОФ в 
селезенке исследуемых животных контрольных 
групп не различались, тем не менее у песцов 
отмечено более низкое содержание GSH, а у 
лисиц α�токоферол в данном органе был са�
мым низким. Дополнительный витамин Е при�
вел к снижению содержания глутатиона у ли�
сиц, что также может быть связано с функцией 
α�токоферола как необходимого антиоксидан�
та и модулятора иммунной системы. Отмечают 
особую важность витамина Е для пролифера�
ции T�хелперов, что связано с тушением им 
АФК, образующихся как митоген�индуцирую�
щие продукты липооксигеназного пути [Lee, 
Wan, 2000]. 
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Для того чтобы оценить степень функцио�
нального напряжения АОС органов при введе�
нии в рацион дополнительного витамина Е, 
мы использовали корреляционный анализ. 
Число корреляционных связей между показа�
телями и индекс скоррелированности (ИС) 
позволяют охарактеризовать степень нагруз�
ки и участие различных органов в ответной 
реакции [Илюха, 2004]. Как в случае отдель�
ных компонентов АОС, так и в случае инте�
гральной оценки состояния этой системы по 
степени скоординированности (степень и си�
ла скоррелированности между показателями) 
отмечалась видо� и тканеспецифичность ре�
акции на дополнительное введение витамина 
Е. У животных обоих видов нагрузка привела к 
увеличению ИС в печени и легких и снижению 
в сердце и скелетной мышце, однако в сердце 
у лисиц ИС снизился значительнее (табл. 4). В 
почках и селезенке животных двух видов из�
менения были разнонаправленными и более 
существенными у песцов. 

Таблица 4. Индексы скоррелированности между 
показателями антиоксидантной системы различных 
органов и тканей 

Песцы Лисицы 
Орган, ткань 

К О К О 
Печень 0 1,86 1,83 5,55 
Почки 3,49 2,52 2,59 2,77 
Сердце 1,71 1,64 5,19 2,89 
Легкие 2,68 5,46 3,5 6,21 
Селезенка 3,77 6,25 4,66 4,41 
Скелетная мышца 4,49 2,74 2,69 0,97 

 
Особое место занимает вопрос о взаимо�

действии между жирорастворимыми витами�
нами А и Е. Анализ корреляционных связей по�
казал, что и здесь отмечается ткане� и видо� 
специфичность. Так, у контрольных песцов за�
висимость между сывороточным витамином А 
и содержанием витамина Е в селезенке была 
положительной, а у лисиц – отрицательной. В 
почках, где концентрация витамина Е была са�
мой высокой, у контрольных песцов отмечена 
положительная зависимость от уровня данного 
витамина в крови, а у контрольных лисиц – по�
ложительная связь между уровнем витаминов 
А и Е в ткани. У лисиц, получавших дополни�
тельную дозу витамина Е, в печени, легких и 
селезенке была отмечена положительная связь 
между уровнем ретинола в сыворотке и его со�
держанием в тканях. Здесь, вероятно, прояви�
лось витамин А сберегающее действие α�токо�
ферола. У подопытных песцов сывороточный 
уровень витамина А был положительно связан 
с содержанием витамина Е в легких и селезен�
ке. В скелетной мышце у песцов контрольной 
группы содержание витамина Е находилось в 
обратной зависимости от его концентрации в 

крови, тогда как у подопытных животных эта 
зависимость становилась положительной. 
Взаимодействие витаминов – это сложный, 
многосторонний, быстро меняющийся во вре�
мени процесс, зависящий от множества фак�
торов.  

Ранее было показано [Илюха, 2004], что 
функционирование АОС, участвующей в при�
способительных реакциях организма к факто�
рам внешней среды, обусловливается экологи�
ческими особенностями формирования вида. 
Во время эксперимента организм исследуе�
мых животных находился в стадии подготовки к 
зимним условиям, поэтому межвидовые раз�
личия могли быть обусловлены разным уров�
нем жировых запасов, которые в значительной 
степени определяют способность животных к 
депонированию жирорастворимых витаминов. 
Песцы, в отличие от близких в систематиче�
ском отношении лисиц (оба вида принадлежат 
к одному семейству), характеризуются более 
поздними (на 2–4 недели) сроками размноже�
ния и обладают более интенсивным энергети�
ческим обменом, однако осенью разница в 
уровне основного обмена между двумя видами 
минимальна [Перельдик и др., 1981]. Указан�
ные физиологические особенности песцов 
связаны с экологическими условиями Арктики, 
где происходило формирование вида. Лисицы 
же имеют самый обширный географический 
ареал среди представителей отряда Carnivora 
[Canids.., 2004], в связи с чем не обладают уз�
коспециализированными адаптациями, что, 
вероятно, и обусловливает различия реакции 
системы антиоксидантной защиты этих двух 
видов семейства Canidae на дополнительный 
витамин.  

Поступающий в организм животных в тече�
ние экспериментального периода витамин Е 
аккумулировался преимущественно в почках и 
мышечной ткани. Активность ферментов анти�
оксидантной системы была максимальной в 
печени и почках, самые низкие значения были 
у песцов в скелетной мышце, а у лисиц в лег�
ких. Именно в легких у лисиц дополнительный 
витамин Е вызвал увеличение активности СОД 
и каталазы, тогда как у песцов в данном органе 
активность СОД снизилась. В сердце у песцов 
возросла активность СОД, а в скелетной мыш�
це – каталазы. Наблюдаемая органоспецифич�
ность реакции АОС животных определяется 
функциональной ролью органа и особенностя�
ми действия данного вещества на антиокси�
дантную защиту тканей. Необходимо отметить, 
что потребность тканей в антиоксидантах, в ча�
стности в витамине Е, зависит от степени не�
насыщенности липидов в составе ткани. На�
пример, липиды сердечной мышцы содержат 
жирные кислоты с высокой степенью ненасы�
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щенности, поэтому они более чувствительны к 
пероксидативному повреждению, чем мышеч�
ные липиды при дефиците витамина Е [Horwitt, 
1986]. Концентрация токоферола в тканях мле�
копитающих изменяется линейно с количест�
вом витамина в пище и зависит от типа ткани, 
дозы витамина, вида животных и продолжи�
тельности тестового периода [Yang, Desai, 
1977], а включение витамина Е в состав ткани 
определяется необходимостью осуществления 
его антиоксидантного действия в органе 
[Brown et al., 1997].  

Отмеченная реакция на витамин Е компо�
нентов АОС могла быть обусловлена взаимо�
компенсаторными отношениями между ними. 
Как правило, изменение концентрации или ак�
тивности одних антиоксидантов оказывает 
влияние на другие, благодаря чему сохраняет�
ся общая активность радикальных процессов, 
жизненно важных для поддержания гомеостаза 
[Зенков и др., 2001]. Известно, что в регенера�
ции окисленной формы витамина Е участвуют 
глутатион и витамин С [Rojas et al., 1996]. Воз�
можно, поэтому наиболее чувствительным к 
влиянию экзогенного витамина Е компонентом 
АОС всех исследованных органов песцов, за 
исключением селезенки, оказался уровень 
восстановленного глутатиона (содержание не�
белковых тиолов). У лисиц, напротив, данный 
показатель изменялся только в селезенке. 

Любой антиоксидант, включая и антиокси�
дантные витамины, фактически является ре�
докс�агентом, защищающим от свободных ра�
дикалов в одних случаях и способствующим их 
генерации в других [Herbert, 1996]. Возможно, 
отмеченные нами изменения антиоксидантов в 
некоторых органах лисиц и песцов, дополни�
тельно получавших витамин Е, были вызваны 
показанной для α�токоферола способностью 
инверсии антиоксидантного действия в проок�
сидантное in vivo при переходе от более низких 
концентраций вещества к более высоким 
[Меньщикова и др., 2008], в том числе и вслед�
ствие образования инициирующих свободнора�
дикальное окисление α�токофероксильных ради�
калов [Bowry, Ingold, 1995].  

Таким образом, реакция АОС тканей шести 
органов песцов и лисиц на дополнительный ви�
тамин Е характеризовалась видо� и органоспе�
цифичностью. Наибольшее количество изме�
нений исследованных показателей было отме�
чено у песцов. Самым чувствительным компо�
нентом системы антиоксидантной защиты ор�
ганизма, реагирующим на данное воздейст�
вие, оказался уровень восстановленного глута�
тиона. 

Работа выполнена при финансовой поддерж�
ке гранта Президента РФ НШ–3731.2010.4. 
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ИССЛЕДОВАНИЕ СО2�ГАЗООБМЕНА ЛИСТЬЕВ  
БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ И КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ  
В УСЛОВИЯХ ЗАСУХИ 2010 г. 

В. К. Болондинский, Л. М. Виликайнен 

Институт леса Карельского научного центра РАН 

В условиях продолжительной атмосферной засухи исследовался СО2�газообмен 
саженцев березы повислой (Betula pendula) и карельской березы (Betula pendula 
var. сarelica) при разной оводненности почвы. При достаточном количестве 
почвенной влаги у саженцев березы повислой и карельской березы обнаружены 
достоверные различия в СО

2�газообмене молодых и сформировавшихся листьев. 
В условиях водного стресса фотосинтез уменьшался в среднем в 12 раз у 
сформировавшихся листьев и в 7,5 раза у молодых. Статистически значимая 
разница в величинах дыхания как в нормальных условиях, так и при водном 
стрессе отсутствовала.  

Ключевые слова: Betula L., карельская береза, СО
2�газообмен, водный стресс. 

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen. INVESTIGATION OF CO2 EXCHANGE 
IN LEAVES OF SILVER BIRCH AND KARELIAN BIRCH DURING DROUGHT 
IN 2010 

In the conditions of prolonged atmospheric drought the СО2 gas exchange of seedlings 
of silver birch (Betula pendula) and Karelian birch (Betula pendula var. сarelica) was 
investigated at different soil water contents. When the amount of soil moisture was 
sufficient, reliable differences between the СО

2 gas exchange of young and mature 
leaves were found in seedlings of silver birch and Karelia birch. In the situation of water 
stress, photosynthesis dropped on average 12 times in mature leaves and 7.5 times in 
young leaves. No statistically significant differences were found in the respiration rates 
either under normal conditions or at water stress. 

Key words: Betula L., Karelian birch,
 gaseous СО2 exchange, water stress. 

 
Введение 

Показатели СО2�газообмена листа традици�
онно используются для сравнительного анализа 
различных видов и разновидностей уже не одно 
десятилетие [Patton, Jones, 1989]. Считается, 
что величина максимальной скорости фотосин�
теза генетически детерминирована [Заленский, 
1977]. Обычно исследователи работают на зре�
лых, сформировавшихся листьях, и сравнитель�

но мало работ на листопадных древесных, где 
газообмен изучался бы в ходе онтогенеза листа 
[Ceulemans, Impens, 1979]. У березы повислой 
максимальный фотосинтез зафиксирован на ли�
стьях, закончивших рост [Oleksyn et al., 2000], у 
ивы, тополя – при достижении листом 70–80 % 
от своего конечного размера [Reich, 1984; Кай�
беяйнен, 2009]. Водный стресс приводит к сни�
жению фотосинтеза из�за уменьшения устьич�
ной проводимости, а также торможения оттока 
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сахаров из листьев [Лархер, 1978], однако неяс�
но, как это проявляется у листьев разного воз�
раста. Задачей настоящей работы было изуче�
ние влияния на СО2�газообмен молодых и сфор�
мировавшихся листьев березы повислой и ка�
рельской березы атмосферной засухи при раз�
ной оводненности почвы. 

Материалы и методы 

Измерения СО2�газообмена (P) с 30�кратной 
повторностью проводили на интактных моло�
дых, достигших примерно 70 % своей конечной 
площади, и сформировавшихся листьях с помо�
щью портативного газоанализатора LI 6200  
(Li�Cor, USA). В начале засухи 2010 г. на терри�
тории агробиологической станции КарНЦ РАН 
10 сосудов с 2�летними саженцами березы бы�
ли помещены под прозрачный навес, и влаж�
ность почвы в них регулировалась поливом. Со�
держание влаги в сосудах контролировалось их 
частым взвешиванием. Температура листа и 
воздуха, фотосинтетически активная радиация 
(ФАР) и другие параметры измерялись датчика�
ми Li�Cor. В ряде экспериментов оценивалась 
устьичная проводимость листа. Рассчитывались 
показатель использования ФАР при фотосинте�
зе – количество мкмоль СО2/100 мкмоль фото�
нов (Kp) и коэффициент эффективности, или 
экономический коэффициент фотосинтеза (Ep), 
равный отношению брутто�фотосинтеза к тем�
новому дыханию (R). Ep (P+R)/R и характеризует 
максимально возможную эффективность газо�
обмена [Лархер, 1978]. 

Результаты и обсуждение 

С повышением температуры воздуха в нача�
ле июля до 27–28 °С при хорошей оводненно�
сти почвы у всех саженцев наблюдался интен�
сивный рост побегов и листьев. Несмотря на 
атмосферную засуху, продолжавшуюся более 
двух недель, были зафиксированы высокие 
значения СО2�газообмена, превышающие по�
казатели, полученные ранее при сходных поч�
венных условиях при умеренных температурах 
и дефиците водяных паров воздуха [Болондин�
ский, 2010]. Даже при очень высоком для на�
шего региона дефиците водяных паров в воз�
духе (до 3,5 кПа) максимум фотосинтеза у 80 % 
саженцев наблюдался днем и полуденная де�
прессия фотосинтеза имела место в редких 
случаях. При этом, как показали более точные 
исследования, устьичная проводимость была 
максимальной в утренние часы и к полудню 
уменьшалась практически у всех деревьев [Бо�
лондинский и др., 2010]. 

При влажности почвы в сосудах, близкой к по�
левой влагоемкости, фотосинтез у сформировав�

шихся листьев карельской березы (БК) и березы 
повислой (БП) составлял 22 июля соответственно 
16,97±2,46 и 15,17±3,16 мкмоль · м�2 · с�1, у моло�
дых листьев – 10,90±1,87 и 11,00±2,46 
мкмоль · м�2 · с�1; дыхание – 1,76±0,55 и 1,47±0,52, 
у молодых листьев – 2,22±0,51 и 2,14±0,60 
мкмоль · м�2 · с�1 (табл. 1). Различия фотосинтеза 
молодых и сформировавшихся листьев были 
статистически значимы с 99 % вероятностью у 
БК и с 95 % вероятностью у БП; для дыхания 
они были незначимы у БК и с 90 % вероятно�
стью имели место у БП, то есть можно отме�
тить лишь тенденцию к повышению дыхания у 
молодых листьев по сравнению со зрелыми, 
что, очевидно, связано с их интенсивным рос�
том. В жаркую погоду (температура воздуха 
днем 28–32 °С, ночью – 20–24 °С) при достаточ�
ном количестве почвенной влаги у саженцев 
наблюдался очень быстрый рост листьев и по�
бегов. Листья достигали 80–90 % от своей ко�
нечной площади за 5–6 дней. При этом содер�
жание хлорофилла в них на грамм сырого веса 
составляло 60–70 % от показателей зрелых ли�
стьев. По всей вероятности, эти два фактора и 
являлись основной причиной пониженного фо�
тосинтеза у молодых листьев. 

Показатель использования ФАР при фото�
синтезе (Kp) у сформировавшихся листьев БК и 
БП составлял соответственно 0,98±0,14 и 
0,82±0,16, у молодых – 0,59±0,03 и 0,59±0,14 
мкмоль СО2/100 мкмоль фотонов; коэффициент 
эффективности фотосинтеза (Ep) у зрелых ли�
стьев – 11,28±3,16 и 12,35±4,42, у молодых – 
5,99±0,69 и 6,54±2,42 (см. табл. 1). Различия 
этих параметров у молодых и сформировав�
шихся листьев как БК, так и БП были статисти�
чески значимы с 95 % вероятностью. Значимых 
различий между какими�либо параметрами БК 
и БП не обнаружено. Значения Ep молодых ли�
стьев, и особенно сформировавшихся, 22 ию�
ля были близки к максимальным за вегетацию 
величинам, что обусловлено не только высоки�
ми величинами СО2�газообмена, но и сравни�
тельно низким для такой жаркой погоды дыха�
нием даже у растущих листьев. Оно очень 
близко к значениям, измеренным у зрелых ли�
стьев в дни с умеренной температурой воздуха 
при достаточном количестве влаги в почве. 
Максимум дыхания у листа площадью, состав�
лявшей 20–25 % от максимальной, приближал�
ся к 6 мкмоль·м�2 · с�1. При этом температура 
воздуха не превышала 22 °С. Температурный 
оптимум СО2�газообмена после 15�дневного 
периода с дневной температурой воздуха 26–
28 °С был сдвинут в область высоких темпера�
тур. Для сравнения, оптимальные температуры 
для фотосинтеза у березы в прохладный период 
августа – начала сентября составили 10–13 °С 
[Болондинский, 2010]. 
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В условиях сильной атмосферной засухи са�
женцы в сосудах начинали испытывать водный 
дефицит уже на 3�й день после полива, что вы�
ражалось в уменьшении устьичной проводимо�
сти и, как следствие, снижении фотосинтеза. 
По мере уменьшения содержания влаги в сосу�
дах устьичная проводимость снизилась к 29 
июля примерно в 6,5 раза. У двух растений 
СО2�газообмен в дневное время был отрица�
тельным, то есть дыхание на свету превышало 
фотосинтез. При проведении экспериментов в 
самые жаркие дни засухи 2010 г. температура 
воздуха составляла 33 °С, а в ассимиляцион�
ной камере доходила за минуту измерения до 
27–38 °С. Фотосинтез у зрелых и молодых ли�
стьев карельской березы составил соответст�
венно 1,39±1,52 и 1,83±2,21 мкмоль·м�2·с�1, у 
березы повислой – 0,88±1,51 и 1,22±1,08 
мкмоль·м�2·с�1 (табл. 2). Средние величины фо�
тосинтеза сформировавшихся листьев умень�
шились по сравнению с состоянием, когда са�
женцы не испытывали недостатка почвенной 
влаги, у БК и БП соответственно в 8,6 и 17,2 
раза, молодых листьев – в 6 и 9 раз. Средние 
величины дыхания в почвенную засуху умень�

шились у зрелых листьев БК и БП соответст�
венно в 1,4 и 1,2 раза, молодых листьев – 1,2 и 
1,3 раза. Большая вариабельность значений 
фотосинтеза в засуху вызвана значительными 
колебаниями содержания воды в сосудах. Там, 
где росли растения с меньшей площадью ли�
стьев, общее содержание воды оказывалось 
больше, так как в ходе суммарной транспира�
ции испарялось меньшее количество воды. Хо�
тя верхний слой почвы был практически сухим 
во всех сосудах, в глубине сосудов с меньшей 
площадью листьев еще оставалась какая�то 
доступная влага. Кроме того, проявлялись ин�
дивидуальные различия между растениями. 

В связи с сильным падением фотосинтеза 
значительно изменились коэффициенты исполь�
зования ФАР при фотосинтезе (Kp) и эффектив�
ности фотосинтеза (Ep). Kp у зрелых листьев БК и 
БП уменьшились соответственно в 6,5 и 10,3 
раза, у молодых – в 3,7 и 6,6 раза. Ep у зрелых ли�
стьев БК и БП снизились соответственно в 6,1 и 
7,8 раза, у молодых – в 3,1 и 3,7 раза. Подавле�
ние эффективности фотосинтеза в условиях поч�
венной засухи было более значительным у сфор�
мировавшихся листьев. Тенденция поддержать 

Таблица 1. Средние значения внешних факторов среды, фотосинтеза и дыхания листьев березы повислой и 
карельской березы при сильной атмосферной засухе и высоком содержании влаги в почве 22 июля 2010 г. 

Sl ФАР T D P R Kp Ep Параметры 
см2 мкмоль · м�2· с�1 С кПа мкмоль · м�2 · с�1     

 Карельская береза, сформировавшиеся листья 
M 20,6 1772 34,7 2,47 16,97 �1,76 0,98 11,28 
σ 2,5 415 2,2 0,06 2,46 0,55 0,14 3,16 
 Карельская береза, молодые листья 

M 12,0 1855 34,8 2,61 10,90 �2,22 0,59 5,99 
σ 1,3 280 1,0 0,11 1,87 0,51 0,03 0,69 
 Береза повислая, сформировавшиеся листья 

M 16,4 1860 34,0 2,57 15,17 �1,47 0,82 12,35 
σ 2,8 410 1,6 0,13 3,16 0,52 0,16 4,42 
 Береза повислая, молодые листья 

M 11,5 1860 33,7 2,49 11,00 �2,14 0,59 6,54 
σ 1,7 297 1,27 0,13 2,46 0,60 0,14 2,42 

Примечания. Здесь и в табл. 2: Sl – площадь листа в ассимиляционной камере, Т – температура листа, D – дефицит 
водяного пара в камере, P – нетто�фотосинтез, R – темновое дыхание, Kp – показатель использования ФАР при 
фотосинтезе (мкмоль СО2/100 мкмоль фотонов), Ep – коэффициент эффективности фотосинтеза, M – среднее значение, 
σ – стандартное отклонение. 

Таблица 2. Средние значения внешних факторов среды, фотосинтеза и дыхания листьев березы повислой и 
карельской березы при сильной атмосферной засухе и низком содержании влаги в почве 29 июля 2010 г. 

Sl ФАР T D P R Kp Ep Параметры 
см2 мкмоль · м�2 · с�1 С кПа Мкмоль · м�2 · с�1     

 Карельская береза, сформировавшиеся листья 
M 19,3 957 34,7 2,4 1,39 �1,27 0,15 1,89 
σ 6,2 467 1,2 0,4 1,52 0,68 0,28 0,88 
 Карельская береза, молодые листья 

M 13,4 1180 36,1 2,7 1,83 �1,82 0,16 1,91 
σ 2,6 485 2,1 0,9 2,21 0,30 0,19 0,95 
 Береза повислая, сформировавшиеся листья 

M 16,6 1138 35,2 2,3 0,88 �1,20 0,08 1,59 
σ 3,9 248 1,0 0,6 1,51 0,24 0,15 0,95 
 Береза повислая, молодые листья 

M 12,1 1300 35,2 2,5 1,22 �1,61 0,09 1,78 
σ 3,1 268 0,7 0,4 1,08 0,65 0,07 0,76 
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углеродный баланс на приемлемом уровне про�
являлась прежде всего у молодых листьев. 

Как у молодых, так и у зрелых листьев БК фо�
тосинтез снижался в меньшей степени, чем у 
БП. Это связано с более сильной устьичной ре�
гуляцией у БП, которая оперативно реагирует на 
увеличивающийся водный стресс. Устьица у БК 
дольше остаются приоткрытыми, что дает неко�
торый выигрыш в поглощении CO2, но небезо�
пасно при критической потере влаги. Дальней�
шая усушка сосудов привела к практически пол�
ному прекращению фотосинтеза у БК, крайне 
невыгодному с точки зрения углеродного и вод�
ного баланса состоянию, и, как результат, к по�
желтению примерно 20–30 % зрелых листьев. 
Растения же БП еще какое�то время сохраняли 
очень низкий, но положительный баланс и под�
держивали соотношение поглощаемой углеки�
слоты и потери влаги на приемлемом уровне. 
После обильного полива фотосинтез у всех рас�
тений довольно быстро восстанавливался прак�
тически до нормального уровня. 

В отличие от дня с хорошей оводненностью 
почвы, при сильной почвенной засухе не обна�
ружено статистически достоверных различий в 
параметрах сформировавшихся и молодых ли�
стьев. Статистически значимые отличия для 
двух сравниваемых дней получены для P, Kp и 
Ep в каждой группе листьев. Какие�либо досто�
верные различия отсутствовали для дыхания, а 
также при сравнении параметров у БК и БП.  

Выводы 

Таким образом, в условиях атмосферной за�
сухи и высокой температуры воздуха при доста�
точном количестве почвенной влаги у саженцев 
БП и БК обнаружены достоверные различия в 
СО2�газообмене молодых и сформировавшихся 
листьев. В условиях водного стресса фотосин�
тез уменьшался в среднем в 12 раз у сформиро�
вавшихся листьев и в 7,5 раза у молодых. Хотя у 

молодых листьев поглощение углекислоты сни�
жалось в меньшей степени, чем у сформировав�
шихся, различия в фотосинтезе нивелировались 
из�за большой вариабельности показаний. Ста�
тистически значимой разницы в величинах ды�
хания как в нормальных условиях, так и при вод�
ном стрессе выявить не удалось. Обнаружена 
тенденция большего поглощения углекислоты 
карельской березой по сравнению с березой 
повислой при недостатке почвенной влаги. 

Литература 

Болондинский В. К. Исследование зависимости 
фотосинтеза от интенсивности солнечной радиа�
ции, температуры и влажности воздуха у растений 
карельской березы и березы повислой // Труды Ка�
рельского научного центра РАН. 2010. № 2. С. 3–10. 

Болондинский В. К., Придача В.Б., Позднякова С. 
В., Виликайнен Л. М. Исследование газообмена у 
листьев карельской березы и березы повислой в 
аномально жаркое лето 2010 г. // Растение и стресс: 
тез. докл. Всерос. симпозиума. М., 2010. С. 66–67. 

Заленский О. В. Эколого�физиологические ас�
пекты изучения фотосинтеза. 37�е Тимирязевское 
чтение. Л.: Наука, 1977. 57 с. 

Кайбеяйнен Э. Л. Параметры световой кривой 
фотосинтеза у Salix dasyclados и их изменение в 
ходе вегетации // Физиол. раст. 2009. Т. 56, № 4. 
С. 490–499. 

Лархер В. Экология растений. М.: Мир, 1978. 382 с. 
Ceulemans R., Impens I. Study of CO2 Exchange 

Processes, Resistances to Carbon Dioxide and 
Chlorophyll Content during Leaf Ontogenesis in Poplar 
// Biol. Plant. 1979. Vol. 21. P. 302–306.  

Oleksyn J., Zytkowiak R., Reich P. B. et al. Ontogenetic 
Patterns of Leaf CO2 Exchange, Morphology and Chemistry 
in Betula pendula Trees // Trees. 2000. Vol. 14. P. 271–281. 

Patton L., Jones M. B. Some Relationships between 
Leaf Anatomy and Photosynthetic Characteristics of 
Willows // New Phytol. 1989. Vol. 111. P. 657–661. 

Reich P. B. Relationships between Leaf Age, 
Irradiance, Leaf Conductance, CO2 Exchange, and Water 
Use Efficiency in Hybrid Poplar // Photosynthetica. 1984. 
Vol. 17. P. 445–453. 

СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ: 

Болондинский Виктор Константинович  
научный сотрудник, к.б.н. 
ИЛ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: bolond@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 768160 
 

Bolondinskii, Viktor  
Forest Research Institute, Karelian Research Centre,  
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: bolond@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 768160 

Виликайнен Людмила Матвеевна  
физик 
ИЛ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: bolond@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 768160 

Vilikainen, Ludmila 
Forest Research Institute, Karelian Research Centre,  
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: bolond@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 768160 



16 

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 3. 2011. С. 16–20. 

УДК 597.2/.5:577.151.04:574.24 

ВЛИЯНИЕ МИНЕРАЛИЗАЦИИ НА АКТИВНОСТЬ ГЛУТАТИОН  
S�ТРАНСФЕРАЗЫ У НЕКОТОРЫХ ВИДОВ ПРЕСНОВОДНЫХ РЫБ 
СЕВЕРНЫХ ВОДОЕМОВ 

Е. В. Борвинская, Л. П. Смирнов, И. В. Суховская, Н. Н. Немова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В статье приводятся данные сравнительного анализа активности глутатион S�транс�
феразы (GST), фермента второй фазы биотрансформации ксенобиотиков, в печени, 
мышцах, почках и жабрах щук (Esox lucius L.), сигов (Coregonus lavaretus L.) и плотвы 
(Rutilus rutilus L.), выловленных из чистого водоема и водоема, загрязненного отхо�
дами железорудного производства. Исследованы видовая специфика активности 
фермента, а также зависимость показателей активности от возраста изучаемых рыб. 
Результаты свидетельствуют о чувствительности GST к минеральному загрязнению 
и указывают на активацию механизмов биохимической адаптации гидробионтов под 
воздействием неблагоприятных факторов внешней среды.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  глутатион S�трансфераза, рыбы, минеральное загрязнение, 
экологический мониторинг.  

E. V. Borvinskaya, L. P. Smirnov, I. V. Sukhovskaya, N. N. Nemova. 
GLUTATHIONE S�TRANSFERASE IN SOME NORTHERN FRESHWATER 
FISHES: THE EFFECT OF WATER MINERALIZATION 

The comparative studies of glutathione S�transferase (GST) activity were performed on 
liver, muscles, kidneys and gills of pike (Esox lucius L.), whitefish (Coregonus lavaretus 
L.) and roach (Rutilus rutilus L.) from a reference lake and the polluted mining factory 
lake. Species and age variability was also investigated. GST activity was found to be 
altered in the polluted area compared with the reference lake. We supposed that the 
altered GST activity is probably a metabolic adaptation of fish tissues to primarily 
mineral contamination.  

K e y  w o r d s : glutathione S�transferase, fish, water mineralization, ecological 
monitoring. 

 
Введение 

На водоем обычно действует целый ком�
плекс экологических факторов, поэтому на�
турные исследования воздействий различно�
го рода часто более объективны, чем модель�
ные [Pandey et al., 2008; Fernandes et al., 
2008]. Рыбы, как известно, являются удобны�
ми объектами при исследовании влияния 

различных ксенобиотиков, в том числе токси�
ческих, на живой организм [Кашулин и др., 
1999; Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 
2005]. Они аккумулируют неблагоприят� 
ные эффекты комплекса различных воздей�
ствий, имеют сравнительно большие разме�
ры и продолжительность жизни, обладают 
повышенной устойчивостью к ксенобиоти�
кам, поэтому могут быть использованы для 
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прогноза различного рода воздействий на 
водные экосистемы.  

Способность рыб к выживанию в изменяю�
щихся условиях среды во многом зависит от 
диапазона адаптивных возможностей комплек�
са защитных систем организма, в том числе 
двухфазной системы биотрансформации ксено�
биотиков. Функционирование этой системы 
осуществляется через каскадное взаимодейст�
вие набора ферментов, участвующих в обезвре�
живании токсических веществ, одним из кото�
рых является глутатион S�трансфераза (GST). 
Модифицирующее действие на активность GST 
многих чужеродных соединений техногенного 
происхождения, таких как полиароматические 
углеводороды, хлорированные бифенилы, тяже�
лые металлы и др., делают перспективным при�
менение этого фермента в качестве биомарке�
ра антропогенного воздействия на биоту 
[Blanchette et al., 2007; Левина и др., 2007; Бор�
винская и др., 2009]. В литературе практически 
отсутствуют данные о влиянии изменения мине�
рального состава среды на активность GST. 
Кроме того, очень мало работ связано с изуче�
нием особенностей функционирования этого 
фермента у рыб, являющихся обитателями пре�
сноводных экосистем Субарктики.  

Задача настоящего исследования – изуче�
ние активности GST у пресноводных рыб, вы�
ловленных из водоемов с разным уровнем ми�
нерализации. 

Материал и методы 

В работе использованы три вида пресновод�
ных рыб: щука (Esox lucius L.), сиг (Coregonus 
lavaretus L.) и плотва (Rutilus rutilus L.). 

Материал собирали в июне 2009 и 2010 г. в 
озерах, расположенных на севере Республики 
Карелия. Оз. Костомукшское (64°61 с.ш., 
30°47 в.д.) используется Костомукшским гор�
нообогатительным комбинатом для сброса 
промывных вод и захоронения пылеобразных 
фракций пустой породы (хвостов обогаще�
ния). В настоящее время вода в озере отлича�
ется аномально высокой минерализацией (до 
646 мг/л), в основном за счет ионов К+, Na+, 
Са2+, SO4

2�, HCO3�, а также большим количест�
вом мелкодисперсной минеральной взвеси 
(1,34 мг/л) [Состояние водных объектов.., 
2007; Ильмаст и др., 2010]. Размерно�весо�
вые характеристики (АС, вес) пойманных в 
этом озере рыб: щука 31,5–50 см, 264–923 г; 
сиг 22–32,5 см, 101–770 г; плотва (АД, вес) 
13–17,5 см, 50–71 г. Возраст рыб составлял  
3–8 лет для щуки, 4–12 лет для сига и 5–8 лет 
для плотвы. В 2010 г. в хвостохранилище от�
ловлены рыбы со следующими характеристи�
ками без разделения по полу: щука 38,2–47,5 

см, 437–1374 г; сиг 18,5–23,2 см, 62–112 г; 
плотва 13,3–14,5 см 42–50 г. Возраст рыб со�
ставлял 3–5 лет. 

В качестве контроля использовали рыбу, вы�
ловленную в тот же период из чистого оз. Камен�
ное (64°28 с.ш., 30°13 в.д.), которое расположе�
но на территории Костомукшского государст�
венного заповедника и считается эталонным во�
доемом таежной зоны. Общая минерализация 
воды в озере составляет около 11 мг ионов на 
литр [Состояние водных объектов.., 2007]. Раз�
мерно�весовые характеристики рыб из улова 
2009 г.: щука 46–78 см, 815–3000 г; сиг 19–31 см, 
51–292 г; плотва 15,8–24,6 см, 61–284 г. Возраст 
рыб составлял 5–9 лет для щуки, 2–6 лет для си�
га и 5–11 лет для плотвы. В 2010 г. отловлены щу�
ка 47,6–56,2 см, 834–1374 г; сиг 18,8–23,8 см, 
60–115 г; плотва 14,1–15,7 см, 52–63 г. Возраст 
3–5 лет. 

Активность GST определяли в печени, мыш�
цах, почках и жабрах рыб. Органы извлекали сра�
зу после вылова и хранили до анализа в жидком 
азоте. Образцы ткани измельчали с помощью го�
могенизатора Поттера�Эльвейэма в 0,125 М ка�
лий�фосфатном буферном растворе (pH 6,5), 
взятом в соотношении 1:10 – 1:900 в зависимо�
сти от типа ткани. Гомогенат центрифугировали 
при 110000g в течение часа при 4°C на ультра�
центрифуге Optima 80L (Beckman, USA). Актив�
ность фермента регистрировали в надосадочной 
жидкости по возрастанию оптической плотности 
(D340) продукта конъюгации 1�хлоро�2,4�динитро�
бензола (CDNB) с восстановленным глутатионом 
(GSH) [Habig et al., 1974]. Концентрацию белка в 
супернатанте оценивали по поглощению при 205 
нм [Noble and Bailey, 2009; Суховская и др., 
2010], используя бычий сывороточный альбумин 
и восстановленный глутатион в качестве стан�
дартов при построении калибровочного графи�
ка. Относительную активность GST рассчитыва�
ли по количеству μмоль CDNB, превращенного 
ферментом за 1 мин в пересчете на мг белка в 
цитозоле. 

Статистическая обработка данных велась с 
применением многофакторного дисперсионно�
го анализа (MANOVA) и рангового коэффициен�
та корреляции Спирмена. Порог доверительной 
вероятности при оценке достоверности разли�
чий принят равным 0,95. Данные представлены 
в таблицах в виде медиан значений.  

Результаты и обсуждение 

Анализ результатов за 2009 г. показал, что 
исследованные виды рыб по�разному реагиру�
ют на изменение минерального состава среды 
(табл. 1). Так, у плотвы, выловленной из оз. 
Костомукшское, не было выявлено статистиче�
ски значимых изменений в активности GST, хо�
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тя в жабрах и почках наблюдалась тенденция к 
снижению активности фермента по сравнению 
с рыбами из контрольного водоема. У сигов 
различия между вариантами выявлены только 
в почках (активность GST у опытных рыб ниже в 
2,4 раза), но при заданном р  0,05 они также 
статистически не значимы.  

Между щуками из опытного и контрольного 
водоемов статистически достоверные отличия 
по исследованному показателю выявлены в 
жабрах и почках. У щук из сильноминерализо�
ванного оз. Костомукшское активность GST 
была в 1,8 раза (жабры) и 4,9 раза (почки) вы�
ше, чем у рыб из контрольного озера.  

В мышцах всех исследованных видов рыб 
различия между вариантами эксперимента бы�
ли несущественными либо отсутствовали. 

Так как использованная в экспериментах 
рыба имела большой возрастной диапазон, 
был проведен корреляционный анализ, кото�
рый показал наличие положительной зависи�
мости между возрастом и активностью GST в 
мышцах щук, выловленных в 2009–2010 гг. из 
оз. Костомукшское (rs =0,71) и в 2009 г. из 
оз. Каменное (rs =0,65). В жабрах щук из 
оз. Каменное в 2009 г. корреляция была отри�
цательной (rs = –0,52), а в жабрах сигов из  
уловов 2009 г. в оз. Костомукшское выявлена  
сильная положительная зависимость (rs =0,78).  
В отличие от полученных нами результатов, 
другие исследователи [Larose et al., 2008; 
Ирейкина, 2008] не выявили зависимости меж�
ду активностью GST и возрастом у таких рыб, 
как окунь, ряпушка и камбала. 

Из уловов 2010 г. для анализа была отобрана 
рыба с небольшими различиями по длине, весу 
и возрасту. В ряде тканей активность GST у рыб 
в 2010 г. была выше по сравнению с 2009 г., на�
пример, в почках плотвы независимо от места 

вылова (в 3–11 раз) и жабрах плотвы из оз. Ка�
менное (в 4 раза) (табл. 2). Если в 2009 г. у рыб, 
отловленных в оз. Костомукшское, активность 
фермента в жабрах и почках была ниже, а в пе�
чени выше, чем в контроле, то в 2010 г. вектор 
изменений показателей активности был проти�
воположным. Тем не менее анализ активности 
GST в тканях плотвы, выловленных из водоема с 
высоким уровнем минерализации в 2010 г., так 
же как и в 2009 г., не выявил каких�либо сущест�
венных различий по сравнению с рыбами из 
контрольного водоема.  

Более высокая активность GST в мышцах и 
почках рыб из уловов 2010 г. по сравнению с 
предыдущим годом обнаружена также у сига и 
щуки. Причина этого явления пока неясна. Ве�
роятно, этот феномен может быть связан с 
влиянием на рыбу комплекса внешних факто�
ров – климатических условий, гидрологического 
и гидрохимического режимов, существовавших 
в том или ином году в период сбора материала. 

В экспериментах 2010 г. были использованы 
сиги, имевшие близкие размерно�весовые ха�
рактеристики и возраст. Активность GST в жаб�
рах, мышцах и почках имела сходные значения и 
только в печени рыб она была достоверно ниже 
у сигов из опытного водоема по сравнению с 
контролем.  

Статистически значимое повышение активно�
сти фермента в жабрах и почках щук из опытного 
водоема, пойманных в 2009 г., сохранялось у 
рыб из уловов 2010 г. Полученные данные можно 
объяснить, на наш взгляд, участием GST в под�
держании интенсивного метаболизма в этих тка�
нях. В условиях минерального загрязнения (в 60 
раз превышающего контроль) на жабры и почки 
ложится большая нагрузка по поддержанию со�
левого баланса в организме. Усиленный режим 
работы этих органов может быть причиной нако�

Таблица 1. Активность GST (μМ CDNB/мин/мг белка) в тканях рыб из озер с разным уровнем минерализации 
(вылов 2009 г.) 

Плотва Сиг Щука 
Орган, 
ткань оз. Костомукш�

ское  
 оз. Каменное 

 оз. Костомукш�
ское 

 оз. Каменное 
 оз. Костомукш�

ское 
 оз. Каменное 

Жабры  16,03 29,71 9,41 8,94 834,00* 465,95 
Мышцы 8,22 8,50 10,37 7,78 7,37 6,35 
Печень  98,07 71,88 108,23 92,75 699,88 704,62 
Почки 3,79 13,55 18,22 42,48 31,96* 6,59 

* Здесь и в табл. 2 различия между вариантами эксперимента статистически значимы при р  0,05. 

Таблица 2. Активность GST (μМ CDNB/мин/мг белка) в тканях рыб из озер с разным уровнем минерализации 
(вылов 2010 г.) 

Плотва Сиг Щука 
 Органы, 

ткань  оз. Костомукш�
ское  

 оз. Каменное 
 оз. Костомукш�

ское 
 оз. Каменное 

 оз. Костомукш�
ское 

 оз. Каменное 

 Жабры 68,97 50,94 10,49 11,10 623,97* 366,58 
 Мышцы 4,95 4,53 16,91 15,11 48,84 11,3 
 Печень 70,92 84,4 91,07* 103,69 938,82 830,52 
 Почки 41,56 38,73 48,46 44,59 45,68* 18,16 
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пления эндогенных токсинов, в том числе про�
дуктов окислительного стресса, что в свою оче�
редь является причиной активации ферментов 
системы детоксикации. Щука, являясь эвритоп�
ным видом, встречается в водоемах, существен�
но различающихся по минеральному составу, и 
приспособилась к обитанию в слабоэвтрофици�
рованных озерах Карелии с очень низким уров�
нем минерализации, которые формировались 
по мере отступления ледника. Тем не менее у 
этой рыбы сохранились механизмы поддержа�
ния гомеостаза в условиях повышенной минера�
лизации, несмотря на то что щука заселила озе�
ра Карелии тысячи лет назад после завершения 
ледникового периода.  

Обращает на себя внимание то, что актив�
ность GST у данного вида рыб в жабрах и пече�
ни в целом отличалась очень высокими значе�
ниями. Из табл. 1–2 видно, что в печени и жаб�
рах щуки, облигатного хищника, она была су�
щественно выше (в 10–92 раз), чем в тканях 
плотвы и сига, для которых характерно сме�
шанное питание. Так как щука является конеч�
ным хищником в субарктических пресных во�
доемах, у нее могли эволюционно выработать�
ся механизмы усиленной защиты от накопле�
ния токсикантов в пищевой пирамиде, что под�
тверждается данными других исследований по 
влиянию пищевой ориентации трофического 
уровня на активность ферментов детоксикации 
[Solé et al., 2009].  

Из трех видов рыб, обитающих в оз. Косто�
мукшское, плотва демонстрирует наиболее сла�
бый ответ GST на внешнее воздействие. Это мо�
жет указывать на низкий адаптационный потен�
циал детоксикационной системы этих рыб, что 
обусловливает большую чувствительность к ан�
тропогенному загрязнению. Нарушенное соот�
ношение полов в популяции плотвы из оз. Кос�
томукшское, где в уловах доминируют самки 
(90%) [Такшеев, 2005; Ильмаст и др., 2010], 
свидетельствует в пользу слабой устойчивости 
данного вида к негативным факторам, так как 
самцы, как правило, менее резистентны и начи�
нают элиминироваться из водоемов, испыты�
вающих значительную техногенную нагрузку 
[Лукин и др., 1984]. 

Хотя в тканях сига наблюдали изменение ак�
тивности GST под влиянием техногенных вод, 
тем не менее различия были достоверны только 
в печени рыб, а тренд изменений отличался по 
годам. В свою очередь в почках и жабрах щуки 
различия между вариантами эксперимента бы�
ли статистически значимы и имели межгодовую 
повторяемость, это позволяет сделать вывод о 
том, что активность GST в этих органах щуки мо�
жет быть использована как один из маркеров 
реакции рыб северных водоемов на изменение 
минерального состава водной среды. Следует 

отметить, что некоторые исследователи счита�
ют нецелесообразным применение GST как 
биомаркера загрязнения водной среды, так как 
в 77% лабораторных и полевых исследований 
не было зафиксировано однозначного ответа 
этого фермента на воздействие [Van der Oost et 
al., 2003]. При этом в подавляющем большинст�
ве случаев изучалась активность GST только в 
печени рыб, тогда как другие органы оставались 
без внимания исследователей. Наши данные 
показывают, что изучение тканеспецифических 
особенностей функционирования молекуляр�
ных биомаркеров позволяет расширить список 
видов�индикаторов, которые могут быть ис�
пользованы в экологическом мониторинге того 
или иного региона.  

Таким образом, было выявлено влияние вы�
сокого уровня минерального загрязнения на 
активность GST у рыб. Изменение активности 
фермента, участвующего в детоксикации ши�
рокого ряда липофильных органических токси�
кантов, может указывать на неспецифическую 
реакцию организма в ответ на стресс, вызван�
ный изменением ионного состава среды. Ис�
пользование живыми системами неспецифи�
ческих реакций в адаптациях к тем или иным 
факторам является благоприобретенной эво�
люционной особенностью, которая способст�
вует минимизации метаболических трат при 
развитии защитных механизмов и повышает 
адаптивные возможности организмов. 

Результаты исследования свидетельствуют о 
том, что активность GST может быть использова�
на в качестве дополнительного биохимического 
маркера при оценке состояния рыб – обитателей 
северных водоемов с повышенной степенью ми�
нерализации. 

Работа выполнена при поддержке гранта 
Президента РФ «Ведущие научные школы Рос�
сийской Федерации» НШ 3731.2010.4; про�
граммы ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: оценка состояния и фундаментальные 
основы мониторинга» на 2009–2011 гг.; Про�
граммы фундаментальных исследований Пре�
зидиума РАН «Биологическое разнообразие» 
на 2009–2011 гг.  
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РЕОРЕАКЦИЯ И ФОРМИРОВАНИЕ ФЕНОТИПИЧЕСКИХ ГРУПП  
СЕГОЛЕТОК АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ (SALMO SALAR L.)  

А. Е. Веселов1, Д. С. Павлов2, М. А. Скоробогатов2, Д. А. Ефремов1, 
К. Ю. Потапов3  
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН  
2 Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН 
3 Петрозаводский государственный университет 

Экспериментально исследовали локомоторные показатели реореакции сеголеток 
атлантического лосося двух фенотипических групп, образовавшихся после рассе�
ления из близко расположенных нерестовых гнезд. Показано, что заселение мик�
робиотопов, имеющих различные гидрологические характеристики, определяется 
реореакцией мальков. Часть из них проявляла повышенную способность сопро�
тивляться потоку и заселяла микробиотопы с высокими скоростями течения. 
В дальнейшем это должно отразиться на формировании возрастных групп по сро�
кам обитания в реке (от 2 до 4 лет) и на наступлении смолтификации.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  молодь атлантического лосося, фенотипические группы, 
реореакция, локомоторные компоненты. 

A. E. Veselov, D. S. Pavlov, M. А. Skorobogatov, D. A. Еfremov, 
K. Yu. Potapov. RHEOTACTIC RESPONSES AND PHENOTYPIC 
AGGREGATION  OF  JUVENILE  ATLANTIC  SALMON  SALMO  SALAR  

Movement parameters of the rheotactic response of juvenile Atlantic salmon from two 
phenotypic aggregations which had formed after the dispersal of fry from closely 
situated spawning redds were tested under experimental conditions. It was showed that 
occupation of micro habitats with different hydrological parameters depends on by the 
rheotactic response of the fry. Part of them demonstrated higher ability to resist water 
currents and occupied sites with high current velocities. Obviously, it may eventually 
affect the rate of accumulation of phenotypic differences, formation of age groups 
differing in the duration of stay in the river (2 to 4 years), as well as early or late onset of 
smoltification. 

K e y  w o r d s :  juvenile Atlantic salmon, phenotypic aggregation, rheotactic responses. 

 
Введение 

Данные подводных наблюдений 2005–
2007 гг. показали, что в прибрежной части по�
рога Ареньгский основного русла р. Варзуги и 
в устье впадающего в него притока Ареньга 
ежегодно к IV декаде июня образуются скопле�

ния ранних сеголеток лосося. Происходит это в 
результате их расселения из нерестовых гнезд 
центральной части порога [Pavlov et al., 2010]. 
По возникшим в течение летнего периода раз�
личиям в размерно�весовых и биохимических 
показателях (энергетического обмена и липид�
ного статуса) было доказано формирование из 
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этих скоплений устойчивых фенотипических 
групп [Павлов и др., 2007а,б, 2008].  

Известно, что основной врожденной пове�
денческой реакцией рыб, обитающих в потоке, 
является реореакция, она компенсирует снос 
рыб против течения и способствует их удержа�
нию в районе обитания [Павлов, 1979]. В онто�
генезе молоди рыб существенные изменения 
показателей происходят на первых этапах раз�
вития, так как интенсивно меняется морфоло�
гия тела, развиваются локомоторные органы, 
органы чувств и плавательная способность 
[Васнецов, 1953; Алеев, 1963; Павлов, 1979, 
1986]. Для реореакции это сопровождается 
снижением пороговых и увеличением критиче�
ских скоростей течения. Реореакция может 
служить мерой отношения к потоку и быть клю�
чом к раскрытию адаптивных механизмов, реа�
лизуемых в поведении рыб. Она влияет на за�
кономерности пространственного расселения 
рыб и соответственно на возникновение фено�
типических групп сеголеток лосося. 

В связи с этим задача работы заключалась в 
изучении роли реореакции при расселении се�
голеток лосося из нерестовых гнезд и форми�
ровании фенотипических групп.  

Материалы и методы  

Наблюдения за расселением сеголеток из 
нерестовых гнезд и образованием прибрежных 
и устьевых групп проводили в 2005–2007 гг. с 
помощью подводного метода, позволяющего 
получить достоверные данные [Keenleyside, 
1962; Wankowski, Thorpe, 1979; Павлов и др., 
1981]. Используя аппарат электролова (Fa�2, 
Норвегия), сеголеток (0+) собирали с площа�
дей микробиотопов в прибрежной части поро�
га главного русла р. Варзуги и в устье притока 
Ареньга (66°3243 с.ш., 36°1206 в.д.). Маль�
ков (в каждой пробе 30 экз.) отлавливали с мо�
мента образования устойчивых групп в послед�

ней декаде июня и повторно в первую декаду 
августа, выдерживая в русловых садках в тече�
ние суток до начала эксперимента. 

Исследовали локомоторную компоненту рео�
реакции сеголеток лосося. Эксперименты про�
водили в специально сконструированной гид�
родинамической установке (рис. 1). Экспери�
ментальная камера представляет собой стек�
лянную трубку диаметром 20 мм и длиной 1 м, 
в головной части которой находятся успокои�
тели потока. Скорость течения внутри рабочей 
камеры изменяли в пределах 0–0,8 м/с при по�
мощи двух кранов, установленных перед труб�
кой. В рабочую камеру, предварительно напол�
ненную водой, через разъем сливного патруб�
ка пересаживали по одному мальку из иссле�
дуемой фенотипической группы.  

У каждого малька измеряли три показателя 
реореакции с трехразовой повторностью. Поро�
говая скорость течения (Vпор.) для реореакции 
регистрировалась при медленном (30–40 с) 
увеличении скорости течения от нулевого зна�
чения до момента, когда малек начинал прояв�
лять двигательную реакцию в виде нистагма 
глаз, изгиба плавников или хвостовой части те�
ла. Показатель Vакт. характеризовал достижение 
(за 15–20 с) такой скорости течения, при кото�
рой ориентированный против течения малек, 
находясь в тактильном контакте с дном, пере�
ставал удерживаться только за счет прижимного 
давления потока на плавники и включал актив�
ную локомоцию. Критическая скорость (Vкрит.) те�
чения (выставлялась за 10 с) отмечалась при 
прекращении мальком сопротивления наиболь�
шей скорости течения и сбросе его на защитную 
сетку. После эксперимента мальков взвешивали 
и измеряли длину. 

Скорость течения в экспериментальной ка�
мере находили, измеряя объем воды (W) в мер�
ном сосуде и время (t) его наполнения из слив�
ного патрубка. Объем воды в мерном сосуде в 
опытах изменялся в пределах от 50 до 1000 см3. 

Рис. 1. Схема гидродинамической установки 

1 – всасывающий патрубок, 2 – электронасос, 3 – водосбросной кран, 4 – шланг водоподачи, 5 – вентильный кран 
(сильный поток), 6 – шаровый кран (слабый поток), 7, 8 – успокоители потока, 9 – защитная сетка, 10 – экспериментальная 
камера, 11 – разъем для посадки рыбы, 12 – колено для поддержания уровня воды при отсутствии течения 
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По этим величинам рассчитывали расход воды в 
трубе Q = W/t, а затем вычисляли среднюю ско�
рость течения – V = Q/S, где S – площадь попе�
речного сечения трубы, S = 3,14 см2.  

Результаты и обсуждение 

Образование фенотипических групп се�
голеток лосося. Нерестовые гнезда атланти�
ческого лосося с вылупившимися эмбрионами 
располагались в центральной части главного 
русла р. Варзуги. С помощью подводных на�
блюдений установлено, что в течение 2–3 суток 
при подъеме температуры воды от 9 до  
12–13°С личинки (обычно к 12–16 июня) появ�
ляются в поверхностном слое галечного грунта 
(рис. 2 а). В области расположения нерестовых 
гнезд плотность личинок достигала  
13–17 экз./м2. Затем в течение пяти суток про�
исходило их массовое активно�пассивное рас�
селение, в основном по направлению речного 

потока. В этот период личинки полностью пе�
реключались на экзогенное питание, у них за�
кладывался чешуйный покров и завершался 
переход на стадию малька. Плотность распре�
деления в шлейфе расселения снижалась до 3, 
реже 7 экз./м2 (рис. 2 б). На седьмые сутки 
мальков обнаруживали на границе порога с 
плесом, одновременно прекращалось их рас�
селение по течению (рис. 2 в). Плотность рас�
пределения колебалась в тех же пределах, од�
нако на восьмой�девятый день преобладаю�
щим становилось активное, против потока пе�
рераспределение из случайно заселенных 
микробиотопов вдоль границы порога к при�
брежным участкам главного русла или в устье 
притока Ареньга (рис. 2 г, д). Здесь, в прибре�
жье и устье ежегодно образовывались феноти�
пические группы (рис. 2 е), из которых мальков 
отлавливали для эксперимента (участки I и II). 
Плотность распределения в этих группах к кон�
цу июня составляла 2–12 экз./м2. 
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Рис. 2. Схема расселения сеголеток лосося из нерестовых гнезд центральной части порога р. Варзуги (а – е) 
и формирования фенотипических групп (е) 

I – прибрежная (правая), II – устьевая в Ареньге, III – прибрежная (левая), IV – русловая 
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Сравнение микробиотопов показало, что в 
притоке (участок II) грунт крупнее. Он состоит на 
35–45 % из мелких (5–10 см) и на 40–50 % из 
средних размеров валунов (11–25 см), содер�
жание гальки (1,0–4,9 см) не превышало 15 %. 
На таком грунте хорошо представлены нитчатые 
водоросли и обрастания мха, способствующие 
развитию кормовой базы – зообентоса беспо�
звоночных организмов [Шустов, 1983]. Фракци�
онный состав грунта прибрежного правого уча�
стка (I), где отлавливали мальков, напротив, со�
стоял преимущественно из гальки (до 65–80 %) 
и мелких валунов (15–30 %), а также содержал 
незначительное (около 5 %) количество валунов 
средних размеров. Этот грунт почти не имел об�
растаний. Оценка варьирующих глубин в целом 
не выявила существенных различий по микро�
биотопам, однако средняя поверхностная ско�
рость течения в притоке Ареньга (0,97 м/с), кро�
ме периода малой воды в августе, была досто�
верно выше за счет большего уклона русла, чем 
в прибрежье Варзуги (0,58 м/с).  

Таким образом, участок обитания в притоке 
за счет более крупных фракций грунта и повы�
шенных скоростей течения обеспечен более 
разнообразными микростациями для молоди 
лосося. Это также подтверждалось плотностью 
распределения: 7–12 экз./100 м2 в притоке и 2–5 
экз./100 м2 в прибрежье. Далее эксперименталь�
но исследовали образовавшиеся две фенотипи�
ческие группы сеголеток лосося на различия в 
локомоторных показателях реореакции.  

Локомоторные показатели реореакции 
фенотипических групп сеголеток лосося. 
Экспериментально установлено, что минималь�
ная скорость течения (Vпор.), стимулирующая 
двигательную реакцию в виде нистагма глаз, из�
гиба плавников, достоверно не различается ме�
жду особями обоих групп как в июне, так и в ав�
густе (табл.). Можно предположить, что прояв�
ление реореакции на пороговую скорость тече�
ния, или чувствительность к потоку, изначально 
одинакова у сеголеток лосося и различия, как 
показано [Veselov et al., 1998; Веселов и др., 
2001], проявляются лишь в возрасте 1+ и стар�
ше. Следовательно, показатель Vпор. менее суще�
ствен для избрания будущего микробиотопа 
обитания, чем способность лавировать и физи�
чески противостоять неоднородному турбулент�
ному потоку при совершении пищевых или обо�
ронительных бросков и перемещении в придон�
ном пространстве.  

В связи с этим при усилении потока исследо�
вали более значимые для активного освоения 
подвижного пространства обитания показатели 
Vакт. и Vкрит.  

Показатель Vакт. характеризует достижение 
такой скорости течения, при которой малек, на�
ходясь в тактильном контакте с дном, перестает 

удерживаться только за счет прижимного дав�
ления потока на развернутые им грудные и 
брюшные плавники. Происходит смещение его 
относительно неподвижных ориентиров, что и 
стимулирует включение локомоции, обеспечи�
вающей возврат и устойчивое поддержание ис�
ходной позиции. Установлено, что в июне пока�
затель Vакт., измеренный у мальков прибрежной 
группы основного русла р. Варзуги, достоверно 
меньше, чем у мальков из устья притока. К авгу�
сту эти различия усиливаются (см. табл.). Это 
свидетельствует о раннем включении локомо�
ции прибрежными сеголетками и, следователь�
но, совершаемыми ими повышенными энерге�
тическими тратами в одинаковых с устьевыми 
мальками условиях потока. 

Другой локомоторный показатель реореак�
ции – Vкрит. – характеризует краткосрочно вы�
держиваемую максимальную для малька ско�
рость потока. Его значения отражают способ�
ность рыбы совершать пищевые или оборони�
тельные броски из спокойных по течению при�
донных слоев в толщу воды, характеризую�
щуюся стремительным потоком. Например, на 
таких участках порогов, где поверхностная ско�
рость течения около 1,5–2 м/с, что не редкость 
для лососевых нерестовых рек [Веселов, Ка�
люжин, 2001; Калюжин и др., 2009]. Экспери�
ментально нами выявлены достоверные разли�
чия по этому показателю между обеими груп�
пами в пользу устьевых мальков (II), причем 
они возрастают в летний период (см. табл.). 

Анализируя оба показателя (Vакт. и Vкрит.), мож�
но сказать, что в динамичных по структуре пото�
ка речных условиях обитания для устьевых сего�
леток с развитием реореакции и локомоторных 
способностей повышается доступность по гра�
диенту скоростей течения разнообразных мик�
робиотопов и микростаций [Веселов, Калюжин, 
2001]. Это в свою очередь связано с широтой 
вариации кормовых условий [Барышев, Весе�
лов, 2003; Барышев, 2004], определяющих темп 
роста [Шустов, Смирнов, 1978]. Например, ис�
следования бентоса в бассейне р. Варзуги пока�
зали, что в среднем количество амфибиотиче�
ских насекомых существенно больше в прито�
ках, чем в главном русле [Барышев, Веселов, 
2003; Барышев, 2004], поэтому к августу среди 
образовавшихся групп проявились четкие раз�
мерно�весовые различия (см. табл.).  

Во многих притоках нерестовых рек, имею�
щих сложную гидрографическую структуру, 
складывается более благоприятное для сего�
леток лосося и развития кормовых организмов 
сочетание рельефа и гидрологических факто�
ров (глубина, скорость течения, фракционный 
состав грунта). В июне – начале июля в при�
брежных микробиотопах Варзуги поверхност�
ная скорость течения была ниже, чем в устье 
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Ареньги. Установлено, что интенсивность засе�
ления мальками притоков выше, чем их про�
движение вдоль берега главного русла. Напри�
мер, за 5–6 суток они перемещались от устья 
вверх по притоку на 250–300 м, а обитающие в 
прибрежье сеголетки – вдоль берега против 
течения всего на 100–150 м. Существенно и то, 
что разница дневных и ночных температур в 
притоках больше (5–7°С), чем в главном русле 
(3–5°С) [Павлов и др., 2008]. Это также может 
оказывать положительное влияние на рост мо�
лоди и накопление фенотипических различий 
[Сущеня, 1978; Константинов и др., 1987, 1989; 
Веселов, Калюжин, 2001], отражающихся на 
проявлении «силовых» (Vакт. и Vкрит.) показателей 
локомоторной компоненты реореакции и спо�
собности осваивать микробиотопы с высокими 
скоростями течения. 

Таким образом, заселение микробиотопов, 
имеющих различные гидрологические характе�
ристики, определяется реореакцией мальков. 
Часть из них проявляла повышенную способ�
ность сопротивляться потоку и заселила мик�
робиотопы с высокими скоростями течения. У 
молоди лососевых (Salmonidae), как и у ряда 
других рыб, существует дифференциация на 
группы по морфологическим и физиолого�био�
химическим показателям [Thorpe, 1977; Пав�
лов и др., 2007б и др.]. Одна из предпосылок 
образования групп, по�видимому, связана с 
изначальной разнокачественностью икры по 
биохимическим показателям, например по ли�
пидному статусу [Нефедова и др., 2010]. Из�
вестно также, что икринки лососевых рыб, и в 
частности атлантического лосося, отличаются 
друг от друга по размерам, массе и объему за�
пасенных веществ [Казаков, 1982]. Эта разно�
качественность икры в последующем сказыва�
ется на интенсивности роста и развитии ран�
ней молоди. Она влияет и на результаты пер�
вичного расселения сеголеток атлантического 
лосося из нерестовых гнезд [Веселов, Калю�
жин, 2001]. Можно предположить, что это оп�
ределяет неодинаковые стартовые возможно�
сти расселения личинок в разные по условиям 
обитания микробиотопы и в значительной сте�
пени влияет на проявление такого интеграль�
ного показателя, как реореакция. Внутрипопу�
ляционная неоднородность формируется под 
влиянием условий окружающей среды и встре�

чается даже у потомства одной пары произво�
дителей [Павлов и др., 2007а]. Ее адаптивное 
значение заключается в повышении выживае�
мости молоди [Павлов и др., 2010]. 

Заключение 

Выявленные по показателям реореакции ус�
тойчивые различия сравниваемых групп сего�
леток, которые возникли сразу после расселе�
ния из одних и тех же нерестовых гнезд, по�ви�
димому, свидетельствуют о первичном влия�
нии разнокачественности эмбрионов на фор�
мирование различий по показателям реореак�
ции. Наличие фенотипических групп у сеголе�
ток лосося, по нашему мнению, играет значи�
тельную роль в дальнейшей дифференциации 
молоди лосося, поэтому проявившиеся разли�
чия реореакции можно рассматривать как одну 
из предпосылок возникновения фенотипиче�
ских групп. В дальнейшем эти различия отра�
зятся на выживаемости в зимний период, тем�
пе роста, сроках смолтификации и миграции 
на нагул молоди в море. Неоднородные усло�
вия среды обитания, как и начальная разнока�
чественность эмбрионов, вероятно, и опреде�
ляют формирование сложной по числу прожи�
тых лет в реке и море возрастной структуры ат�
лантического лосося в крупных реках, напри�
мер, Варзуге на Кольском полуострове [Каза�
ков и др., 1992; Лысенко, Берестовский, 1999; 
Зубченко и др., 2002]. 

Работа выполнена при поддержке фонда 
РФФИ (грант № 11�04�00686_а). 
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ОПЫТ ИСКУССТВЕННОЙ ИНКУБАЦИИ ИКРЫ  
АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ (SALMO SALAR L.)  
В р. СУНЕ (БАССЕЙН ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА) 

А. Е. Веселов1, Д. С. Павлов2, М. А. Скоробогатов2, Д. А. Ефремов1, 
Е. Н. Белякова3, К. Ю. Потапов3 
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН  
3 Петрозаводский государственный университет 

Разработана и испытана новая технология искусственного воспроизводства атлан�
тического лосося. Завершение заводской инкубации икры происходит в речных ус�
ловиях путем закладки в марте эмбрионов на стадии «глазок» в гнезда�инкубаторы и 
установки их на дно реки. Предложены две конструкции искусственных гнезд�инку�
баторов икры, позволяющие получать жизнестойких мальков, самостоятельно рас�
селяющихся по выростным участкам рек. В этих конструкциях для создания благо�
приятных условий развития эмбрионов используется естественно очищенный от на�
носов подрусловой поток. Испытания в течение 2,5 мес. гнезд, установленных на по�
роге р. Суны (бассейн Онежского озера), показали высокую эффективность инкуба�
ции икры в естественных условиях. В трубчатых гнездах�инкубаторах, вкручиваемых 
в грунт, выход личинок достиг 95 %, в плоских, прижимаемых ко дну, – 94–97 %. Ре�
зультатом инкубации стало самостоятельное расселение жизнестойких личинок ло�
сося из гнезд�инкубаторов по выростному участку порога.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  атлантический лосось, инкубация икры, гнездо�инкубатор. 

A. E. Veselov1, D. S. Pavlov2, M. A. Skorobogatov2, D. A. Еfremov1, 
E. N. Belyakova3, K. Yu. Potapov3. AN EXPERIENCE OF ARTIFICIALLY 
INCUBATING ATLANTIC SALMON (SALMO SALAR L.) EGGS IN THE SUNA 
RIVER (LAKE ONEGA BASIN)  

A new technology for artificial reproduction of Atlantic salmon was developed and 
tested. The final stage of incubation of hatchery�reared eggs takes place in the river: in 
March eyed eggs are placed into incubation redds which are then planted into/onto the 
riverbed. We proposed two designs of artificial redds for egg incubation, which supply 
viable fry that would independently disperse across nursery areas. The «redds» are 
designed so that the underflow, where impurities are naturally filtered away, creates the 
conditions favourable for the embryos. Trials of the redds in a rapid in the Suna River 
(Lake Onega basin), which lasted 2.5 months, proved egg incubation in the natural 
settings to be very effective. Larvae emergence from pipe�shaped incubation redds 
twisted into the riverbed was 95 %, and that from flat ones pressed onto the riverbed – 
94–97 %. Eventually, viable salmon fry from the incubation redds independently 
dispersed across the nursery area of the rapid. 

K e y  w o r d s :  Atlantic salmon, egg incubation, incubation redd. 
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Введение 

Известно, что неконтролируемое рыболов�
ство, вырубка леса и молевой сплав древеси�
ны, строительство гидротехнических сооруже�
ний, сброс сточных вод и т. д. в прошлом веке 
привели к резкому сокращению численности в 
популяциях лососевых видов рыб. Некоторые 
из них безвозвратно исчезли. Вместе с тем ин�
терес исследователей к созданию искусствен�
ных и эффективных устройств, позволяющих 
инкубировать икру в реках, отчетливо проявил�
ся лишь с 80�х гг. прошлого столетия, в основ�
ном в европейских странах и на Северо�Аме�
риканском континенте. Связано это с практи�
кой рекультивации нерестово�выростных био�
топов и восстановлением запасов прежде все�
го лососевых видов рыб [Scrivener, 1988; Der 
Lachs.., 2005; Lippeaue.., 2009]. Вместе с тем 
результаты инвентаризации и паспортизации 
нерестовых рек Восточной Фенноскандии по�
зволили выявить и в этом регионе ряд рек с не�
стабильным воспроизводством, а также с утра�
ченными популяциями лосося [Веселов, 2006]. 
В связи с этим проблема восстановления запа�
сов нерестовых производителей лососевых 
рыб актуальна и для Северо�Запада России. 

Существует ряд подходов к решению задачи 
восстановления численности лососевых рыб 
или воссоздания стад в реках, где они были ут�
рачены. Наиболее распространено заводское 
воспроизводство с последующим выпуском мо�
лоди в реки на стадии пестрятка или смолт [Ка�
заков, 1982]. Между тем для небольших или 
труднодоступных рек этот метод весьма затра�
тен. Кроме того, хорошо известно, что завод�
ская молодь слабо приспособлена к естествен�
ным условиям обитания и в большом количест�
ве погибает [Щуров, 1990]. 

Идея инкубации икры лососевых рыб в есте�
ственных условиях возникала неоднократно на 
протяжении почти столетнего периода [Кузне�
цов, 1923; Тихий, 1925; Барков, Гринюк, 1970 и 
др.]. Суть ее заключается в искусственном оп�
лодотворении икры и дальнейшей инкубации в 
речной гальке или специальных устройствах, 
размещенных в естественных условиях. Как из�
вестно, искусственное оплодотворение прак�
тически исключает потери, имеющие место 
при естественном нересте, – неполное опло�
дотворение, вымывание икры потоком при 
строительстве гнезда, выедание хищниками, 
гибель в плотном грунте при недостатке кисло�
рода. Разрабатывая инкубационные устройст�
ва и технологии их использования, авторы 
стремятся получить жизнестойких личинок ло�
сося, которые способны сами расселяться из 
них по выростным участкам рек. В результате 
из цикла воспроизводства исключается ряд не�

гативных последствий, имеющих место при за�
водском выращивании, таких как слабая физи�
ческая выносливость, отсутствие навыков пи�
щевого и оборонительного поведения в интен�
сивном речном потоке и, как следствие, высо�
кий уровень гибели такой молоди еще до ее 
ската в нагульные водоемы [Казаков, 1982; 
Щуров, 1990]. 

Необходимо отметить, что естественные 
речные условия, в которых проводятся испыта�
ния конструкций и технологий, существенно 
различаются. Так, в нерестовых реках Герма�
нии, Шотландии или южной Норвегии в зимний 
период практически нет устойчивого ледового 
покрова, и это позволяет разработчикам за�
кладывать в технологию периодический кон�
троль процесса инкубации, включающий очи�
стку фильтрующих элементов и удаление по�
гибших эмбрионов [Bams, 1985; Donaghy, 
Verspoor, 2000 и др.]. Между тем на севере 
России в реках образуется мощный и устойчи�
вый ледовый покров на протяжении 5–7 меся�
цев, что практически исключает использование 
инкубационных устройств, в которых преду�
сматривается обслуживание. 

В связи с этим цель настоящей работы за�
ключалась в разработке технологии и инкуба�
ционных устройств, которые позволяют в реках 
Восточной Фенноскандии получать жизнестой�
кую молодь атлантического лосося. Это наибо�
лее важно для восстановления численности 
стад лососевых рыб в реках, где их запасы по 
различным причинам существенно снизились, 
а также для воссоздания стад на тех реках, где 
популяции лосося были утрачены. 

Материалы и методы 

Работа проводилась с 20 марта по 22 июня 
2008 г. на территории заповедника «Кивач», на 
одноименном пороге р. Суны (62°16’ с.ш., 33°59’ 
в.д.), расположенном в 300 м ниже водопада. 
Река относится к бассейну Онежского озера, до 
1964 г. имела статус лососевого нерестового 
водоема [Смирнов, 1971]. В настоящее время в 
результате планомерных выпусков молоди шуй�
ской популяции пресноводного лосося в реку в 
районе порога Кивач наблюдаются возврат про�
изводителей, их нерест и появление новых гене�
раций молоди. Таким образом, использование 
икры пресноводного лосося шуйской популя�
ции, географически близкой к р. Суне, вполне 
оправданно. В условиях высокой прозрачности 
воды немаловажно расположение порога Кивач 
на заповедной территории, то есть весьма за�
метные испытываемые конструкции фактически 
находились под охраной.  

Икра пресноводного лосося была получена 
на Шуйском рыбопункте (п. Нижний Бесовец) и 
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инкубировалась с осени 2007 г. на Кемском 
рыбоводном заводе. Согласно разработанной 
нами сокращенной технологии, оплодотворен�
ную икру выдерживали на рыбоводном заводе 
с октября по март. Ко второй половине марта 
развитие эмбрионов достигало стадии «гла�
зок». В течение указанного периода процесс 
инкубации икры контролировался, произво�
дился отсев погибших эмбрионов. Затем 
20 марта, когда с большей части порога в 
р. Суне сошел лед, икра, помещенная в термо�
бокс, была доставлена с рыбоводного завода в 
заповедник. В тот же день ее заложили в гнез�
да�инкубаторы и установили на двух площад�
ках галечно�валунного грунта порога.  

Специально были разработаны и изготовле�
ны два типа компактных конструкций гнезд�ин�
кубаторов лососевой икры с целью получения 
жизнестойких, свободно расселяющихся личи�
нок. Одна из них – цилиндрическая, вкручивае�
мая или погружаемая в галечный грунт, услов�
но названная «штопор». Вторая – по виду упло�
щенная «шайба», прижимаемая ко дну под ве�
сом стального грузового кольца (рис. 1а, б, г). 
В обеих конструкциях гнезд�инкубаторов зало�
жена идея использования подруслового потока 
для обеспечения благоприятных условий раз�
вития икры – омывания, оттока метаболитов и 
аэрации. 

Всего было установлено три вкручиваемых 
и 10 донных гнезд, в которые загружено око�
ло 1150 икринок. Точное количество икры  
определялось по фотографиям, сделанным 
перед закрытием гнезд (см. рис. 1в). В даль�
нейшем область расселения и плотность  
распределения сеголеток лосося из искус� 
ственных гнезд контролировали подводными 
наблюдениями.  

Конструкции гнезд�инкубаторов 

В разработанной конструкции «штопор» 
естественно очищенная от наносов вода под�
руслового потока забиралась с оптимальной 
глубины (10–12 см) в грунте порога. Данное 
устройство за счет вспомогательного приспо�
собления может быть установлено в разных 
по гидрологическим условиям реках, в том 
числе в таких руслах, дно которых сложено 
крупными фракциями гальки и мелкого валу�
на. Устройство состоит из корпуса цилиндри�
ческой формы, внутреннее пространство ко�
торого используется в качестве инкубацион�
ной камеры (рис. 2а). Сверху камера закрыта 
крышкой, имеющей наклон к горизонтальной 
поверхности под углом от 5 до 45°. При ее на�
клоне менее 5° выход активно плавающих ли�
чинок из устройства затруднен, поэтому они 
могут в нем задерживаться. Наибольший эф�
фект концентрации личинок перед выходным 
патрубком наблюдался при наклоне крышки 
на угол более 15°. При углах свыше 45° прихо�
дилось увеличивать высоту устройства, что 
делало его не защищенным от сносимых ос�
татков древесины или кусков льда. Крышка 
может быть повернута относительно оси и ус�
тановлена вертикально, что удобно при за�
грузке оплодотворенной икры в устройство. 
Инкубационная камера разделена на две час�
ти концентрирующим кольцом с внутренним 
диаметром 10–15 мм. Величина отверстия 
определялась возможностью попадания под�
вижных личинок через концентрирующее 
кольцо в верхнюю часть камеры и последую�
щего их выхода из устройства. Кольцо также 
снижало вероятность обратного ската ли� 
чинок. В нижней части камеры установлен  

 

 

 

Рис. 1. Порог под водопадом Кивач (20.03.2008). Вкручивание 
гнезда типа «штопор» в грунт (а), рабочее положение «штопора» (б). 
Фотографирование икры для учета заложенного количества в 
каждое из гнезд (в), гнезда типа «шайба» перед загрузкой 
оплодотворенной икры (г) 
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перфорированный поддон, на котором закре�
плен искусственный инкубационный субстрат 
в виде бугорков из силикона. В полузатоплен�
ном состоянии устройства на субстрат «про�
ливается» оплодотворенная икра. Ниже под�
дона в корпусе со стороны подсасываемого 
из грунта подруслового потока высверлены 
отверстия для поступления очищенной воды 
внутрь корпуса устройства. Еще ниже отвер�
стий находится разрыхлитель грунта. Он изго�
товлен в виде двух перпендикулярно установ�
ленных пластин треугольной формы с углом 
при вершине от 90 до 120°. Лабораторные 
гидравлические исследования показали, что 
указанные пределы изменения угла при вер�
шине наиболее оптимальны для разрыхления 
грунта путем вкручивания данного устройст�
ва. Для крепления коловорота при вкручива�
нии гнезда в грунт с внешней части корпуса 
имеются вертикальные приливы. Расселение 
личинок лосося происходит из верхней части 
камеры, где предусмотрен эвакуационный 
патрубок. Вода подруслового потока просачи�
вается через отверстия и пространство между 
пластинами рыхлителя грунта, попадая в ин�
кубационную камеру, где постоянным свежим 
потоком эмбрионы омываются и аэрируются, 
подобно тому, как это происходит в естест�
венных нерестовых гнездах. 

Инкубатор типа «шайба» представляет со�
бой цилиндрический уплощенный полимерный 
бокс диаметром 12 см (рис. 2б). Внутри уст�
ройства расположен перфорированный под�
дон, на поверхности которого нанесен силико�
новый субстрат в виде разделительных бугор�
ков. В верхней части гнезда закреплен эвакуа�
ционный патрубок. С наружной стороны инку�
батора насаживается стальное грузовое коль�

цо, обеспечивающее прижим ко дну и устойчи�
вость конструкции в период паводка. 

Перед установкой «шайбы» в речной поток в 
камеру через патрубок с помощью воронки за�
ливают вместе с водой около 100 оплодотво�
ренных икринок лосося. Затем при погружении 
в воду выходное отверстие патрубка закрыва�
ют крышкой. В воде через отверстие в пробке 
воздух выпускается из гнезда. При его покачи�
вании икра, находящаяся в камере, равномер�
но распределяется по инкубационному суб�
страту в пространстве между силиконовыми 
бугорками. Гнездо�инкубатор ставят на мел�
кую гальку дна и слегка вдавливают, чтобы 
поддон тесно соприкасался с грунтом, а патру�
бок был направлен по течению. При снятии 
пробки с патрубка в гнездо начинает поступать 
вода подруслового потока, подсасываемая че�
рез поддон. Весь период инкубации происхо�
дит омывание эмбрионов слабым и ровным по�
током, который выводится через эвакуацион�
ный патрубок. 

После того как из икринок вылупятся личин�
ки, они некоторое время лежат на боку на суб�
страте, а затем поднимаются «на плав», совер�
шая хаотичные движения. При полном расса�
сывании желточного мешка движение стано�
вится круговым, и это способствует случайно�
му попаданию личинок в эвакуационный патру�
бок и выходу их наружу в естественный поток. 
Подъем «на плав» может растянуться по вре�
мени на одну неделю, поэтому личинки «выхо�
дят» через патрубок постепенно. Расположе�
ние устройства в речном потоке, использова�
ние подруслового потока для омывания икры и 
снабжения ее кислородом создают условия в 
инкубационной камере, близкие к условиям в 
естественных нерестовых гнездах. 

а)      б)
 

Рис. 2. Схема гнезд�инкубаторов типа «штопор» (а) и «шайба» (б) 

1 – корпус гнезда, 2 – субстрат с силиконовыми лунками, 3 – поступление воды подруслового потока, 4 – дренажные 
отверстия, 5 – патрубок для оттока воды и выхода личинок, 6 – грузовое кольцо, 7 – икра, 8 – поворачиваемая крышка для 
загрузки икры, 9 – разрыхлитель грунта, 10 – концентрирующее кольцо, 11 – приливы 

а
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Результаты 

На р. Суне под водопадом Кивач 2 мая прове�
дена первая проверка искусственных гнезд�ин�
кубаторов, которые были установлены 20 марта 
2008 г. с загруженной в них икрой пресноводно�
го лосося на стадии развития «глазок». Темпера�
тура воды достигла 2–3°С, река в районе порога 
полностью освободилась от льда. Для контроля 
развития эмбрионов, оценки характера и степе�
ни заиления были подняты три конструкции типа 
«штопор» и четыре – типа «шайба» (рис. 3 а–г).  

Конструкция «штопор». После поворота 
крышек и последовательного переливания 
содержимого гнезд в раздельные пластико�
вые контейнеры установлено, что практически 
все личинки выклюнулись. Выживаемость эм�
брионов во всех трех гнездах составила 96–
97%. От погибших икринок остались почти 
пустые белые оболочки. Следует отметить вы�
сокую чистоту воды внутри конструкций – 
заиление к моменту проверки отсутствовало, 
однако в целом производительность данной 
конструкции остается весьма низкой из�за 
малой площади инкубационного субстрата. 
По этой причине в гнездо типа «штопор» за�
гружалось всего 24–27 икринок.  

Конструкция «шайба». Содержимое подня�
тых конструкций было также перелито в раз�
дельные пластиковые контейнеры. Визуальный 
контроль показал, что выклюнулось 96–97 % эм�
брионов, то есть из 100 загруженных икринок 
число погибших составило всего 3–4 шт. Вы�
клюнувшиеся эмбрионы, как и в гнезде «што�
пор», демонстрировали высокую подвижность, 
несмотря на наличие крупного желточного меш�
ка, перемещались они в основном лежа на боку.  

Отметим, что в конструкции «шайба» наблю�
далось заиление в виде мелкодисперсного 
ила, который комковался внутри инкубацион�
ного пространства, а также им были забиты не�
которые отверстия в поддоне, через которые 
вода поступает в гнездо. 

По окончании контрольных работ, прово�
дившихся 2 мая, эмбрионы были «перелиты» в 
гнезда, конструкции собраны и установлены в 
пороге на прежние места.  

Вторая проверка осуществлялась 23 мая, 
когда температура воды достигла 7–8°С. Перед 
этим, с 5 по 17 мая, в реке прошел основной 
пик паводка и уровень воды стал весьма быст�
ро снижаться. Срок проверки выбран не слу�
чайно, так как при такой температуре в естест�
венных гнездах личинки лосося находятся в ак�
тивном состоянии и далее при ее повышении 
до 10–11°С начинают постепенно «выбираться» 
из гальки на поверхность дна. К этому моменту 
в реке изменились гидрологические условия: 
уровень воды после основного паводка остал�
ся повышенным на 10 см, и на 30 % снизилась 
прозрачность воды. За истекший период с пра�
вой стороны порога (по течению) грунт оказал�
ся сильно вспаханным за счет сброса через во�
допад льдин с вышерасположенных озеровид�
ных расширений. Это затруднило поиск уста�
новленных там конструкций типа «шайба». 
В дальнейшем такие особенности весеннего 
паводка следует учитывать при выборе мест 
для установки гнезд�инкубаторов. Всего было 
поднято одна конструкция типа «штопор» и 
две – типа «шайба» (рис. 4 а–г). 

Конструкция «штопор». Содержимое через 
верхнюю поворотную крышку перелито в пла�
стиковый контейнер (рис. 4б). За истекший пе�

 

 
   

 

 
Рис. 3. Первая контрольная проверка успешности выклева личинок 
лосося в гнездах�инкубаторах типа «штопор» (а, б) и «шайба» (в, г) 
(02.05.2008) на пороге под водопадом Кивач 
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риод погибло только две личинки, а остальные 
оказались живыми и подвижными. Желточный 
мешок рассосался у них на 2/3 объема. Вода 
содержала незначительное количество взму�
ченного мелкодисперсного ила.  

Конструкция «шайба». Подсчет личинок и 
оценка их состояния осуществлялись также по�
сле открытия крышки и переливания содержи�
мого в пластиковый контейнер. Замутнение во�
ды в этом типе гнезда было несколько выше, 
чем в «штопоре», однако выживаемость личи�
нок тоже оказалась высокой – всего в гнезде 
№ 10 погибла одна личинка и в гнезде № 6 – 
две (рис. 4 в, г). 

Снижение количества личинок на 2–3 экз. в 
обоих типах конструкций свидетельствовало о 
начале их выхода из гнезд в межгалечное про�
странство речного грунта. Причем это был ак�
тивный выход жизнеспособных личинок, так 
как вымывание погибших невозможно из�за 
конструктивных особенностей обоих гнезд. 

С целью продолжения испытания содержи�
мое контейнеров было снова залито в соответ�
ствующие гнезда, которые затем установили 
на прежние места в грунт реки. 

Заключительная проверка искусственных 
гнезд�инкубаторов в р. Суне была проведена 
6 июня 2008 г. (рис. 5). Все три конструкции ти�
па «штопор» были обнаружены и подняты. Ли�
чинки вышли из гнезд в окружающее придон�
ное пространство. Повреждений корпуса или 
нарушения установки в грунт не наблюдалось. 
Эффективность инкубации икры в них состави�
ла около 93%. Из десяти установленных гнезд�
инкубаторов типа «шайба» найдено девять. По 
соотношению заложенной икры, выклюнувших�
ся эмбрионов и покинувших гнезда личинок 

эффективность инкубации в 8 конструкциях 
достигла 94–97 %. В некоторых гнездах еще 
оставались отдельные личинки, у которых пол�
ностью рассосался желточный мешок 
(рис. 5 а). В гнезде № 5, которое оказалось за�
сыпанным мелким песком, икра погибла (рис. 
5 б). Это связано со вспахиванием грунта льди�
нами, сносимыми в паводковый период, и пе�
ремещением песка.  

Расселение личинок из гнезд. В обоих вари�
антах конструкций выход и расселение личи�
нок из гнезд�инкубаторов начались с 22 мая и 
продолжались до первых чисел июня, то есть в 
те же сроки, что и при естественном нересте. 
Подводными наблюдениями, выполненными 
23 и 25 мая, установлено, что при прогреве во�
ды до 11–12°С происходило массовое рассе�
ление личинок лосося из гнезд�инкубаторов. 
К этому моменту желточные мешки полностью 
рассосались и личинки лосося покидали гнез�
да через эвакуационные патрубки, попадая в 
поверхностный слой грунта. Возле гнезд на 
площади около 5 м2 плотность распределения 
личинок достигала 17±6 экз./м2. Затем в тече�
ние 5–7 сут происходило их первичное рассе�
ление вниз по течению на расстояние около 
20–25 м, почти до границы порога с плесом. 
К 30 мая плотность распределения личинок 
возле гнезд�инкубаторов снизилась до 
8±3 экз./м2. В процессе расселения личинки 
становились мальками – переключались на эк�
зогенное питание и приобретали чешуйный по�
кров (рис. 5 в). На этой стадии их перемеще�
ние по течению заканчивалось и начиналось 
вторичное перераспределение из центральной 
части русла к прибрежным участкам порога. 
Как нами показано ранее, вторичное расселе�

 
   

 
Рис. 4. Вторая контрольная проверка (23.05.2008) жизнеспособности 
личинок лосося в гнездах�инкубаторах (а), содержимое «штопора» 
(б) и «шайбы» (в), личинки лосося перед выходом из гнезда (г) 
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ние сеголеток лосося происходит при активной 
локомоции против течения и связано с устой�
чивым проявлением у них реореакции [Veselov 
et al., 1998]. К III–IV декадам июня, с переходом 
паводкового режима в меженный, расселение 
сеголеток лосося завершалось и их распреде�
ление приняло мозаично�агрегированный ха�
рактер, как и у диких пестряток лосося старших 
возрастных групп. 

Обсуждение 

Известно, что еще в 1905–1906 гг. Вальтер 
Гейн провел опыты по инкубации икры и вы�
держиванию личинок форели в грунте. Он вы�
явил преимущества такого метода выращива�
ния личинок под слоем гальки по сравнению с 
искусственным разведением, так как были 
достигнуты высокая выживаемость и само�
распространение личинок по участкам обита�
ния. В 1908 г. появились новые образцы ис�
кусственных инкубаторов, представлявшие 
собой деревянные ящики (120•60•45 см). Эти 
ящики устанавливали осенью в русле ручьев 
на предполагаемых выростных участках и по�
следовательно загружали слоем гальки, за�
тем слоем оплодотворенной икры и покрыва�
ли снова галькой. Ящики «зимовали» до ве�
сеннего выхода из них и самостоятельного 
расселения личинок [Тихий, 1925]. 

Наш соотечественник И. И. Кузнецов [1923] 
писал: «… достигнуть правильного решения … 
можно только тогда, когда явится возможность 
приблизить способ искусственного размноже�
ния к размножению естественному, то есть ес�
ли будем пользоваться для оплодотворения 
икры рыбою в тех реках… которая зайдет в 
речку сама, а икру выращивать не в заводах, а 
в речке, применяясь, с одной стороны, к благо�
приятным условиям выращивания в естествен�
ных условиях и, с другой стороны, устраняя все 
неблагоприятные в них условия развития икры 
и мальков (обсыхание, промерзание гнезд и 
проч.)». Выводы И. И. Кузнецова были основа�
ны на проведенном в 1918 г. опыте с закапыва�

нием оплодотворенной икры кеты и горбуши в 
галечный грунт на р. Праурэ (приток р. Амур, 
Дальний Восток). Результат превзошел ожида�
ния. Проверка состояния искусственных гнезд 
в марте показала наличие первых жизнеспо�
собных личинок в поверхностном слое гальки 
«…среди которых немного было со всосавши�
мися пузырями, а большинство еще с узким не 
сросшимся продольным швом на брюшке… ок�
рашенным в розово�серебристый цвет». По�
вторная проверка через пять дней выявила, что 
личинки из средних слоев гальки «перебра�
лись» в верхние и группировались у поверхно�
сти в межгалечном пространстве, постепенно 
расселяясь по участку обитания. 

Все это довольно точно отражает расселе�
ние личинок лосося из естественных гнезд 
[Phillips, Koski, 1969; Веселов, Калюжин, 2001] 
и подтверждает идею возможности искусст�
венной инкубации оплодотворенной икры в 
реках с получением практически «дикой» мо�
лоди без затратного заводского выращива�
ния. И. И. Кузнецов показал преимущества 
этого метода над заводским воспроизводст�
вом, однако военно�политическая обстановка 
и экономические трудности в реализации 
проводимых мероприятий не давали возмож�
ности развиться этому направлению еще дол�
гое время. Вместе с тем М. И. Тихий [1925] 
подвел итог работам того периода: как отече�
ственные, так и иностранные исследователи 
не имели возможности полного учета резуль�
татов инкубации при экспериментах и, следо�
вательно, эффективность метода неизвестна, 
закапывание икры в грунт – весьма трудоем�
кий процесс, оптимальная глубина закладки 
икры не проработана.  

Затем в начале 70�х гг. прошлого века поя�
вилась разработка С. И. Баркова и И. Н. Гриню�
ка [1970, 1971]. Они предложили закапывать 
оплодотворенную икру в речной грунт с помо�
щью специальной лопатки. К сожалению, авто�
ры повторили печальный опыт – в тот период 
не было возможности контролировать резуль�
тат, используя метод подводных наблюдений 

 
 
Рис. 5. Третья контрольная проверка (06.06.2008) результатов выхода личинок лосося из гнезд: последние личинки 
в «шайбе» (а), погибшие личинки в гнезде, засыпанном песком (б), отловленные возле гнезд мальки (в) 
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или электролов, поэтому приспособление так и 
осталось не востребованным. 

С конца 70�х гг. прошлого столетия широкое 
распространение среди экспериментаторов 
получили боксы Виберта (Vibert boxes), пред�
ставлявшие собой перфорированные пласти�
ковые коробки, умещавшиеся на ладони, в ко�
торые послойно закладывали гальку и оплодо�
творенную икру лососевых видов рыб. Сами 
боксы или их модификации в виде сетчатых ци�
линдров после загрузки закапывались на раз�
ную глубину в речной грунт. В большинстве 
случаев авторы сталкивались с главной про�
блемой – накоплением в боксах губительных 
для эмбрионов осадков, постепенно затруд�
нявших аэрацию икры и эмбрионов, отток ме�
таболитов. Вместе с тем в чистых реках удава�
лось получить высокий выход саморасселяю�
щихся личинок [Harshbarger, Porter, 1979, 
1982; Rubin, 1995 и мн. др.]. 

Таким образом, способ закладки оплодо�
творенной икры в грунт и дальнейшее разви�
тие молоди лосося в естественных речных ус�
ловиях давно привлекали рыбоводов, но их 
осуществление затруднялось из�за техниче�
ских сложностей и трудоемкости работ. В на�
стоящее время, с появлением новых техноло�
гий и материалов, проведением детальных ис�
следований естественного нереста, структуры 
и гидравлики нерестовых гнезд, а также воз�
можностями транспортной доставки икры, та�
кой способ воспроизводства лосося снова ста�
новится перспективным [Лупандин и др., 2005; 
Веселов и др., 2007].  

Основная проблема искусственных гнезд�
инкубаторов – это накопление внутри конст�
рукций осадков типа ила, песчинок, раститель�
ных остатков. В речных условиях, как известно, 
в галечном грунте существует естественно�
очищенный подрусловой поток [Леман, Кляш�
торин, 1987], который формирует благоприят�
ные условия для развития эмбрионов лососе�
вых рыб – транспорта кислорода и оттока про�
дуктов жизнедеятельности.  

Ряд европейских исследователей пошел по 
пути конструирования речных гнезд�инкубато�
ров, которые периодически должны обслужи�
ваться, то есть изыматься из реки для промыв�
ки или смены фильтра, отсева погибших эм�
брионов. В условиях теплой зимы и практиче�
ски при отсутствии ледового покрова это впол�
не оправданно [Bams, 1985; Donaghy, Verspoor, 
2000], однако на территории Северо�Запада 
России, при суровых зимах и ледоставе на 
протяжении 7–8 месяцев, наблюдение и кор�
ректировка процесса инкубации становятся 
невозможными. В связи с этим в основу функ�
ционирования конструкций гнезд�инкубаторов 
лососевой икры, устанавливаемых в реках, на�

ми было положено использование подруслово�
го потока.  

Разработка технологии искусственного вос�
производства лососевых рыб в естественных 
условиях была начата нами в 2003 г. на реках 
Умба, Индера (бассейн Белого моря) и Лосо�
синка (бассейн Онежского озера) [Лупандин и 
др., 2005]. С 2006 г. и по настоящее время они 
проводятся в двух направлениях.  

Первое – это разработка полноцикловой и 
сокращенной технологий. Полноцикловая – ко�
гда сразу после оплодотворения (октябрь) ик�
ра закладывается в устройства, устанавливае�
мые на порогах рек до весны следующего года. 
Сокращенная – инкубация икры на рыбовод�
ном заводе происходит только до стадии 
«глазка», достигаемой в марте (использована 
на р. Суне). Затем ее транспортируют к реке и 
закладывают в гнезда�инкубаторы, которые 
через пропиленные во льду майны устанавли�
вают на дне реки. В обоих вариантах выход и 
расселение жизнестойких личинок из гнезд�
инкубаторов происходит в конце мая – начале 
июня, как и при естественном нересте. Суще�
ственно и то, что сокращенная технология по�
зволяет доставлять икру по бездорожью с по�
мощью снегоходов, и то, что эта икра уже 
пройдет контроль на выживаемость на рыбо�
водном заводе. На стадии «глазок» икра имеет 
высокую устойчивость к механическим воздей�
ствиям, поэтому допускается ее длительная 
транспортировка [Казаков, 1982]. Выбор пе�
риода перевозки – март – обусловлен еще и 
тем, что температура воздуха становится близ�
кой к нулю или несколько выше, что также за�
щищает икру от повреждения низкими темпе�
ратурами при загрузке в искусственные гнез�
да�инкубаторы. 

Второе направление исследований – это 
разработка конструкций гнезд�инкубаторов, 
устанавливаемых на дне реки, в которых для 
инкубации икры используется вода подрусло�
вого потока. Положительный результат уда�
лось достичь в тех конструкциях, где водоза�
бор осуществлялся через перфорированный 
поддон [Веселов и др., 2007]. В пространстве 
поддона, прижатого к галечному грунту, про�
исходило резкое снижение скорости течения. 
За счет этого наносные взвеси осаждались, а 
очищенный поток проникал через отверстия в 
субстрате, омывая икру. В этом случае конст�
рукции гнезд�инкубаторов можно было сде�
лать более компактными и защищенными от 
внешних повреждений сносимым льдом или 
древесиной. Испытания в 2007 г. на реках Ло�
сосинке (Карелия) и Индере (Кольский п�ов) 
показали перспективность данного направле�
ния работ по искусственному воспроизводст�
ву лосося в естественных условиях. В резуль�
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тате был предложен новый способ и две но�
вые конструкции гнезд�инкубаторов, которые 
в условиях р. Суны позволили достичь высо�
кой эффективности инкубации икры (в от�
дельных гнездах она составляла 97 %). Этим 
способом можно устанавливать гнезда�инку�
баторы со льда или в промоины в весеннее 
время, когда икра находится на стадии «гла�
зок». Следует, однако, принять во внимание 
то, что вода в р. Суне относительно более 
чистая, чем в других лососевых реках, поэто�
му необходимо продолжить совершенство�
вать способ водозабора подруслового потока 
и провести испытания на реках с большим ко�
личеством влекомых потоком частиц.  

Таким образом, апробированная новая 
технология исключает полноцикловую инкуба�
цию икры на рыбоводных заводах, подращи�
вание молоди и транспортировку ее к месту 
выпуска в реку. Она также не предусматрива�
ет наличие необходимого для нереста суб�
страта и может применяться на достаточно 
обширных частях порогов и перекатов рек, 
при наличии подходящих гидравлических ре�
жимов потока, идентичных естественным вы�
ростным участкам. При высоком проценте ис�
кусственно оплодотворенной икры и защите 
ее в гнездах�инкубаторах от хищников разра�
ботчики, как показали результаты экспери�
мента, вправе рассчитывать на высокий про�
цент выхода жизнестойких личинок лосося, 
которые будут развиваться в природной сре�
де, физически не отличаясь от дикорастущей 
молоди.  

Заключение 

Разработана новая технология искусствен�
ного воспроизводства лососевых рыб в есте�
ственных условиях, основанная на заверше�
нии заводской инкубации эмбрионов со ста�
дии «глазок» до полноценных личинок с помо�
щью гнезд�инкубаторов, устанавливаемых на 
дне реки. Предложены две новые компактные 
конструкции, позволяющие получать жизне�
стойких мальков, самостоятельно расселяю�
щихся по выростным участкам рек. В этих 
гнездах для создания благоприятных условий 
развития эмбрионов используется естествен�
но очищенный от наносов подрусловой поток 
(патент на полезную модель №83687, 2009 г. 
и патент на изобретение №2386248, 2010 г.).  

Испытание в течение 2,5 мес. (конец марта 
– начало июня) двух типов конструкций, уста�
новленных на пороге р. Суны, показало высо�
кую эффективность инкубации икры в естест�
венных условиях. В конструкциях гнезд типа 
«штопор» выход личинок лосося составил око�
ло 95 %, типа «шайба» – 94–97 %. В первой на�

блюдается меньшее заиление, однако во вто�
рой инкубируется значительно большее коли�
чество икры.  

Гибридный вариант обеих конструкций в 
настоящее время испытывается на р. Лижме 
(Кондопожский район, Карелия), проверку ко�
торых предполагается провести 2 и 20 мая 
2011 г., перед началом естественного выхода 
личинок из нерестовых гнезд. 

Следующим этапом работ станет масштаб�
ное испытание усовершенствованных конст�
рукций с целью получения высоких плотностей 
распределения сеголеток лосося (3–5 экз./м2 к 
началу августа). Провести такую работу пред�
полагается на пустующих порогах и перекатах 
нерестовых модельных рек Карелии и Кольско�
го п�ова. Положительный опыт создания искус�
ственных гнезд и инкубации в них икры будет 
использован для восстановления численности 
популяций атлантического лосося на рекульти�
вированных после лесосплава реках. Этот 
опыт необходим для полной реконструкции 
стад на бывших лососевых реках, которые ут�
ратили их в результате гидростроительства 
или иной хозяйственной деятельности, но со�
хранили к настоящему времени все необходи�
мые гидробиологические показатели, соответ�
ствующие требованиям к размножению и раз�
витию лососевых видов рыб. 

Работа выполнена по программе Президиу�
ма РАН «Биологические ресурсы России», те�
ма «Разработка инновационной технологии ис�
кусственного воспроизводства лососевых рыб 
в естественных условиях с использованием 
гнезд�инкубаторов».  
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИЗУЧЕНИЕ ДЕЙСТВИЯ ИОНОВ КАДМИЯ  
НА ВЫЛУПЛЕНИЕ ЛИЧИНОК КАРТОФЕЛЬНОЙ 
ЦИСТООБРАЗУЮЩЕЙ НЕМАТОДЫ 

Л. И. Груздева, Е. М. Матвеева, А. А. Сущук 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Экспериментально изучено влияние кадмия на становление паразито�хозяинных от�
ношений, в частности на процесс вылупления инвазионных личинок картофельной 
цистообразующей нематоды. Апробирован метод использования логистической мо�
дели, позволяющей выявлять влияние исследуемых веществ на все стадии процесса 
вылупления картофельной нематоды. Показано, что ионы кадмия ускоряют наступле�
ние периода активного вылупления личинок: в контроле 50% личинок, находящихся в 
цисте, вылупилось к 18 дню, в опытных вариантах – к 14 дню эксперимента. Сжатие во 
времени стадии активного вылупления личинок дает паразиту преимущество уско�
ренного проникновения в корни картофеля и способствует увеличению степени зара�
женности растений на загрязненных кадмием картофельных полях.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  кадмий, картофельная цистообразующая нематода, 
вылупление. 

L. I. Gruzdeva, E. M. Matveeva, A. A. Suschuk. EXPERIMENTAL STUDY 
OF EFFECTS OF CADMIUM IONS ON THE HATCHING PROCESS OF 
POTATO CYST NEMATODE LARVAE 

The effect of cadmium on the establishment of host�parasite interactions, particularly, 
on the hatching of potato cyst nematode invasive juveniles was experimentally studied. 
Application of a logistic model allowed us to reveal the influence of the tested 
substances at all stages of the nematode hatching process. It was shown that cadmium 
ions speeded up the period of the most active juvenile emergence from cysts. In the 
control 50% of juveniles hatched by the 18th day, in the experiment they emerged early 
(by the 14th day). The parasite benefited from the shortening of this stage as it could 
sooner penetrate the host roots and raise the infestation level of the plants in the 
cadmium�contaminated fields. 

K e y  w o r d s :  cadmium, potato cyst forming nematode, juvenile hatching. 

 
Введение 

Одним из примеров влияния человека на 
естественные природные сообщества служит 
создание условий для широкого распростра�
нения патогенных организмов. Для Карелии та�
ким инвазийным видом является картофельная 

цистообразующая нематода Globodera 
rostochiensis (Wollenweber, 1923) Behrens, 1975 
– опасный вредитель картофеля. В настоящее 
время картофельная нематода (КЦН) отмечена 
в большинстве областей европейской части 
России. Несмотря на карантинные ограниче�
ния, этот паразит имеет тенденцию к прогрес�
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сирующему распространению в зонах России, 
где выращивается картофель. В Республике 
Карелия она была выявлена впервые на при�
усадебных участках в 1976 г. [Соловьева и др., 
1980]. За более чем 30 лет картофельная не�
матода продвинулась далеко на север, граница 
ее ареала от 62° достигла 67° с.ш. [Груздева, 
Матвеева, 2010].  

Картофельная нематода является облигат�
ным седентарным эндопаразитом корневой сис�
темы растений картофеля. Как узкоспециализи�
рованный паразит она характеризуется почти 
абсолютной зависимостью от растения�хозяина 
для прохождения жизненного цикла, который на�
чинается с процесса вылупления личинок нема�
тоды, их проникновения в корни картофеля, 
дальнейшего развития через ряд личиночных 
стадий до фазы самок, их оплодотворения и 
превращения в цисты. Последние, находясь в 
почве, являются стацией переживания неблаго�
приятных условий для вновь сформированных 
личинок нематоды. Массовый выход личинок из 
цист на начальном этапе становления паразито�
хозяинных отношений возможен только после 
стимуляции корневыми выделениями хозяина во 
время активного роста придаточных корней рас�
тений картофеля. В отсутствие культуры цисты 
могут сохранять жизнеспособность в течение 
длительного времени (10–15 лет), что является 
адаптивной стратегией паразита к переживанию 
неблагоприятных условий среды, которая осу�
ществляется через облигатную и факультатив�
ную диапаузы. 

Исследования по изучению фауны почвен�
ных нематод картофельных полей Республики 
Карелия показали высокую численность инва�
зионных личинок нематоды в загрязненных тя�
желыми металлами почвах [Груздева, Сущук, 
2008]. Повышенное содержание тяжелых ме�
таллов (ТМ) в почве может быть обусловлено 
как естественными причинами (особенности 
геологического строения подстилающих по�
род), так и техногенным загрязнением среды. 
Примером естественного повышенного фона 
ТМ может служить о. Кижи. Почвы острова 
сформированы на шунгитовой морене и флю�
виогляциальных отложениях (озовые гряды), 
которые благодаря шунгитам и диабазам обо�
гащены Co, Ni, Cd, Cr, Zn, Pb, Cu и другими 
микроэлементами [Морозова, 2005]. Исследо�
вания почв индивидуальных участков, располо�
женных вдоль авто� и железнодорожных маги�
стралей на территории г. Петрозаводска, пока�
зали наличие в них широкого спектра метал�
лов�загрязнителей: Pb, Ni, Co, Zn, Mn. Анализ 
золы сельскохозяйственных культур, выращен�
ных на огородных участках в черте города, вы�
явил значительные количества в них Ni, Pb, Mn, 
Cr, Co, Zn, Sr [Федорец, Медведева, 2005]. 

По рекомендации ЮНЕП (Программа ООН по 
окружающей среде) в программы мониторинга 
включены Hg, Pb, Cd как опасные для теплокров�
ных организмов. Наиболее сильными фитоток�
сикантами считают: Cd>Ni>Cu>Zn>Cr>Pb (ряд 
по убыванию токсичности) [Лазарева, 1992]. В 
обобщенном виде ряд токсичности металлов для 
микроорганизмов выглядит следующим обра�
зом: Hg>Ag>Cd>Pb>Cu>Co>Ni>Zn [Евдокимова 
и др., 1984].  

Цель исследования – выявление роли тяже�
лых металлов в становлении паразито�хозяин�
ных отношений и возможного механизма влия�
ния техногенного загрязнения на уровень па�
разитарной инвазии на примере изучения про�
цесса вылупления личинок картофельной не�
матоды в присутствии ионов кадмия. Работа 
такого плана проводится в России впервые. 

Материалы и методы  

Цисты Globodera rostochiensis Woll, патотип 
Ro1, были размножены в лабораторных усло�
виях при заражении восприимчивого к немато�
де сорта картофеля Невский и хранились в су�
хом песке при 4оС. Жизнеспособность яиц и 
личинок нематоды составила 92 %.  

Влияние ионов кадмия на вылупление ин�
вазионных личинок нематоды исследовали в 
лабораторных условиях с использованием 
сульфата кадмия CdSO4. Концентрации соли 
подбирали опытным путем на модельных ви�
дах свободноживущих нематод. Использова�
ли концентрации соли Cd – 1,5; 3 и 6 мг/л. 
Контроль – корневые диффузаты (КД) воспри�
имчивого сорта картофеля как естественный 
фактор вылупления паразитической немато�
ды (контроль 1, КД) и дистиллированная вода 
(контроль 2, ДВ). В опыте применяли как чис�
тые водные растворы Cd, так и смеси с КД в 
соотношении 1:1.  

Процесс вылупления личинок изучали в дис�
ках из органического стекла с лунками диамет�
ром 20 мм и емкостью 1,5 мл, в которые встав�
лялись капроновые сетки с диаметром ячеек 
0,18 мм. Цисты помещали в исследуемые рас�
творы на глубину 1 мм. Диски выдерживали во 
влажной камере при комнатной температуре 
[Мяги, 1974]. Количество вылупившихся личи�
нок определяли на часовом стекле под биноку�
ляром с интервалом в три дня.  

Корневые диффузаты картофеля получали 
следующим способом: картофель выращивали в 
песчаной культуре 3 недели, затем начинали со�
бирать КД с вегетирующих растений 1 раз в неде�
лю в течение 5 недель. Для этого сосуды с расте�
ниями обильно поливали водой (пока вода не поя�
вится в поддоне), добавляли еще 50 мл воды и КД 
уже собирали в отдельный стакан [Matveeva, 
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2001]. Полученные таким образом КД хранили в 
закрытых стеклянных бутылках при 4С.  

В каждом варианте (из 8 в опыте) использо�
вали по 1 цисте в 10�кратной повторности. 
Продолжительность эксперимента составила 
38 дней. После этого цисты были вскрыты, ко�
личество невылупившихся личинок и яиц было 
подсчитано для определения максимального 
процента вылупления.  

Результаты эксперимента обработаны стати�
стически с использованием пакета программ 
Statistica 5 и сопоставлены с логистической (мате�
матической) моделью y = c/(1+exp(–b x (t – m))), 
где y – общий процент вылупления, t – время. 
Модель описывается тремя параметрами: вре�
мя, когда вылупилось 50 % личинок, находящих�
ся в цисте (m), темп (скорость) вылупления (b) и 
максимальный процент вылупившихся личинок 
(c) [Oude Voshaar, 1994, цит. по: Wesemael et al., 
2006]. 

Результаты 

Массовый выход личинок из цист наблюдался 
в корневых диффузатах картофеля (табл. 1). До�
бавление ионов кадмия не влияло на начало про�
цесса вылупления, выход личинок из цист проис�
ходил одновременно в контроле 1, КД и опытных 
вариантах, однако к концу эксперимента в опыт�
ных вариантах отмечено снижение численности 
вылупившихся личинок. При этом более высокая 
(6 мг/л) концентрация ионов кадмия увеличива�
ла выход личинок из цист по сравнению с други�
ми исследованными концентрациями Cd. 

Таблица 1. Вылупление личинок КЦН в растворах, 
содержащих корневые диффузаты и ионы кадмия 

Общая численность 
вылупившихся личинок Вариант 

опыта 

Начало 
вылупления,

дни в абсолютных 
цифрах 

в %  
к  контролю

Контроль 1, КД 7 218±20,24 100 
КД + 1,5 Cd 7 160±46,45 73,4 
КД + 3 Cd 7 110±39,54* 50,5 
КД + 6 Cd 7 198±51,22 90,8 

* Здесь и в табл. 3 различия между вариантами опыта и 
контролем статистически достоверны (P < 0,05).  

 
Сопоставляя данные по динамике вылупле�

ния личинок с логистической моделью, получи�
ли значения параметров модели (табл. 2) и эм�
пирическую кривую, характеризующую ход 
процесса вылупления личинок при наличии ио�
нов кадмия (рис. 1). 

Во всех вариантах эксперимента максималь�
ный процент вылупившихся личинок составил 
57–61 от общего количества яиц и личинок, со�
держащихся в цистах, скорость процесса вылуп�
ления была выше в вариантах с ионами кадмия, 
что сказывалось на значении m. В контроле 1, КД 

период активного выхода личинок из цист, когда 
вылупляется более 50 % личинок нематод, на�
блюдался к 18 дню эксперимента. Соли кадмия 
ускоряли этот процесс на 4–5 дней по сравне�
нию с контролем (см. рис. 1, табл. 2). 

 

Рис. 1. Эмпирическая кривая, показывающая 
ожидаемый процент вылупления личинок нематоды 
в корневых диффузатах картофеля при наличии 
ионов кадмия 

Таблица 2. Параметры логистической модели, 
описывающей процесс вылупления инвазионных 
личинок в присутствии корневых диффузатов 
картофеля и ионов кадмия 

Вариант опыта m, дни b с, % R2 
Контроль 1, КД 18,6±1,08а 0,57±0,06а 58,8±3,14а 0,930
КД + 1,5 Cd 13,4±1,17b 0,64±0,07аb 57,0±10,8а 0,933
КД + 3 Cd 13,5±1,50b 0,86±0,11 b 60,7±16,0а 0,945
КД + 6 Cd 13,6±0,40b 0,80±0,09 b 60,4±13,9а 0,966

Примечания. Здесь и в табл. 4: логистическая (математическая) 
модель описывается уравнением y = c/(1+exp(–b×(t – m))).  
КД – корневые диффузаты картофеля; 1,5, 3 и 6 Cd – кон�
центрации ионов кадмия, мг/л. Параметр m – время в днях, 
когда достигнуто 50% вылупление личинок, содержащихся 
внутри цист, b – темп, или скорость процесса вылупления и 
с – максимальный процент вылупившихся личинок, R2 – ко�
эффициент детерминированности. Значения, имеющие 
разные буквенные обозначения, статистически достовер�
ны (P < 0,05). 

 
Исследование влияния ионов кадмия на 

процесс вылупления личинок КЦН в экспери�
менте без корневых диффузатов растения�хо�
зяина как естественного фактора вылупления 
картофельной нематоды показало, что изучен�
ные концентрации кадмия стимулировали вы�
ход личинок из цист (табл. 3); численность ли�
чинок значительно превышала таковую в дис�
тиллированной воде (контроль 2, ДВ). 

Таблица 3. Вылупление личинок КЦН в 
дистиллированной воде и растворах соли кадмия 
различных концентраций 

Общая численность 
вылупившихся личинок Вариант  

опыта 

Начало 
вылупления,

дни в абсолютных 
цифрах 

в %  
к контролю

Контроль 2, ДВ 11 12±4,01 100 
1,5 Cd 9 22±5,28 183,3 
3 Cd 10 30±5,34* 248,6 
6 Cd 9 31±13,5* 256,9 
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Параметры m и b логистической модели 
процесса вылупления личинок картофельной 
нематоды под воздействием ионов кадмия  
и без корневых диффузатов картофеля не  
различались между вариантами опыта, за  
исключением значений максимального про�
цента вылупившихся личинок с, который был 
выше в вариантах с ионами кадмия (рис. 2, 
табл. 4).  

 

Рис. 2. Эмпирическая кривая, показывающая 
ожидаемый процент вылупления личинок нематоды 
в дистиллированной воде и растворах соли кадмия 
различных концентраций 

Таблица 4. Параметры логистической модели, 
описывающей процесс вылупления инвазионных 
личинок без корневого диффузата в присутствии 
дистиллированной воды и ионов кадмия 

Вариант опыта m, дни b с, % R2 
Контроль 2, ДВ 18±0,75а 0,41±0,02а 3,4±0,91а 0,981
1,5 Cd 18±0,42а 0,37±0,02а 6,9±1,22b 0,995
3 Cd 21±0,96а 0,49±0,06а 9,3±1,47b 0,988
6 Cd 21±1,20а 0,37±0,01а 6,0±1,01b 0,992

 
В целом изученные концентрации соли кад�

мия при наличии или отсутствии корневых 
диффузатов растения�хозяина показали сти�
мулирующий эффект на процесс вылупления 
картофельной нематоды.  

Обсуждение 

Реальность настоящего времени такова, что 
наблюдается усиливающееся негативное воз�
действие человека на природу. Это проявляет�
ся в загрязнении почвы тяжелыми металлами, 
которые включаются в почвенные трофические 
цепи, а затем проникают и в растения, оказы�
вая отрицательное влияние на их жизнедея�
тельность [Титов и др., 2007].  

Изучение фауны почвенных нематод транс�
формированных биоценозов показало, что 
при загрязнении почвы тяжелыми металлами 
увеличивается количество паразитических 
нематод растений [Хотько и др., 1982; Yeates 
et al., 1994; Georgieva et al., 2002; Sánchez�
Moreno, Navas, 2007; Pen�Mouratov et al., 

2008; Сущук и др., 2008; Matveeva et al., 2010; 
Suschuk, Gruzdeva, 2010].  

Экспериментальные исследования в лабора�
торных, а ранее и в полевых условиях позволили 
установить связь между такими факторами, как 
загрязнение почвы тяжелыми металлами и ее 
инфицированность КЦН. Так, в пахотных почвах 
Кижи в условиях монокультуры картофеля отме�
чена высокая численность нематоды, степень 
зараженности почвы колебалась от 10 до 214 
цист глободеры на 100 г почвы [Груздева, Су�
щук, 2008]. Определение концентрации ТМ в 
почве агроценозов показало, что при высоком 
заражении почвы КЦН (214 цист/100 г почвы) 
содержание Cd, Zn, Mn, Ni больше фонового 
уровня по Карелии [Федорец и др., 2007].  

Пусковым моментом развития нематоды и 
начальным этапом становления паразито�хозя�
инных отношений является процесс вылупле�
ния, включающий в себя стимуляцию корневы�
ми выделениями картофеля находящихся внут�
ри цист яиц и личинок, выход личинок из цист, 
нахождение ими хозяина и проникновение в 
корни растения. При разработке видоспеци�
фичных методов регуляции численности карто�
фельной нематоды необходимо выявить как оп�
тимальные, так и экстремальные условия для 
развития фитопаразита на всех стадиях жизнен�
ного цикла. Проведены исследования механиз�
ма вылупления инвазионных личинок как стар�
тового процесса развития нематоды [Perry, 
1986, 1998; Jones et al., 1998], химического со�
става корневых диффузатов картофеля [Evans, 
1983; Perry, 1989], облигатной и факультативной 
диапауз, позволяющих паразиту переживать не�
благоприятные условия среды [Antoniou, 1989; 
Jones et al., 1998]. Проводятся поиск веществ и 
оценка эффективности способов, регулирую�
щих численность нематоды, в том числе и в ходе 
процесса вылупления глободеры [Тимофеев, 
Понин, 1973; Груздева и др., 1999; 2010; Мат�
веева, Груздева, 1999; Matveeva et al., 2002]. 

Для вылупления личинок картофельной нема�
тоды, кроме абиотических условий (температу�
ра, влажность и др.), необходимы специфиче�
ские стимуляторы. Без них большинство личинок 
годами сохраняют жизнеспособность, находясь 
в неактивном состоянии. В отсутствие естест�
венного фактора вылупления – корневых диффу�
затов картофеля – дистиллированная вода и ио�
ны кадмия не прерывали диапаузу, в которой на�
ходились личинки в цисте, и наблюдалось лишь 
небольшое спонтанное вылупление нематоды 
(см. табл. 3), однако растворы соли кадмия бо�
лее активно стимулировали вылупление немато�
ды, чем дистиллированная вода. 

Известно, что для картофельной нематоды 
как узкоспециализированного эндопаразита 
корневые диффузаты картофеля являются наи�
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более активными стимуляторами [Мяги, 1973; 
Evans, 1983; Матвеева, Груздева, 1999; 
Matveeva et al., 2002]. В настоящей работе са�
мая высокая численность вылупившихся личи�
нок также наблюдалась в варианте с корневыми 
диффузатами картофеля (см. табл. 1). Первич�
ные данные эксперимента создают впечатле�
ние, что исследованные дозы Cd не оказывают 
сильного воздействия на процесс вылупления. 
Начало вылупления происходит одновременно в 
контроле и опытных вариантах. Вместе с тем ис�
пользование логистической модели показало, 
что добавление ионов кадмия активизировало 
процесс вылупления, особенно на начальных 
этапах. Скорость процесса вылупления была 
выше в вариантах с ионами кадмия, что сказы�
валось на значении m (время в днях, когда на�
блюдается выход 50% от общего числа личинок, 
находящихся в цисте); оно значительно сокра�
щалось в опытных вариантах по сравнению с 
контролем (см. рис. 1, табл. 2). Это создает воз�
можность более раннего проникновения инва�
зионных личинок в корни картофеля при выра�
щивании на почвах с повышенным содержанием 
кадмия, что увеличивает зараженность расте�
ния�хозяина. Установление данного факта име�
ет значение для практики возделывания карто�
феля на участках в черте города и вызывает не�
обходимость предупреждения владельцев об 
опасности снижения продуктивности растений 
на загрязненных тяжелыми металлами почвах. 

Выводы 

Оценена роль ионов кадмия в становлении 
паразито�хозяинных отношений между карто�
фелем и картофельной цистообразующей не�
матодой: они стимулируют более ранний вы�
ход личинок из цист. 

Определено влияние техногенного загряз�
нения на уровень паразитарной инвазии: более 
раннее вылупление личинок нематоды из цист 
в загрязненной кадмием почве дает им пре�
имущество во времени для проникновения в 
корни растения картофеля.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке программы фундаментальных иссле�
дований ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: оценка состояния и фундаментальные 
основы мониторинга» № 01200955238 и ФЦП 
«Научные и научно�педагогические кадры ин�
новационной России» № П 1299. 
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ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ ПОЧВЫ НА НЕТТО�ФОТОСИНТЕЗ 
КУЛЬТУРЫ ТЕПЛИЧНОГО ОГУРЦА 

С. Н. Дроздов, Е. С. Холопцева, Э. Г. Попов 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

В регулируемых условиях среды в четырехфакторном планируемом эксперименте 
изучено влияние температуры почвы на нетто�фотосинтез интактных растений 
огурца в фазу четвертого настоящего листа в зависимости от интенсивности света 
и температуры воздуха, содержания в нем углекислоты. Показано ее влияние на 
видимый фотосинтез растений, особенно в зоне повышенных температур воздуха 
и низкой освещенности. Для рассады огурца с. Алма�Атинский 1 максимум нетто�
фотосинтеза достигается при отрицательном температурном градиенте почва / 
воздух 23/38°С, освещенности 25,5 клк и 0,27% содержании СО

2 в воздухе. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Cucumis sativus L., интактное растение, нетто�фотосинтез, 
температура почвы, многофакторный эксперимент. 

S. N. Drozdov, E. S. Kholoptseva, E. G. Popov. EFFECTS OF SOIL 
TEMPERATURE ON NET PHOTOSYNTHESIS IN PLANTS 

The effect of soil temperature on net photosynthesis in intact cucumber plants at the 
phase with the fourth true leaf was investigated in a pre�planned four�factor experiment 
under a controlled environment and in relation with light intensity, air temperature and 
carbonic acid content. The soil temperature was shown to affect apparent 
photosynthesis in the plants, especially at high air temperature and low light intensity. 
Net photosynthesis in cucumber seedlings of the Alma�Atinsky 1 variety peaked at a 
negative soil/air temperature gradient of 23/38°, when illuminance was 25.5 klux and 
CO

2 content in the air was about 0.27%. 

K e y  w o r d s :  Cucumis sativus L., intact plants, net photosynthesis, soil temperature, 
multifactor pre�planned experiment. 

 
Введение 

Установление наряду с поглотительной спо�
собностью корня его синтетической функции 
[Рубин, 1956] повысило интерес исследовате�
лей к влиянию температуры почвы на различ�
ные стороны жизнедеятельности растений Ко�
ровин, 1961; Радченко, 1966, в том числе и на 
их СО2�обмен Лубнин, Метлякова, 1976; Курец 
и др., 2003; Дроздов и др., 2008. Вместе с тем 
в связи со сложной взаимозависимостью био�

логических процессов, метеорологических 
факторов и продолжительностью их действия 
многие вопросы их влияния, в частности, на 
фотосинтез растений далеко не выяснены. При 
этом наиболее актуально изучение влияния 
температуры почвы у культур защищенного 
грунта, где факторы внешней среды поддают�
ся регулированию. 

Задачей настоящей работы было изучение 
влияния температуры почвы на нетто�фотосин�
тез интактных растений огурца на ранних фа�
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зах его развития в зависимости от интенсивно�
сти освещенности, температуры воздуха и со�
держания в нем СО2. 

Материалы и методы 

Опыты проводили с растениями огурца 
(Cucumis sativus L.) раннеспелого с. Алма�
Атинский 1, выведенного для теплиц преиму�
щественно с солнечным обогревом. Растения 
выращивали по одному в сосуде объемом 0,5 л 
на песчаной культуре в факторостатных усло�
виях Дроздов, Курец, 2003. В возрасте 22–23 
суток (в фазе 4�х настоящих листьев) сосуды с 
растениями поочередно помещали в гермети�
ческий бокс установки для исследования газо�
обмена с регулированием концентрации угле�
кислоты в воздухе, освещенности и температу�
ры воздуха и почвы Таланов и др., 1982, где 
проводили четырехфакторный эксперимент по 
плану Бокса�Бенкера (табл. 1). Экспозиция в 
каждой точке плана составляла 30–40 мин и 
определялась выходом СО2�обмена на стацио�
нарный уровень. Диапазон варьирования фак�
торов в эксперименте выбирался на основании 
литературных данных в пределах зоны оптиму�
ма Дроздов и др., 1981; Попов, 1986. 

Таблица 1. План четырехфакторного эксперимента и 
интенсивность нетто�фотосинтеза растений огурца 
с. Алма�Атинский 1 в фазу 4�х листьев  

№ E, клк СО2, % об. Тв, °С Тп, °С 
PN, мг СО2/г · 

ч 
1 23 0,06 26,5 22 26,64 
2 5 0,06 26,5 22 8,72 
3 23 0,3 26,5 22 38,56 
4 5 0,3 26,5 22 29,21 
5 14 0,18 38 14 25,76 
6 14 0,18 15 14 21,84 
7 14 0,18 38 30 22,72 
8 14 0,18 15 30 16,83 
9 14 0,18 26,5 14 24,96 

10 5 0,18 26,5 14 15,04 
11 23 0,18 26,5 14 30,88 
12 5 0,18 26,5 30 13,76 
13 23 0,18 26,5 30 27,04 
14 14 0,06 15 22 16,42 
15 14 0,3 15 22 29,04 
16 14 0,06 38 22 17,04 
17 14 0,3 38 22 35,44 
18 14 0,18 26,5 22 24,96 
19 14 0,06 26,5 14 17,92 
20 14 0,3 26,5 14 32,64 
21 14 0,06 26,5 30 13,04 
22 14 0,3 26,5 30 28,08 
23 5 0,18 15 22 18,01 
24 23 0,18 15 22 27,21 
25 5 0,18 38 22 18,42 
26 23 0,18 38 22 36,64 
27 14 0,18 26,5 22 27,23 

Примечание. Здесь и в табл. 2: Е – интенсивность осве�
щенности, СО2 – концентрация углекислого газа в воздухе, 
Тв – температура воздуха, Тп – температура почвы, PN – 
интенсивность нетто�фотосинтеза. 

Результаты и обсуждение 

Обработка полученных данных методом 
множественного регрессионного анализа оп�
ределила численные коэффициенты уравнений 
количественной зависимости СО2�обмена от 
переменных факторов опыта – модели их влия�
ния на нетто�фотосинтез – в виде полинома 
второй степени: 
PN = – 20,87 + 0,9045 · E + 67,744 · C + 2,129 · T2 – 

0,00553 · E2 – 1,9815 · E · C + 0,02184 · E · T1 –  
0,00889 · E · T2 – 8,161 · C2 + 1,0437 · C · T1 – 
0,007918 · T1

2 + 0,00544 · T1 · T2 – 0,05428 · T2

2 
где PN – нетто�фотосинтез, мг СО2/г · ч; 

E – освещенность, клк; 
T1, Т2 – температура, С соответственно 
воздуха и почвы; 
С – концентрация СО2 в воздухе, %. 

Статистическая оценка модели показала 
высокую степень ее адекватности по критерию 
Фишера (Fрасч..  Fтабл.) при уровне надежности  
 = 0,05 и коэффициенту множественной де�
терминации R2 = 0,86. 

Анализ модели численными методами по�
зволил определить потенциальный максимум 
нетто�фотосинтеза и соответствующие ему ус�
ловия внешней среды, нижнюю границу зон оп�
тимума по всем исследуемым факторам внеш�
ней среды (90% от потенциального максимума 
по Лархеру, 1978, что однозначно фоновой зо�
не, как показали исследования) Дроздов, Ку�
рец, 2003, почвенные температурные кривые 
нетто�фотосинтеза в пределах опыта в зависи�
мости от уровня освещенности, температуры 
воздуха и содержания в нем СО2. Учитывая, что 
условия внешней среды, обеспечивающие 
максимум нетто�фотосинтеза растений, даже в 
пределах защищенного грунта, реализуются 
достаточно редко, более реальную экологиче�
скую характеристику экотипа (сорта) дают ус�
ловия среды зоны оптимума Дроздов, Курец, 
2003. У исследуемого сорта потенциальный 
максимум видимого фотосинтеза достигается 
при отрицательном температурном градиенте 
между воздухом и почвой, относительно низ�
кой освещенности и повышенном содержании 
в воздухе углекислоты (табл. 2). 

При естественном содержании СО2 в возду�
хе (0,036 %) максимум нетто�фотосинтеза ин�
тактных растений огурца достигается в услови�
ях более низкой освещенности (20 клк) и тем�
ператур почвы и воздуха – +22° и +26°С соот�
ветственно (рис. 1, кривая 6). Понижение или 
повышение температуры почвы от максимума 
при оптимальной освещенности несколько 
снижает интенсивность видимого фотосинтеза 
(кривые 3, 6, 9). Уменьшение уровня освещен�
ности усиливает их негативное влияние на нет�
то�фотосинтез, особенно при высоких темпе�



47

 

 

ратурах воздуха (кривые 1,4,7), что является в 
основном результатом повышения интенсив�
ности дыхания, в значительной степени за счет 
роста составляющей дыхания поддержания 
Хит, 1972; Дроздов и др., 2005. Снижение ос�
вещенности (5–14 клк, кривые 1, 2, 4, 5, 7, 8), 
естественно, приводит к уменьшению интен�
сивности нетто�фотосинтеза со смещением 
его максимума в сторону пониженных темпе�
ратур как почвы, так и воздуха. Повышение 
температуры воздуха смещает максимум нет�
то�фотосинтеза в сторону более высоких тем�
ператур почвы. 

Увеличение до оптимального содержания в 
воздухе СО2 (табл. 2) ведет к значительному 
возрастанию интенсивности нетто�фотосинте�
за во всех случаях исследованных уровней ос�

вещенности, особенно в пределах зоны опти�
мума (рис. 2, кривые 3, 6, 9). При этом макси�
мум нетто�фотосинтеза смещается в сторону 
более высоких температур почвы и воздуха. 
Потенциальный максимум достигается при бо�
лее высоком уровне освещенности, что согла�
суется с литературными данными, свидетель�
ствующими о зависимости эффективности уг�
лекислотной подкормки тепличной культуры 
огурца от освещенности Bolhar�Narald, 1980. 
Возрастание интенсивности освещенности вы�
ше 25 клк у огурца приводит к снижению види�
мого фотосинтеза, особенно за пределами фо�
новой зоны, что связано с появлением излишка 
энергии возбуждения Головко и др., 2008, ве�
дущей к фотоингибированию в ФС II Карапе�
тян, Бухов, 1986; Behera, Choundhury, 2002. 

Таблица 2. Потенциально возможные максимум и оптимум нетто�фотосинтеза растений огурца с. Алма�
Атинский 1 в фазу 4�х настоящих листьев и условия внешней среды, обеспечивающие их достижение 

Максимум Оптимум 
PN 

мг СО2/г · ч 
E, 

клк 
Tв, 
°С 

Tп, 
°С 

СО2, 
% 

PN  
мг СО2/г · ч 

E, 
клк 

Tв, 
°С 

Тп, 
°С 

СО2, 
% 

40,7 25,5 38,0 23,4 0,27 39,2 22 30 17,2 0,22 

 

 

Рис. 2. Влияние температуры 
почвы на нетто�фотосинтез 
интактных растений огурца 
с. Алма�Атинский 1 в фазу 4�х 
настоящих листьев при 
повышенном содержании в 
воздухе СО

2 (0,3%), освещенности 
и температуре воздуха 
соответственно 

Рис. 1. Влияние температуры 
почвы на нетто�фотосинтез 
интактных растений огурца 
с. Алма�Атинский 1 в фазу 4�х 
настоящих листьев при 
естественном содержании в 
воздухе СО

2 (0,036%), 
освещенности и температуре 
воздуха соответственно 

Усл. обозн. здесь и на рис. 2: 1 – 5 
клк, 15С; 2 – 14 клк, 15С; 3 – 23 клк, 
15С; 4 – 5 клк, 26С; 5 – 14 клк, 26 С; 
6 – 23 клк, 26С; 7 – 5 клк, 38С; 8 – 14 
клк, 38С; 9 – 23 клк, 38С  
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Выводы 

Таким образом, исследования показали 
влияние температуры почвы на нетто�фотосин�
тез интактных растений огурца, особенно при 
высокой температуре воздуха и низкой осве�
щенности. Экстремальные температуры почвы, 
как низкие, так и высокие, усиливают негатив�
ное влияние высокой интенсивности света на 
нетто�фотосинтез. Для рассады огурца с. Алма�
Атинский 1 максимум нетто�фотосинтеза дости�
гается при отрицательном температурном гра�
диенте почва / воздух – 23/38°С, освещенности 
25,5 клк и 0,27% содержании СО2 в воздухе. 
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ТОКОФЕРОЛ В ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ АДАПТАЦИЯХ 
МЛЕКОПИТАЮЩИХ РАЗЛИЧНОГО ЭКОГЕНЕЗА 

Т. Н. Ильина, Т. Р. Руоколайнен, В. В. Белкин, И. В. Баишникова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследована концентрация витамина Е (α�токоферол) в печени, почках, сердеч�
ной и скелетной мышцах 23 видов млекопитающих, которые обитают в природных 
условиях или разводятся в зоокультуре. У большинства видов наиболее высокое 
содержание токоферола обнаруживается в печени и почках. Выявлены существен�
ные отличия в распределении и уровне токоферола, в том числе и у систематиче�
ски близких видов, связанные, вероятно, с экологическими особенностями живот�
ных. Результаты позволяют рассматривать токоферол как один из факторов под�
держания на стационарном уровне системы природных антиоксидантов. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  токоферол, антиоксиданты, млекопитающие, виды, 
адаптация. 

T. N. Ilyina, T. R. Ruokolaynen, V. V. Belkin, I. V. Baishnikova. 
TOCOPHEROL IN PHYSIOLOGICAL ADAPTATION OF MAMMALS WITH 
DIFFERENT ECOGENESIS 

The vitamin E (α�tocopherol) concentration was investigated in liver, kidney, heart and 
skeletal tissues of 23 mammal species, some of them living in the wild and others farm�
bred. In most of the species the tocopherol level was the highest in liver and kidneys. 
Some significant differences were found in the tocopherol distribution and content, even 
among taxonomically close species. They were mainly due to ecological peculiarities of 
the animals. The research data show that tocopherol is an important factor for 
maintaining the natural antioxidant system at a static level. 

K e y  w o r d s :  tocopherol, antioxidants, mammals, species, adaptation. 

 
Введение 

В естественной среде обитания обмен ве�
ществ и процессы, обеспечивающие его осу�
ществление в животном организме, протекают 
в сложной и динамичной обстановке и находят�
ся под влиянием многих факторов. Поддержа�
ние устойчивого обмена в постоянно меняю�
щихся условиях невозможно без специальных 
адаптаций, позволяющих отдельному организ�
му приспособиться к воздействию факторов 
среды. При этом адаптивные механизмы скла�

дываются как интегрированный результат по�
ведения и физиологических реакций отдель�
ных особей данного вида на основе непрерыв�
ного потока информации о состоянии внешней 
среды [Шилов, 1985].  

Одним из биохимических показателей адап�
тации к окружающей среде является содержа�
ние витаминов в тканях животных, которое, по 
всей вероятности, в значительной степени зави�
сит от экологической специализации вида. Су�
ществующее видовое многообразие животных 
обусловливает неоднородное участие витами�
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нов в различных звеньях клеточного обмена в 
организме, представляющих биохимическую 
основу их влияния на физиологические процес�
сы [Чаговец, Лахно, 1968]. Так, адаптация к раз�
личным факторам среды сопровождается повы�
шением антиокислительной активности липи�
дов, которая зависит от состава и содержания в 
них основного природного антиоксиданта – ви�
тамина Е, входящего в группу так называемых 
пищевых антиоксидантов, потребность в кото�
рых удовлетворяется поступлением с пищей. 
Растительноядные животные являются первич�
ными потребителями продуцентов витаминов, а 
плотоядные получают витамины, синтезирован�
ные растениями, поедая других животных. 

В живых тканях витамин Е выполняет роль 
биологического антиоксиданта, препятствую�
щего развитию нерегулируемых, цепных сво�
боднорадикальных процессов перекисного 
окисления ненасыщенных тканевых липидов 
(ПОЛ). В то же время активные формы кисло�
рода можно отнести к естественным стресс�
агентам окружающей среды, поэтому сущест�
вующее в клетке оптимальное соотношение 
между продукцией супероксида и его улавли�
ванием в процессах метаболизма рассматри�
вается как отражение эволюционно сложив�
шейся потребности организма. Известная 
двойственность анти� и прооксидантного дей�
ствия токоферола позволяет рассматривать 
его не только как антиоксидант, но и как соеди�
нение, поддерживающее процессы ПОЛ на оп�
ределенном стационарном уровне, способст�
вующее тем самым сохранению динамическо�
го равновесия антиоксидантного статуса орга�
низма [Халмурадов и др., 1980; Надиров, 1991; 
Меньщикова и др., 2006]. 

У млекопитающих характер распределения 
витамина Е в организме, где основной его 
формой в тканях является α�токоферол, может 
иметь существенные различия.  

Эндогенный фон витамина Е характеризует 
особенности обмена в зависимости от физио�
логических процессов и биологических функ�
ций органов и тканей, видовой принадлежно�
сти, экологических особенностей животных и 
целого ряда других факторов. Среди много�
численных исследований содержания витами�
на Е в тканях человека, лабораторных или одо�
машненных животных работы, посвященные 
изучению уровня токоферола у диких млекопи�
тающих, встречаются достаточно редко. Нами 
представлены результаты исследования со�
держания α�токоферола в органах и тканях ви�
дов животных как сравнительно недавно вве�
денных в зоокультуру и не утративших черт 
своих диких предков, так и обитающих в при�
родных условиях млекопитающих различных 
таксономических групп. 

Материалы и методы 

Объектами исследования были 23 вида 
млекопитающих: американская норка 
(Mustela vison Briss.), соболь (Martes zibellina 
L.), песец (Alopex lagopus L.), обыкновенная 
лисица (Vulpes vulpes L.), енотовидная собака 
(Nycterous procionoides Gray), нутрия 
(Myocastor coypus Molina), кролик (Leporidae 
Fischer), шиншилла (Chinchilla Bennett), раз�
водимые в зоокультуре; американская норка, 
куница (Martes martes L.), ласка (Mustela 
nivalis L.), волк (Canis lupus L.), енотовидная 
собака, бурый медведь (Ursus arctos L.), ка�
надский (Castor Canadensis Kuhl) и европей�
ский (C. fiber L.) бобры, ондатра (Ondatra 
zibethica L.), заяц�беляк (Lepus timidus L.), во�
дяная кутора (Neomys fodiens Penn.), бурозуб�
ка средняя (Sorex caecuties Laxm.), крот 
(Talpa europaea L.), усатая ночница (Myotis 
mystacinus Kuhl), северный кожанок 
(Vespertillio nilssoni Kyserling et Blasius), бурый 
ушан (Plecotus auritus L.), добытые в природе.  

Исследовалось содержание витамина Е в 
печени, почках, сердце и скелетной мышце. 
Взятые образцы тканей замораживали и хра�
нили при температуре – 25° С до проведения 
анализа. Концентрацию α�токоферола в тка�
нях определяли методом высокоэффектив�
ной жидкостной хроматографии [Скурихин, 
Двинская, 1989]. Хроматографическое раз�
деление осуществляли на микроколоночном 
хроматографе с ультрафиолетовым детекто�
ром. Элюентом служила смесь гексана с изо�
пропанолом. Для построения калибровочных 
кривых использовали стандартные растворы 
α�токоферола (Sigma, США). Результаты об�
рабатывали общепринятыми методами ва�
риационной статистики [Ивантер, Коросов, 
2003]. 

Результаты и обсуждение  

Выявлены видовые различия в распреде�
лении витамина Е в тканях млекопитающих 
различных систематических групп, связан�
ные, как правило, с экологическими особен�
ностями вида.  

Низкий уровень α�токоферола обнаружен в 
печени насекомоядных (кутора, средняя буро�
зубка, крот, летучие мыши), а в некоторых тка�
нях у этих животных витамин Е не детектиро�
вался. Не выявлено существенных различий в 
содержании токоферола в печени наземной 
средней бурозубки и куторы, полуводного мле�
копитающего, способного к нырянию [Гуреев, 
1963; Галанцев,1977]. У крота содержание ви�
тамина Е в печени, являющейся депонирую�
щим органом, было самым низким (табл.). 
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Следует учесть, что насекомоядные, с одной 
стороны, используют корма, при потреблении 
которых накопление токоферола в тканях огра�
ничено, а с другой – имеют чрезвычайно высо�
кий уровень метаболизма, связанный с актив�
ным образом жизни и высокой подвижностью, 
при котором потребление кислорода пример�
но в 4 раза выше, чем у мелких грызунов срав�
нимого размера [Ивантер и др., 1985]. В ре�
зультате такого интенсивного кислородного 
метаболизма у землероек, самых мелких мле�
копитающих, реакции окисления в тканях идут 
очень быстро – токоферол присоединяет ак�
тивные формы кислорода, тем самым препят�
ствуя влиянию гидроперекисей [Надиров, 
1991]. Можно предположить, что включение 
токоферола в обменные процессы, в частности 
участие его в подавлении продукции активиро�
ванных кислородных метаболитов, является у 
насекомоядных как одних из древнейших мле�
копитающих [Гуреев, 1963] наиболее ранним в 
хронологическом отношении и следует, веро�
ятно, рассматривать в качестве биохимиче�
ской адаптации, возникшей уже на начальной 
стадии эволюции высших позвоночных.  

Одной из особенностей изучаемых нами жи�
вотных является сезонность их жизненного 
цикла, включающая четкую приуроченность пе�
риода размножения к определенному времени 

года и связанные с этим изменения в ряде фи�
зиологических систем. Так, содержание токо�
ферола у летучих мышей, единственных из 
млекопитающих, способных к активному поле�
ту, исследовалось в состоянии гибернации в 
ранний весенний период. Концентрация �то�
коферола в тканях была близка к значениям у 
представителей насекомоядных. В период ги�
бернации у зимоспящих рукокрылых наблюда�
ется снижение уровня метаболизма, когда ос�
новным источником энергии являются жиры, 
где содержание токоферола достаточно вели�
ко. У гибернирующих животных интенсивность 
липолиза поддерживается на уровне, необхо�
димом для постоянного, хотя и пониженного 
снабжения тканей энергией. Процессы обмена 
веществ при гибернации замедляются вслед�
ствие комплекса физиологических и биохими�
ческих перестроек, направленных на экономию 
энергозатрат. На протяжении зимней спячки 
происходит постепенная подготовка организ�
ма, и в первую очередь половой системы жи�
вотных к размножению. Существует взаимо�
связь между состоянием системы размноже�
ния и временем выхода животных из спячки 
[Ануфриев, 2008]. При дефиците токоферола в 
организме возникают нарушения функции раз�
множения, поэтому сохранение определенного 
уровня витамина Е необходимо для готовящих�

Концентрация �токоферола в органах и тканях млекопитающих, мкг/г 

Органы и ткани 
№ Вид n 

печень почки сердце мышца 
1 Бурозубка средняя  1 5,5    
2 Кутора 1 5,4 0   
3 Крот 4 2,83 ± 0,59 0 0 4,25 ± 2,15 
4 Усатая ночница 3 9,71 ± 4,12 4,35**  4,7** 
5 Северный кожанок 5 12,30 ± 8,02 15,58 ± 8,84 13,68 ±1,63 5,99 ± 0,03 
6 Бурый ушан 2 7,59 ± 3,54 4,91 ± 2,69 11,74** 3,20 ± 0,70 
7 Заяц�беляк 2 12,1 ± 5,1 9,5 ± 3 4,7 ± 1,1 4,55 ± 0,95 
8 Кролик 3 22,83 ± 15,05 12,33 ± 8,03 10,85 ± 2,55 7,8 ± 2 
9 Бобр европ. 4 12,475 ± 3,60 15,425 ± 6,05 12,3 ± 3,76 0 

10 Бобр канад. 4 8,425 ± 2,68 8,8 ± 0,64 7,85 ± 1,63 2,2 ± 1,74 
11 Нутрия 4 23,65 ± 2,03 24,65 ± 2,24 28,38 ± 1,85 26,65 ± 1,93 
12 Шиншилла  4 32,6 ± 2,64 31,7 ± 4,11 33 ± 2,44 31,3 ± 2,48 

13 Ондатра 2 8,39 ± 0,37 
19,12 ± 7,21 

11, 91 – 26,33* 
9,95 ± 3,96 

20,74 ± 12,72 
8,02 – 33,45* 

14 Куница 2 30,8 ± 3,82 15,2 ± 2,55 7,25 ± 1,03 5,85± 2,51 
15 Норка амер. (клеточная) 5 41,18 ± 5,59 55,4 ± 15,49 31,68 ± 4,60 24,76 ± 4,30 
16 Норка амер. (дикая) 3 56 ± 11,90 94,9 ± 7,58 53,13 ± 8,69 33,83 ± 9,69 
17 Соболь  10 29,45 ± 3,24 51,76 ± 4,09 28,61 ± 1,43 5,91 ± 0,59 
18 Ласка 1 7,25 34,83 17,04 7,17 
19 Волк 2 9,93 – 139,6* 0 – 19,66* 6,59 ± 2,62 0,29** 
20 Лисица  5 38,1 ± 2,71 77,78 ± 10,59 27,31 ± 2,27 27,6 ± 2,67 
21 Песец  5 38,58 ± 3,84 138,76±15,08 34,6 ± 6,77 35,4 ± 6,84 
22 Енотовидная собака (дикая) 1 93,2 40,5 27,5 29,4 

23 
Енотовидная собака 
(клеточная) 

6 16,02 ± 2,4 66,23 ± 23,07 11,73 ± 0,78 17,09 ± 2,25 

24 Медведь 4 
49,27 ± 19,22 
17,4 – 97,2* 

11,28 ± 4,54 
2,9 – 23,8* 

18,29 ± 10,94 
4,7 – 50,6* 

13,9 ± 10,94 
4,3 – 27,0* 

25 Лось 8 6,35 ± 5,56 
11,21 ±12,54 
3,3 – 43,5 * 

5,64 ± 2,98 
8,48 ± 11,41 

0 – 37,7* 

* Минимальное и максимальное значения. 
** Исследован один образец. 
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ся к размножению животных. Можно предполо�
жить, что установленное в тканях содержание 
токоферола демонстрирует адекватную обес�
печенность витамином организма животных в 
конце зимовки. В то же время анализ индиви�
дуальных данных показал, что концентрация 
токоферола у самки усатой ночницы была в 
2–4 раза выше, чем у самцов. Увеличение со�
держания токоферола в весенний период было 
обнаружено и у млекопитающих, не впадающих 
в спячку [Теплый, 1979; Ильина и др., 2007]. 

У зайца�беляка, типичного наземного пред�
ставителя млекопитающих, максимальная кон�
центрация α�токоферола выявлена в печени, за�
тем по убыванию в почках, сердечной и скелет�
ной мышцах. Такое же распределение витамина 
Е, характерное для многих животных [Надиров, 
1991; Меньщикова и др., 2006; Ильина и др., 
2008], было обнаружено и у другого представи�
теля отряда Зайцеобразные – кролика.  

Грызуны являются самым многочисленным 
и широкораспространенным отрядом млеко�
питающих, представители которого занимают 
самые разнообразные экологические ниши. 
Нами исследовано содержание витамина Е в 
тканях пяти представителей этого отряда – ев�
ропейского и канадского бобров, ондатры, нут�
рии и шиншиллы.  

Содержание токоферола в тканях могут из�
менять различные внешние воздействия, в том 
числе и гипоксические состояния, являющиеся 
частым событием в жизни ныряющих млекопи�
тающих. У относящихся к амфибионтам бобров 
и ондатры, значительно отличающихся по об�
разу жизни от сухопутных млекопитающих, бо�
лее высокое содержание α�токоферола уста�
новлено в почках, что характерно для полувод�
ных животных [Туманов, 2003]. В то же время 
при сравнительном анализе содержания α�то�
коферола у европейского и канадского бобров 
отмечена разница между этими родственными 
видами (рис.). Исследования показали, что со�
держание витамина Е во всех изученных орга�
нах было выше у европейского бобра. В сер�
дечной мышце уровень витамина Е был высо�
ким у бобров обоих видов, в то время как в ске�
летной токоферол обнаружен только у канад�
ского бобра. Такое распределение α�токофе�
рола отражает, очевидно, интенсивность окис�
лительных процессов в тканях, обусловленных 
адаптацией к вынужденной гипоксии�реокси�
генации при нырянии, когда потребление мио�
кардом кислорода снижается с последующим 
за этим увеличением, сопровождающимся ге�
нерацией эндогенных кислородных радикалов 
и повышением потребности в антиоксидантах 
[Ikeda et al., 2004].  

Ранее отмечалось, что запасы кислорода в 
мышцах ныряльщиков превышают его запасы в 

крови, но под водой они быстро истощаются, в 
результате чего мышцы начинают покрывать 
энергетические затраты гликолитическим пу�
тем [Галанцев,1977; Хочачка, Сомеро, 1977]. 
Состояние гипоксии�реоксигенации вызывает 
усиленную утилизацию антиоксиданта, интен�
сивность которой в тканях различна, что объ�
ясняет удовлетворение потребности сердеч�
ной ткани в токофероле в первую очередь. 
Очевидно, что сердце обладает не только вы�
соким уровнем окислительного метаболизма, 
но и совершенной антиоксидантной защитой, 
обеспечивающей бóльшую защищенность сер�
дечной мышцы по сравнению со скелетной 
[Архипенко и др., 1987; Илюха и др., 2010]. В то 
же время у ондатры концентрация токоферола 
в мышцах была достаточно высокой, но коли�
чественно отличалась у двух исследованных 
особей – у самца содержание витамина в четы�
ре раза превышало этот показатель в мышцах 
самки. Высокое содержание токоферола обна�
ружено в тканях разводимых в зоокультуре 
шиншиллы и нутрии, что, видимо, связано как с 
экзогенным поступлением, так и с экогенезом 
этих видов – природной средой обитания шин�
шиллы является высокогорье, а нутрия, как 
бобры и ондатра, относится к полуводным ви�
дам. Характерно, что на дендрограмме шин�
шилла и нутрия также оказались в одном кла�
стере (см. рис.). Очевидно, что уровень вита�
мина Е в тканях и органах животных, отличаю�
щихся по образу жизни, является отражением 
экологических особенностей и зависит от 
уровня обменных процессов, которые связаны 
с процессом адаптации к условиям вынужден�
ной гипоксии, подразумевающей комплекс 
морфологических и биохимических изменений 
организма [Галанцев,1977; Ikeda et al., 2004].  

 

Дендрограмма сходства изученных видов (цифры на 
дендрограмме соответствуют нумерации животных 
в табл.) 

 
Значительные межвидовые различия обна�

ружены в распределении токоферола в орга�
нах представителей семейства Куньи (куница, 
американская норка, соболь, ласка), животных, 
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близких по массе тела, но различных по экоге�
незу: норку относят к околоводным видам, ку�
ница, ласка и соболь – типичные сухопутные 
представители хищных млекопитающих. Сле�
дует отметить, что у дикой норки содержание 
токоферола в тканях было выше, чем у разво�
димой в неволе, но общий характер распреде�
ления α�токоферола в органах диких и введен�
ных в зоокультуру норок, несмотря на длитель�
ное их разведение в искусственных условиях, 
был практически одинаков. Содержание α�то�
коферола в тканях куницы было значительно 
ниже, чем у норки. Существенные межвидовые 
различия наблюдались и в характере его рас�
пределения – если у куницы максимальная 
концентрация токоферола обнаружена в пече�
ни, то у норки, как дикой, так и разводимой в 
неволе, более высокий уровень витамина Е 
был в почках. Среди близких по размеру хищ�
ников у амфибионтов относительная масса по�
чек больше, что связано с их усиленной функ�
циональной деятельностью, в том числе и с по�
треблением кормов, содержащих высокий 
процент воды [Туманов, 2003]. Интересно от�
метить, что высокое содержание токоферола 
также обнаружено в почках ласки и соболя. 
Особый интерес вызывает установленная нами 
более высокая концентрация токоферола в 
тканях дикой норки по сравнению с клеточной. 
Возможно, в данном случае способ регуляции 
антиоксидантного потенциала обеспечивается 
в первую очередь с помощью эндогенных сис�
тем, где роль токоферола весьма значительна 
как наиболее биологически оправданного за�
щитного механизма [Чаговец, Лахно, 1968; За�
карян и др., 2002]. 

Существенные различия в распределении 
витамина Е в тканях обнаружены у представи�
телей семейства Собачьи. Максимальная кон�
центрация токоферола выявлена в печени вол�
ка. Интересно, что у этой же особи в почках, 
где обычно у собачьих наблюдается высокий 
уровень витамина Е [Schweigert, Thomann, 
1995], его обнаружено не было, в то время как 
у другой особи содержание токоферола в поч�
ках превышало уровень витамина в печени. Та�
кое перераспределение токоферола у волка 
связано, вероятно, с очень активным образом 
жизни этих животных и интенсивным расходо�
ванием энергии на добывание пищи при нали�
чии большого защитного эффекта на уровне 
основных органов. У песца и лисицы наиболее 
высокая концентрация α�токоферола обнару�
жена в почках, имеющих существенное значе�
ние в регуляции обмена токоферола [Никифо�
рова и др., 1993], причем у песца она была 
максимальной по сравнению с другими живот�
ными. Уровень токоферола у лисицы был ниже 
не только в почках, но и в сердечной и скелет�

ной мышцах. Причины существующих тканевых 
различий в накоплении токоферола у разных 
видов могут заключаться в разном притоке ли�
пидов плазмы к тканям для удовлетворения их 
энергетических потребностей [Надиров, 1991]. 
У песцов энергетические затраты на работу по�
чек более значительны, чем у животных боре�
ального климата, что, очевидно, связано с осо�
бенностями функционирования этого органа у 
аборигенов Арктики [Наточин,1982]. Здесь 
имеет место повышение у этих видов тепло�
продукции в скелетной мускулатуре и висце�
ральных органах, из которых печень и почки за�
нимают ведущее место. При сравнении мор�
фологического строения скелетной мускулату�
ры песца с другими видами обнаруживается 
высокая плотность митохондрий на единицу 
площади [Kayar et al., 1994], являющаяся, оче�
видно, структурной базой для осуществления 
химической терморегуляции в случае такой не�
обходимости. Ранее различия между песцом и 
лисицей также установлены в активности анти�
оксидантных ферментов в органах [Илюха, 
2001]. 

Высокая концентрация токоферола отмече�
на в тканях енотовидной собаки, причем со�
держание витамина Е у дикого представителя 
вида в печени, сердечной и скелетной мышцах 
было значительно выше, чем у разводимых в 
зоокультуре. Подобный факт наблюдался при 
сравнении дикой и клеточной норки. Вероятно, 
этим объясняется и близкое расположение ди�
ких представителей двух видов на дендрограм�
ме (см. рис.). В природе енотовидная собака 
всеядна, питается растительной и животной 
пищей, к тому же является единственным 
представителем собачьих, для которого харак�
терен зимний сон. Летом енотовидные собаки 
откармливаются, и к зиме их вес увеличивает�
ся за счет жира, запасы которого определяют 
выживание зимой и эффективность репродук�
ции в весенний период. У диких животных из�
менение массы тела является естественной 
частью их циркадных ритмов, регулируемых 
таким фактором, как фотопериод, с этим же 
связаны и сезонные изменения основного об�
мена [Mustonen et al., 2007; Ильина и др., 
2007]. Исследованная дикая енотовидная со�
бака была добыта в конце сентября в период 
увеличения запасов жира, отличающегося вы�
соким содержанием витамина Е, накопление 
которого в организме служит одной из сущест�
венных причин, вызывающих спячку [Слоним, 
1979; Калабухов, 1985]. 

У другого спящего зимой хищника – медве�
дя – наиболее высокая концентрация витамина 
Е обнаружена в печени и сердце. Медведи, в 
систематическом отношении представляющие 
примитивную форму среди хищников по ряду 
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признаков (эврифагийность, зимняя спячка) 
[Слоним, 1952; Новиков, 1963], по характеру 
двигательной активности также значительно от�
личаются от собачьих и куньих, которые активны 
в течение всего года и обладают более высоки�
ми показателями обменных процессов [Калабу�
хов, 1985; Туманов, 2003]. У медведя во время 
гибернации обмен веществ снижается до 25% 
от базовых значений, что позволяет ему пере�
живать от 5 до 7 месяцев не только без пищи и 
воды, но и без мочеиспускания и дефекации 
[Tøien et al., 2011]. Чем больше подвижность и 
выше уровень метаболизма, тем быстрее идут 
реакции окисления и накопления продуктов 
распада в функционирующих органах, которые 
инициируют активацию антиоксидантной систе�
мы. Этим, вероятно, обусловлено более высо�
кое содержание α�токоферола в органах со�
бачьих. Различия между собачьими и медвежьи�
ми по уровню витамина Е установлены и в сыво�
ротке крови [Crissеy et al., 2001].  

У многих хищных млекопитающих концен�
трация α�токоферола в сердечной мышце пре�
вышает содержание в скелетной. Такая зако�
номерность отражает интенсивность аэробно�
го обмена в миокарде, где его уровень значи�
тельно выше по сравнению со скелетной мыш�
цей. Сердце как непрерывно функционирую�
щий орган обладает не только высоким уров�
нем окислительного метаболизма, но и эффек�
тивной антиоксидантной защитой [Архипенко и 
др., 1987], что обусловливает более высокий 
уровень токоферола в этом органе. Вместе с 
тем у медведя концентрация α�токоферола в 
сердце превышала его содержание не только в 
скелетной мышце, но и в почках, отличающих�
ся высоким содержанием токоферола у многих 
видов млекопитающих. Очевидно, это связано 
с физиологическими особенностями функцио�
нирования миокарда у этих крупных хищников. 
Так, во время спячки скорость сердечных со�
кращений медведя падает с 55 до 9 ударов в 
минуту, сопровождается значительной дыха�
тельной аритмией сердечного ритма и на вы�
дохе пауза между сердечными сокращениями 
может составлять до 20 с [Tøien et al., 2011]. 
Состояние гипоксии для медведя в период ги�
бернации является естественным, что обу�
словливает в том числе и характер распреде�
ления токоферола в организме. 

Единственным исследованным видом из от�
ряда Парнокопытные был лось – самый круп�
ный представитель семейства Оленьи. В осен�
не�зимний период было исследовано 6 взрос�
лых особей (3 самца, 3 самки) и 2 самца�сего�
летка. У взрослых лосей обнаружена более вы�
сокая концентрация витамина Е в почках по 
сравнению с печенью, а у молодых животных 
содержание токоферола в печени превышало 

его концентрацию в других органах. Концен�
трация токоферола в скелетной мышце у самок 
и молодых самцов была практически такой же, 
как в сердечной, а у взрослых самцов значи�
тельно превышала этот уровень. Такой харак�
тер распределения свидетельствует об интен�
сивном аэробном обмене в обеих мышечных 
тканях у животных с высоким уровнем метабо�
лизма, сочетающимся с надежным функциони�
рованием антиоксидантной системы, состав�
ной частью которой является токоферол. 

При изучении диких млекопитающих сложно 
создать условия, при которых группа иссле�
дуемых животных была бы достаточно много�
численна и однородна, и в ряде случаев полу�
чена достаточно высокая вариабельность кон�
центрации токоферола, поэтому иной раз для 
маленьких выборок более информативными 
являются минимальные и максимальные зна�
чения показателя (см. табл.). Существующие 
внутривидовые колебания связаны с целым ря�
дом факторов, к которым в первую очередь 
можно отнести различия в уровне питания от�
дельных особей, обитающих в природных ус�
ловиях, а также их физиологическое состоя�
ние, возраст, сезон года и ряд других показа�
телей.  

Результаты исследований показывают, что 
содержание витамина Е в органах и тканях 
млекопитающих варьирует в весьма широких 
пределах. В распределении α�токоферола в 
тканях и органах типичных сухопутных млеко�
питающих и амфибионтов установлены значи�
тельные различия, которые являются, очевид�
но, отражением экологических особенностей, 
связанных у полуводных с процессом пребыва�
ния и выживания животных под водой [Галан�
цев, 1977]. Наиболее высокая концентрация  
α�токоферола обнаружена в тканях хищников, у 
грызунов, зайцеобразных и насекомоядных 
она значительно ниже, что определяет близкое 
положение видов на дендрограмме (см. рис.). 
Частная гетеротрофность млекопитающих раз�
ных таксономических групп определяет у них, 
очевидно, различный уровень специального  
α�токоферолпереносящего белка, механизмы 
регуляции содержания которого в клетках, как 
предполагается, связаны с развитием окисли�
тельного стресса [Меньщикова и др., 2006]. 
Это подтверждается имеющимися в литерату�
ре данными, указывающими на неодинаковую 
активность процессов ПОЛ в органах разных 
видов млекопитающих, что связывают с разли�
чиями в уровне компонентов антиоксидантной 
защиты, в том числе витамина Е [Никифорова 
и др., 1993; Закарян и др., 2002; Ильина и др., 
2008]. Основным фактором, определяющим 
потребность в токофероле, является содержа�
ние полиненасыщенных жирных кислот в тка�
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нях организма, которые по своему составу су�
щественно отличаются у разных видов живот�
ных [Калабухов, 1985; Надиров, 1991]. Потреб�
ление кислорода организмом зависит от 
уменьшения содержания этих кислот, так как 
он расходуется на образование пероксида в 
фосфолипидах – функционально активной 
структуры мембран. Токоферол, являясь со�
ставным компонентом субклеточных мембран, 
также расходуется в процессе окисления, при�
чем его способность раньше других антиокси�
дантов расходоваться в окислительных реак�
циях, протекающих в липидах, определяет его 
высокую биологическую активность [Халмура�
дов и др., 1980; Надиров, 1991; Меньщикова и 
др., 2006]. Существует положительная корре�
ляция между продолжительностью жизни жи�
вотных и концентрацией в тканях антиоксидан�
тов, в том числе α�токоферола [Cutler, 1991].  

Таким образом, установленный в тканях и 
органах исследованных млекопитающих уро�
вень витамина Е следует, вероятно, рассмат�
ривать как отражение эволюционно сложив�
шейся потребности организма, при котором 
обеспечивается высокая эффективность функ�
ционирования метаболических систем, на�
правленная на поддержание оптимального 
энергетического баланса в условиях среды 
обитания, характерной для данного вида. Кон�
центрация витамина Е в тканях млекопитаю�
щих в значительной степени зависит от эколо�
гической специализации и эволюционной ор�
ганизации вида, являясь одним из биохимиче�
ских показателей адаптации животных к окру�
жающей среде. 

Работа поддержана грантами: РФФИ 
№ 10�04�000913, Президиума РАН «Биологи�
ческое разнообразие» № г.р. 01200955235, 
01200955236, ОБН РАН № г.р. 01200955939, 
ФЦП ГК № 02.740.11.0700. 
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА ВОДНЫЙ ОБМЕН РАСТЕНИЙ ЯЧМЕНЯ 

Н. М. Казнина, А. Ф. Титов, Г. Ф. Лайдинен, Ю. В. Батова 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

B лабораторных условиях изучали влияние ионов кадмия на некоторые показатели 
водного обмена растений ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) с. Зазерский 85. 
Опыты показали, что 4�суточная экспозиция на питательном растворе с добавле�
нием металла (100 мкМ) вызывает у растений торможение роста корня, уменьше�
ние числа и размеров устьиц в листьях, частичное закрытие устьичной щели и сни�
жение устьичной проводимости. Указанные изменения приводили к замедлению 
транспирации растений, хотя нарушений в оводненности тканей органов при этом 
не происходило. Последнее, очевидно, связано прежде всего с уменьшением ско�
рости транспирации, а также, возможно, с преимущественно симпластическим 
транспортом воды в клетках, характерным для растений этого вида. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Hordeum vulgare L., кадмий, водный обмен, оводненность 
тканей, устьичный аппарат, интенсивность транспирации. 

N. M. Kaznina, A. F. Titov, G. F. Laidinen, J. V. Batova. EFFECT OF 
CADMIUM ON WATER RELATIONS IN BARLEY PLANTS 

The effect of cadmium on some parameters of water relations in barley plants (Hordeum 
vulgare L.) was studied under laboratory conditions. The experiments showed that four�
day exposure on nutritious solution containing the metal (100 μM) inhibited root growth, 
caused a reduction in the number and size of stomata, partial closing of the stomatal 
aperture and decrease in stomatal conductance. These changes inhibited transpiration 
although there was no significant change in the water content in tissues. The latter fact 
is obviously connected first of all with reduction in the rate of transpiration, and probably 
also with the mainly symplastic water transport in cells, characteristic of this species. 

K e y  w o r d s :  Hordeum vulgare L., cadmium, water relations, water content in 
tissues, stomatal apparatus, transpiration. 

 
Введение 

Водный обмен – одна из наиболее важных 
составляющих жизнедеятельности растений. 
Поддержание в клетках и тканях определен�
ного уровня водного баланса является обяза�
тельным условием не только нормального 
роста и развития растений, но и их устойчи�
вости к факторам внешней среды. Тем не ме�
нее почти любые изменения в окружающей 
среде тем или иным образом отражаются на 

водном обмене растений [Кудоярова и др., 
2001]. Например, действие высоких темпера�
тур [Rodrigez, Davies, 1982; Кудоярова и др., 
2007], почвенной засухи [Шматько и др., 
1989], засоления [Sohan et al., 1999; Ахияро�
ва и др., 2006] и закисления почв [Barceló, 
Poschenrieder, 1990] приводит к значитель�
ным его нарушениям. Известно также и о не�
гативном влиянии на водообмен тяжелых ме�
таллов [Kastori et al., 1992; Vassilev et al., 
1998; Perfus�Barbeoch et al., 2002], хотя экс�
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периментальных данных по этому вопросу 
сравнительно немного. 

Кадмий является одним из наиболее ток�
сичных тяжелых металлов для всех живых орга�
низмов [Prasad, 1995]. Его высокие концентра�
ции в почве вызывают у растений нарушение 
многих физиологических процессов, прежде 
всего таких как рост [Серегин, Иванов, 2001; 
Титов и др., 2002] и фотосинтез [Sheoran et al., 
1990; Siedleska, Krupa, 1996; Караваев и др., 
2001]. Гораздо меньше изучено действие кад�
мия на водный обмен растений, хотя предпо�
лагают, что нарушение водного баланса под 
влиянием этого металла – одна из главных 
причин его сильной фитотоксичности [Vassilev 
et al., 1998]. 

Исходя из вышеизложенного, целью данной 
работы явилось изучение влияния кадмия на 
некоторые показатели водного обмена расте�
ний ячменя. 

Материалы и методы 

Исследовались проростки ярового ячменя 
(Hordeum vulgare L.) с. Зазерский 85. С этой 
целью семена проращивали в сосудах с пес�
ком при температуре воздуха 20–22°С, осве�
щенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. На 3�и сут 
после посева при появлении шильца 1�го листа 
проростки переносили в сосуды объемом 2 л 
на половинный питательный раствор Кнопа 
(контроль). В опытном варианте к питательно�
му раствору добавляли 100 мкМ кадмия в фор�
ме сульфата.  

После 4�суточной экспозиции на растворе с 
металлом у контрольных и опытных растений 
измеряли длину главного корня и высоту побе�
га, определяли подземную и надземную био�
массу. Влияние кадмия на водный режим оце�
нивали по изменению (по отношению к контро�
лю) оводненности тканей органов, интенсивно�
сти транспирации, устьичной проводимости, а 
также по состоянию устьичного аппарата. Овод�
ненность тканей рассчитывали по общеприня�
той формуле. Интенсивность транспирации и 
устьичную проводимость измеряли с помощью 
установки для исследования СО2�газообмена и 
водяных паров HСM�1000 (Walz, Германия). 
Подсчет числа устьиц на нижнем эпидермисе 
листа, измерение размеров замыкающих клеток 
и устьичной щели осуществляли методом отпе�
чатков с использованием светового микроскопа 
Микмед 2 (ЛОМО, Россия) и окуляр�микромет�
ра [Жолкевич, Пильщикова, 1989].  

Повторность в пределах одного варианта 
опыта составляла 10 растений, опыт повторяли 
трижды. В таблицах представлены средние 
значения по трем независимым опытам и их 
стандартные ошибки. Достоверность различий 

оценивали с помощью критерия Стьюдента 
при Р < 0,05. 

Результаты и обсуждение  

Исследования показали, что кадмий в кон�
центрации 100 мкМ тормозит рост как подзем�
ных, так и надземных органов растений ячменя. 
Так, через 4 сут экспозиции на растворе с ме�
таллом отмечено заметное отставание опытных 
растений по сравнению с контрольными по та�
ким показателям, как длина главного корня и 
высота побега, а также их биомасса, однако 
оводненность тканей при этом практически не 
изменялась (табл. 1). Очевидно, поддержание 
высокого уровня оводненности клеток можно в 
данном случае объяснить тем, что у ячменя, в 
отличие от большинства других видов сосуди�
стых растений, основную роль в транспорте во�
ды к сосудам ксилемы играет симпластический 
путь, позволяющий в неблагоприятных условиях 
среды более эффективно (по сравнению с апо�
пластическим) осуществлять контроль за посту�
плением воды в клетки, усиливая водопоглоти�
тельную способность корней [Steudle, Jeschke, 
1983; Физиология растений, 2005; Веселов и 
др., 2007]. Некоторые авторы указывают также 
на усиление притока воды в клетки за счет уве�
личения размеров подземных органов и/или 
уменьшения транспирации листьев [Barceló, 
Poschenrieder, 1990]. Поскольку в наших экспе�
риментах рост корня при наличии кадмия в пи�
тательном растворе тормозился (на 20 % по 
сравнению с контролем), сохранение оводнен�
ности тканей у опытных растений на уровне кон�
троля, очевидно, связано с заметным снижени�
ем (на 24 %) интенсивности транспирации 
(табл. 2).  

Нами также обнаружено, что под действием 
кадмия у растений ячменя на нижнем эпидер�
мисе листа, сформированного за время экспо�
зиции на растворе с металлом, оказалось мень�
ше (на 21 % по сравнению с контролем) устьиц и 
уменьшалась длина замыкающих клеток устьиц 
(на 17 %). Аналогичный эффект выявлен также у 
Brassica juncea L. Czern, выращенных на суб�
страте с добавлением кадмия в концентрации 
20 мкМ [Zhu et al., 2005], у сахарной свеклы при 
действии металла в концентрации 10 мкМ 
[Greger, Johansson, 2006] и у Urtica pilulifera L. 
при применении кадмия в концентрации 100 и 
200 мкМ [Özyigit, Akinci, 2009]. Однако следует 
подчеркнуть, что конкретный механизм влияния 
кадмия на формирование устьичного аппарата к 
настоящему времени практически не изучен. 
Высказано лишь предположение о его воздей�
ствии на деление протодермальных клеток�
предшественниц на две замыкающие клетки 
[Bergmann, 2004].  
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Таблица 1. Влияние кадмия (100 мкM) на линейные размеры, биомассу и оводненность тканей корня 
и побега у растений ячменя 

Корень Побег Оводненность тканей, %
Варианты опыта 

длина, см сырая биомасса, мг высота, см сырая биомасса, мг корень побег 
Контроль 8,3 ± 0,6 81,6 ± 3,3 12,1 ± 0,2 122,0 ± 4,2 91,2 ± 0,1 92,7 ± 0,2 
Cd 6,6 ± 0,3* 73,7 ± 3,9* 10,5 ± 0,3* 103,5 ± 1,1* 90,9 ± 0,2 90,7 ± 0,1 

* Здесь и в табл. 2 различия по отношению к контролю достоверны при P < 0,05. 

Таблица 2. Влияние кадмия (100 мкМ) на показатели водного обмена растений ячменя 

Показатели Контроль Сd % от контроля 
Интенсивность транспирации (мМ/м2  · c) 1,44 ± 0,10 1,07 ± 0,07 76* 
Количество устьиц (шт./мм2) 278,0 ± 4,6 219,6 ± 4,9 79* 
Длина замыкающих клеток устьиц (мкм) 50,38 ± 0,79 41,88 ± 0,79 83* 
Длина устьичной щели (мкм) 25,20 ± 0,28 20,83 ± 0,32 83* 
Ширина устьичной щели (мкм) 11,31 ± 0,17 7,03 ± 0,18  62* 
Устьичная проводимость (мМ/м2 · c) 98,30 ± 7,61 72,02 ± 1,63 61* 

 
Помимо уменьшения числа и размеров 

устьиц, у опытных растений обнаружено также 
и уменьшение длины (на 17% по сравнению с 
контролем) и ширины (на 38%) устьичной ще�
ли, что в итоге приводило к значительному 
снижению (на 39%) устьичной проводимости. 
Ранее полное или частичное закрытие устьиц 
под влиянием кадмия наблюдали у растений 
кукурузы и подсолнечника [Bazzaz et al., 
1974], бобов [Barceló et al., 1988], рапса 
[Baryla et al., 2001] и гороха [Sandalio et al., 
2001]. Предположительно, оно может быть 
связано с утечкой ионов калия из замыкаю�
щих клеток вследствие увеличения проницае�
мости мембран [Poschenrieder et al., 1989; 
Neill et al., 2008]. 

Выводы 

Таким образом, выявленные нами измене�
ния в устьичном аппарате растений ячменя при 
действии кадмия, а также уменьшение устьич�
ной проводимости явились, очевидно, основ�
ными причинами замедления скорости транс�
пирации. Однако нельзя исключить, что сниже�
ние скорости этого процесса может быть также 
связано и с уменьшением под влиянием метал�
ла размеров корневой системы [Hardiman, 
Jacoby, 1984; Prasad, 1995] и/или снижением 
количества и диаметра сосудов ксилемы 
[Barceló, Poschenrieder, 1990; Kahle, 1993]. 

В целом наши исследования показали, что 
кадмий в концентрации 100 мкМ оказывает 
отрицательное влияние на водный обмен 
растений ячменя. Уменьшение размеров кор�
ня при воздействии металла, снижение числа 
и размеров устьиц, частичное закрытие усть�
ичной щели и, как следствие, существенное 
уменьшение устьичной проводимости приво�
дили к замедлению транспирации растений. 
Вместе с тем снижение скорости этого про�
цесса, а также преимущественно симпласти�
ческий транспорт воды в клетках, характер�

ный для ячменя, очевидно, позволяют расте�
ниям этого вида сохранять высокий уровень 
оводненности тканей корня и побега в при�
сутствии кадмия, что необходимо для под�
держания их жизнедеятельности в этих усло�
виях.  
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МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ И ЦИТОХИМИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ  
ДЕФЕКТА ЛЕЙКОЦИТОВ В ДОМЕСТИЦИРУЕМЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ 
ПУШНЫХ ЗВЕРЕЙ 

А. Г. Кижина1, Л. Б. Узенбаева1, В. А. Илюха1, Н. Н. Тютюнник1,  
О. В. Трапезов2, Н. Н. Шумилина3, Е. Е. Ларина3 

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2 Институт цитологии и генетики СО РАН 
3 Московская государственная академия ветеринарной медицины и биотехнологии  
им. К. И. Скрябина 

Исследованы морфоцитохимические особенности лейкоцитов у норок и лисиц 
различных генотипов из доместицируемых популяций. У норок с геном алеутского 
окраса (a/a) и сапфировых лисиц (b/b p/p s/s) обнаружен дефект гранул лейкоци�
тов. Показано, что норки и лисицы, а также норки различных генотипов имеют не�
одинаковую степень дефекта лейкоцитов. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  лейкоциты, пушные звери, норка, лисица, генотип. 

A. G. Kizhina, L. B. Uzenbaeva, V. A. Ilyukha, N. N. Tyutyunnik, 
O. V. Trapezov, N. N. Shumilina, E. E. Larina. MORPHOLOGICAL AND 
CYTOCHEMICAL ASPECTS OF LEUKOCYTE DEFECT IN DOMESTICATED 
POPULATIONS OF FUR ANIMALS 

The morpho�cytochemical features of leukocytes were investigated in domesticated 
minks and silver foxes of different genotypes. A defect of leukocyte granules was found 
in minks with the Aleutian gene (a/a) and in sapphire foxes (b/b p/p s/s). The degree of 
the defect differs between minks and foxes, as well as between minks of different 
genotypes. 

K e y  w o r d s :  leucocytes, fur animals, mink, silver fox, genotype. 

 
Введение 

В настоящее время, несмотря на значитель�
ные успехи, роль лейкоцитов как фактора ус�
тойчивости организма у различных видов жи�
вотных остается недостаточно изученной. Му�
тации, возникшие у некоторых видов хищных 
пушных зверей и растительноядных животных 
в результате доместикационных преобразова�
ний в ходе промышленного разведения, приве�
ли к созданию множества форм, отличающихся 

от исходного типа по окрасу и ряду морфофи�
зиологических признаков – размерам, метабо�
лизму, гормональному статусу, репродуктив�
ной функции и устойчивости к заболеваниям.  

Среди мутантных и созданных на их основе 
комбинативных окрасочных форм норок, лисиц 
и песцов обнаружены животные c дефектом 
гранул лейкоцитов, сходным с синдромом Че�
диак�Хигаши (СЧХ) человека [Chediak, 1952; 
Higashi, 1954]. Аналогичное нарушение выяв�
лено у бежевых мышей и крыс, герефордской и 
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черной японской пород крупного рогатого ско�
та, лисиц жемчужная Мансфилда и сапфиро�
вая, песцов арктик блу, персидских кошек и 
дельфинов�косаток [Beautiful Fur Animals.., 
1988; Introne et al., 1999; Huizing et al., 2008; Го�
лубева и др., 2010; Узенбаева и др., 2011].  

При этой наследственной патологии наблю�
дается повышение чувствительности к бакте�
риальным и вирусным инфекциям, ослабление 
пигментации, склонность к лимфоидной про�
лиферации, кровоизлияниям в слизистые обо�
лочки, а также анемия и высокая смертность в 
раннем возрасте. В качестве моделей живот�
ных для изучения этого редкого заболевания 
были предложены бежевые мыши и разводи�
мые на фермах алеутские норки, являющиеся 
одной из мутаций дикой американской норки 
(Mustela vison Schreber, 1777) [МсVey Ward et 
al., 2000]. 

В настоящей работе представлены сравни�
тельные данные по морфологии, цитохимии и 
составу лейкоцитов крови и костного мозга у 
норок и лисиц различных окрасов, отличаю�
щихся от исходного типа характером пигмен�
тации волосяного покрова, жизнеспособно�
стью и репродуктивными качествами.  

Материалы и методы 

Работа выполнена на норках, разводимых 
на экспериментальной звероферме Института 
цитологии и генетики СО РАН (14 генотипов) и 
в звероводческих хозяйствах Республики Ка�
релия (3 генотипа), а также на лисицах из 
племзаводов «Пушкинский» и «Салтыковский» 
(4 генотипа) и из звероводческих хозяйств 
«Вятка» (2 генотипа) и «Пряжинское» (1 гено�
тип). В исследовании использовано по 10 стан�
дартных темно�коричневых (+/+), серебристо�
голубых (p/p), сапфировых (a/a p/p) норок и 
серебристо�черных лисиц (b/b) и по 1–5 осо�
бей норок и лисиц редких генотипов.  

На окрашенных по Паппенгейму мазках пе�
риферической крови и костного мозга из эпи�
физов трубчатых костей на светомикроскопи�
ческом уровне определяли состав лейкоци�
тарной формулы и относительное количество 
лейкоцитов с аномальными гранулами. Цито�
химическими методами в лейкоцитах крови 
выявляли активность щелочной фосфатазы, 
пероксидазы, альфа�нафтилацетат эстеразы, 
нафтол�AS�D�хлорацетат эстеразы, а также 
содержание катионных белков и гликогена с 
помощью PAS�реакции (periodic acid�shiff 
reaction). В исследованиях использовали ре�
комендации, представленные в монографиях 
и руководствах по цитохимии [Берстон; 1965; 
Буйкис, Руденс, 1972; Кисляк, Ленская, 1978; 
Шубич, Нагоев, 1980; Хейхоу, Кваглино, 1983; 

Обозная, Панков, 1989]. Микрофотографии 
лейкоцитов крови сапфировых норок получа�
ли в световом микроскопе Axioscop 40 (Carl 
Zeiss) с цветной цифровой видеокамерой 
(Pixera 150ES) и программным обеспечением 
«Видеотест» для анализа изображений. Циф�
ровой материал обрабатывали общеприняты�
ми методами вариационной статистики.  

Работа выполнена с соблюдением междуна�
родных принципов Хельсинкской декларации о 
гуманном отношении к животным.  

Результаты и обсуждение 

На первом этапе сравнивали морфологию 
лейкоцитов у темно�коричневых (+/+), моноре�
цессивных серебристо�голубых (p/p) и дире�
цессивных сапфировых (a/a p/p) норок 
(рис. 1). У сапфировых норок наблюдался де�
фект, заключающийся в образовании в лейко�
цитах аномально больших гранул. На процесс 
формирования видоизмененных цитоплазма�
тических структур влияет мутация в локусе 
(a/a), поскольку ни у темно�коричневых, близ�
ких к исходному дикому типу, ни у мутантных 
серебристо�голубых норок нарушений не вы�
явлено. Наши результаты и данные литературы 
свидетельствуют о том, что нарушение внутри�
клеточной структуры лейкоцитов у норок имеет 
сходство с СЧХ человека и аналогичным забо�
леванием, обнаруженным у ряда животных 
[Chediak, 1952; Higashi, 1954; Introne et al., 
1999; Huizing et al., 2008].  

Лейкоциты с «гигантскими» гранулами по�
стоянно наблюдаются в крови сапфировых но�
рок разного возраста, однако в раннем постна�
тальном онтогенезе в эозинофилах крови вы�
явлены некоторые отличия в степени выражен�
ности дефекта по сравнению с животными 
старшего возраста. На микрофотографиях 
(см. рис. 1) видно, что разные типы гранулоци�
тов крови сапфировых норок – нейтрофилы, 
эозинофилы и базофилы – имеют нарушение 
субклеточной организации. В частности, при�
мерно 20 % нейтрофилов содержат аномаль�
ные гранулы, величина, а иногда форма и внут�
ренняя структура которых широко варьируют 
(рис. 2). Особенно наглядны и демонстративны 
изменения в эозинофилах, в них количество 
гранул уменьшается от многочисленных, ха�
рактерных для нормальной клетки, до 1–2 при 
патологии. 

Наличие дефекта в лейкоцитах у норок сап�
фирового окраса подтверждается цитохими�
ческими исследованиями. Между сапфировы�
ми и исходным типом – темно�коричневыми и 
мутантными серебристо�голубыми норками 
выявлены существенные различия во внутри�
клеточном распределении цитохимических 
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компонентов. В лейкоцитах сапфировых но�
рок активность пероксидазы, неспецифиче�
ских эстераз и катионный протеин обнаруже�
ны в дефектных гранулах. Щелочная фосфа�
таза и PAS�положительный материал сосре�
доточены вне этих гранул. По цитохимиче�
ским признакам, в частности присутствию ли�
зосомальных ферментов и пероксидазы, ано�
мальные структуры, наблюдаемые у сапфиро�
вых норок, соответствуют азурофильным или 
так называемым первичным гранулам, фор�
мирующимся в нейтрофилах на более ранних 
стадиях клеточного созревания, чем вторич�
ные. Темно�коричневые и серебристо�голу�
бые норки имеют нормальную локализацию 
исследуемых соединений. 

Влияние генов, контролирующих окраску меха 
у норок, в некоторых случаях проявляется и в из�
менении лейкоцитарной формулы (табл. 1). У но�
рок большинства исследованных генотипов отно�
сительное содержание лимфоцитов колеблется в 
пределах от 28,0 до 54,7 %. Исключение состав�
ляют норки белая�хедлунд (h/h) и Шéдоу�сапфир 

(SH/+ a/a p/p). У них уровень лимфоцитов выше, 
чем у остальных генотипов, и достигает 58 и 61% 
и, наоборот, снижено количество нейтрофилов 
до 35 и 25 % соответственно. Кроме того, у доми�
нантно�рецессивной формы Шéдоу�сапфир (SH/+ 
a/a p/p) по сравнению с другими окрасами на�
блюдается увеличение доли лимфоцитов с «ги�
гантскими» гранулами. Более высокое содержа�
ние эозинофилов установлено у дирецессивных 
норок: жемчужной (k/k p/p), финский топаз (tS/tS 

b/b) и у полудоминантных – Черный хрусталь (CR 

/+). Возможно, что распределение отдельных ти�
пов лейкоцитов, в частности соотношение ней�
трофилов и лимфоцитов, в определенной степе�
ни зависит от генетических особенностей функ�
ционирования гипофизарно�адреналовой и 
стресс�лимитирующих систем. 

Данные, полученные на норках различных ге�
нотипов, свидетельствуют о том, что системное 
поражение клеточных органелл возникает имен�
но из�за аллеля a/a. Дефект лейкоцитов обнару�
жен у монорецессивных алеутских (a/a) норок, 
дирецессивных сапфировых (a/a p/p) и лавандо�

Рис. 1. Аномальные гранулы 
в лейкоцитах крови 10�днев�
ной сапфировой норки (от�
мечены стрелками) 

А – юный, Б – палочкоядер�
ный, В – сегментоядерный 
нейтрофилы, Г – эозинофил, 
Д – базофил. Здесь и на рис. 3
окраска по Паппенгейму, 
масляная иммерсия, масштаб 
10 мкм 

Рис. 2. Лейкоцитарная фор�
мула крови норок сапфи�
рового окраса 

Л – лимфоциты, М – моноци�
ты, П – палочкоядерные и 
СН – сегментоядерные ней�
трофилы, Э – эозинофилы, 
Б – базофилы  
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вых (m/m a/a), трирецессивных виолет (m/m a/a 
p/p), доминантно�рецессивных Крестовка сап�
фир (S/+ a/a p/p), Сапфировый леопард (SK/+ a/a 
p/p) и Шéдоу�сапфир (SH/+ a/a p/p). Нарушений 
в структуре лейкоцитов не имеют норки осталь�
ных исследованных окрасов, у которых в геноти�
пе отсутствует аллель a/a – стандартные (+/+), 
монорецессивные – серебристо�голубые (p/p), 
белые�хедлунд (h/h), дирецессивные – жемчуж�
ные (k/k p/p), финский топаз (tS/tS b/b), полудо�
минантные – королевские серебристые (SR /+), 
Стандартный леопард (SK/+), Черный хрусталь 
(CR /+), доминантно�рецессивные – Снежный то�
паз (CR /+ tS/tS b/b) и Куйтежская пестрая (SK/+ 
b/b).  

Сложный характер межгенных взаимодейст�
вий затрудняет анализ влияния генов окраски на 
морфофункциональные особенности лейкоци�
тов у мутантных форм норок. Вместе с тем мож�
но отметить, что хотя деструктивный эффект ал�
леля а/а и модифицируется генетическим окру�
жением, затрагивающим пигментацию, – генами 
мойл (m/m), серебристо�голубой окраски (p/p) и 
из серии Black cross (S/+, SН/+, SK/+), все же де�
виации субклеточной структуры лейкоцитов в 
той или иной форме аномально крупных гранул 
имеют место. Высокая степень нарушения в эо�
зинофилах наблюдается у норки Сапфировый 
леопард (SK/+ a/a p/p), в нейтрофилах – сапфи�
рового окраса (a/a p/p) и Крестовка сапфир (S/+ 

a/a p/p), в лимфоцитах – у мутации Сапфировый 
леопард (SK/+ a/a p/p) и Шéдоу�сапфир (SH/+ a/a 
p/p). И наоборот, гранулы эозинофилов норок, в 
генотипе которых в гомозиготном состоянии 
присутствует ген мойл (m/m) – лавандовой (m/m 
a/a) и виолет (m/m a/a p/p), по сравнению с му�
тацией алеутская (a/a) и сапфировая (a/a p/p) 
отличаются меньшей величиной и, по�видимому, 
снижением выраженности дефекта.  

Ген алеутского окраса кроме гранулогенеза в 
лейкоцитах вызывает изменения в морфологии и 
функции меланосом – клеточных органелл, род�
ственных лизосомам, что находит выражение в 
характере пигментации. Если в волосе у темно�
коричневых и серебристо�голубых норок наблю�
даются относительно однородные гранулы пиг�
мента, то у сапфировых обнаружены их увеличе�
ние и значительная вариабельность формы и 
размера [Зверева, Беляев, 1976].  

Сходный с норками целлюлярный дефект об�
наружен и у некоторых рецессивных мутаций ли�
сиц и песцов [Ness et al., 1985; Beautiful Fur 
Animals.., 1988]. Состав лейкоцитарной формулы 
у лисиц различных генотипов – красной (A/A 
B/B), серебристо�черной (b/b), бургундской (b/b 
g/g), жемчужной (b/b p/p), коликотт (b/b e/e), 
платиновой (b/b WP/w) и сапфировой (/b/b p/p 
s/s) – представлен в табл. 2. Относительное ко�
личество лимфоцитов в крови изменяется от 
максимальных (55,8%) у серебристо�черных ли�

Таблица 1. Состав лейкоцитарной формулы и относительное содержание аномальных лейкоцитов у норок 
различных генотипов 

Нейтрофилы 
Фенотип Генотип Л М

Ю П С 
Б Э Комментарии 

Алеутская a/a 35/3 2 0 0 58/12 0 5/5 
Аномальные гранулы  
в Э, отдельных С и Л 

Сапфировая a/a p/p 28/0,3 5,1 0 0,5 60/22,9 0,8/0,8.8 5,5/5,5
Аномальные гранулы  
в Э и Б, отдельных С и Л 

Лавандовая m/m a/a 36 2 0 2/2 54/4 0 6/6 
Аномальные гранулы в Э,  
отдельных С и П 

Виолет m/m a/a p/p 33/3 3 0 0 62/30 0 2/2 
Аномальные гранулы в Э, 
примерно в половине С и 
отдельных Л  

Крестовка сапфир S/+ a/a p/p 37 4 0 0 58/3 0 1/1 
Аномальные гранулы в Э,  
единичных С  

Сапфировый леопард SK/+ a/a p/p 49/4 11 0 0 33/9 1/1 6/6 
Аномальные гранулы  
в Э и Б, единичных С и Л 

Шéдоу�сапфир SH/+ a/a p/p  61/16
7/
1

0 1 25/4 1/1 5/5 
Аномальные гранулы  
в Э и Б, единичных С и при�
мерно в четвертой части Л 

Стандартная темно�
коричневая 

+/+ 54,7 6,5 0 0,6 36,8 1,3 0 Дефект не обнаружен  

Серебристо�голубая p/p 42,4 6,1 0 0,8 44,5 0,1 6,1 » 
Белая�хедлунд h/h 58 5 0 0 35 0 2 » 
Жемчужная k / k p/p 41 4 0 0 44 1 10 » 
Финский топаз tS/ t

S b/b 41 3 0 0 46 1 9 » 
Стандартный леопард SK/+ 50 5 0 0 38 1 6 » 
Куйтежская пестрая SK/+ b/b 36 6 0 2 55 0 1 » 
Королевская серебристая SR /+ 46 6 0 6 40 0 2 » 
Черный хрусталь CR /+ 33 2 0 0 54 0 11 » 
Снежный топаз CR /+ tS/tS b/b 42 1 0 0 56 0 1 » 

Примечания. В числителе относительное содержание нормальных, в знаменателе – аномальных лейкоцитов. Здесь и в 
табл. 2: Л – лимфоциты, М – моноциты, Ю – юные нейтрофилы (метамиелоциты), П – палочкоядерные и С – 
сегментоядерные нейтрофилы, Э – эозинофилы, Б – базофилы.  
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сиц до минимальных (25,3%) у бургундских. Со�
держание нейтрофилов колеблется в пределах 
31,1 и 53,0% соответственно. Высокое содержа�
ние эозинофилов и повышенная частота встре�
чаемости базофилов выявлены у платиновых ли�
сиц.  

Нарушение структуры обнаружено только в 
гранулоцитах у сапфировых лисиц (b/b p/p s/s). 
Светло�серый с голубым оттенком мех у них оп�
ределяется сочетанием неаллельных генов жем�
чужной окраски – жемчужной (b/b p/p) и жемчуж�
ной Мансфилда (b/b s/s) [Колдаева и др., 2003]. 
Признаков дефекта не выявлено у остальных ис�
следованных генотипов – красной, серебристо�
черной, бургундской, жемчужной, коликотт и 
платиновой. Наши результаты согласуются с 
данными других авторов, по которым характер�
ные для СЧХ черты наблюдаются у лисиц окра�
ски жемчужная Мансфилда и сапфировая [Ness 
et al., 1985; Beautiful Fur Animals.., 1988]. У лисиц 
этих окрасов обнаружен тот же комплекс сим�
птомов врожденной патологии, описанный у но�
рок, гомозиготных по гену алеутского окраса. В 
частности, у жемчужных лисиц Мансфилда в 
лейкоцитах наблюдаются гранулы «гигантских» 
размеров, повышение кровоточивости и, так же 
как и у сапфировых норок, неравномерное рас�
пределение пигментных зерен разной величины 
в волосе. Нарушение свертываемости вследст�
вие неполноценности тромбоцитов является 
причиной анемии у самок, имеющих большие 
пометы, и отставания в развитии щенков.  

Согласно литературным данным, признаки, 
свойственные СЧХ, есть также у редкой мутант�
ной формы голубых песцов – мутации арктик 
блу (g/g). Установлено, что жизнеспособность и 
репродуктивные качества у арктик блу ниже, 
чем у лисиц, имеющих дефект лейкоцитов, а 
клиническая картина заболевания тяжелее 
[Ness et al., 1985; Beautiful Fur Animals.., 1988]. 

У лисиц нам не удалось провести детальное, 
как у норок, исследование морфологических из�
менений структуры лейкоцитов, однако с уве�
ренностью можно констатировать, что норки и 
лисицы различаются между собой по степени 

дефекта, то есть по величине, количеству и мор�
фологии гранул, что может обусловливать раз�
личия в устойчивости к факторам среды.  

У шестимесячных щенков сапфировых норок 
процесс формирования «гигантских» гранул в 
лейкоцитах наблюдался в костном мозге [Узен�
баева и др., 2010]. Аномальный гранулогенез об�
наруживается на всех этапах развития, включая 
клеточные элементы пролиферирующего пула и 
в постмитотическом периоде (рис. 3 Д–З). На�
правленность изменений в эозинофилах и ней�
трофилах одинакова, но имеются особенности в 
формировании аномальных структур, возможно, 
связанные с продолжительностью отдельных 
фаз гранулоцитопоэза. Различия, по�видимому, 
также могут быть обусловлены функциональны�
ми особенностями этих типов гранулоцитов, в 
частности наличием в нейтрофилах мощного по�
тенциала для внутриклеточной деградации и 
киллинга, а в эозинофилах – факторов антипара�
зитарной защиты.  

У сапфировых норок даже на светооптиче�
ском уровне в лейкоцитах можно наблюдать про�
цесс аномального гранулогенеза. На ранних эта�
пах созревания гранулы в эозинофилах у норок 
сапфирового окраса значительно больше по ве�
личине, чем у темно�коричневых, и они доста�
точно однородны и без признаков слияния (см. 
рис. 3 Д–З). Возможно, у сапфировых норок по 
сравнению с другими окрасами изначально об�
разуются более крупные гранулы, которые еще 
больше увеличиваются по мере созревания и 
достигают максимальной величины в перифери�
ческой крови. Объяснить этот факт можно также 
с точки зрения нарушений в аппарате Гольджи и 
эндоплазматическом ретикулуме, участвующих 
в синтезе и сортировке белков. Вместе с тем, 
согласно электронно�микроскопическим иссле�
дованиям, изменений в этих структурах при этом 
наследственном заболевании не обнаружено. В 
нейтрофилах, в отличие от эозинофилов, обра�
зование единой аномальной структуры, состоя�
щей из мелких гранул и менее плотного светлого 
матрикса, наблюдается уже на ранней стадии – в 
миелоцитах (см. рис. 3 А–Г).  

Таблица 2. Состав лейкоцитарной формулы (M±m) у лисиц различных генотипов 

Нейтрофилы 
Фенотип Генотип Л М 

Ю П С 
Б Э 

Серебристо�черная b/b 55,8±2,1 7,4±0,6 0 0,8±0,4 31,1±2,3 0,2±0,2 4,7±0,8 
Красная A/A B/B 38,5±1,5 2,0±2,0 0 2,0±0,0 45,0±8,0 0 12,5±4,5 
Бургундская b/b g/g 25,3±2,9 9,7±0,3 0 0,3±0,3 53,0±0,6 0 11,7±2,1 
Жемчужная b/b p/p 44,2±4,1 7,8±1,2 0 2,4±1,2 40,2±4,1 0 5,4±0,9 
Коликотт b/b e/e 33,0±4,0 8,0±5,0 0 0,5±0,5 53,0±0,0 0 5,5±1,5 
Платиновая b/b W P/w 31,7±7,5 4,7±1,2 0 2,7±0,3 38,0±12,7 1,3±1,3 21,7±6,8 
Сапфировая b/b p/p s/s* 43,5±3,5 6,0±0,0 0 5,0±2,0 42,0±0,0 0 3,5±1,5 

* Обозначен генотип сапфировой лисицы, в крови которой обнаружены аномальные лейкоциты. 
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Рис. 3. Костный мозг норки сапфирового окраса  

Нейтрофильные миелоцит (А) и метамиелоцит (Б), палочкоядерный (В) и сегментоядерный (Г) нейтрофилы и 
эозинофильные миелоцит (Д) и метамиелоцит (Е), палочкоядерный (Ж) и сегментоядерный (З) эозинофилы. 
В цитоплазме видны «гигантские» гранулы (отмечены стрелками)  

 
При сравнительном исследовании грануло�

генеза у десятидневных и шестимесячных сап�
фировых норок было выявлено, что дефект в 
эозинофилах в раннем постнатальном онтоге�
незе выражен слабее. В зрелых нейтрофилах и 
их предшественниках не удалось за некоторы�
ми исключениями установить достоверных от�
личий в количестве и величине гранул между 
десятидневными и шестимесячными щенками.  

Таким образом, промышленная доместика�
ция пушных зверей привела к образованию раз�
личных окрасов, отличающихся между собой по 
некоторым морфофизиологическим и биохими�
ческим признакам. У норок с геном алеутского 
(a/a) окраса в гомозиготном состоянии и у сап�
фировых лисиц (b/b p/p s/s) наблюдается на�
следственный дефект лейкоцитов. Формирова�
ние аномальных гранул в лейкоцитах происхо�
дит на ранних стадиях созревания в костном 
мозге. Показано, что норки и лисицы, а также 
норки различных генотипов имеют неодинако�
вую степень дефекта, который обусловливает 
дисфункцию лейкоцитов и ослабление защитно�
барьерной функции организма.  

Работа выполнена при финансовой поддерж�
ке гранта Президента РФ НШ–3731.2010.4. 
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АКТИВНОСТЬ ЛИЗОСОМАЛЬНЫХ ПРОТЕИНАЗ  
В ОРГАНАХ ЩУК (ESOX LUCIUS L.), ОТЛОВЛЕННЫХ ИЗ ОЗЕР  
С РАЗЛИЧНОЙ АНТРОПОГЕННОЙ НАГРУЗКОЙ 

М. Ю. Крупнова, Н. В. Ильмаст, Н. Н. Немова  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Исследована активность основных лизосомальных протеиназ (катепсинов D и B) в 
органах щук (Esox lucius L.) из озер с различной антропогенной нагрузкой. Резуль�
таты свидетельствуют об участии катепсинов в реализации защитной функции ли�
зосом у исследованных рыб в ответ на повышенное содержание лития, калия, со�
путствующих анионов, сдвиг рН и взмученность в хранилище отходов горнообога�
тительного комбината.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  протеиназы, лизосомы, рыбы, экология. 

M. Yu. Krupnova, N. V. Ilmast, N. N. Nemova. ACTIVITY OF LYSOSOMAL 
PROTEINASES IN ORGANS OF PIKE (ESOX LUCIUS L.) FROM LAKES 
WITH DIFFERENT ANTHROPOGENIC PRESSURE 

We investigated the activity of basic lysosomal proteinases (cathepsins D & B) in organs 
of pike (Esox lucius L.) from lakes exposed to different degrees of human pressure. The 
results evidence that cathepsins play a part in enacting the lysosomes’ protective 
function in the fish in response to elevated concentrations of lithium, potassium, 
accompanying anions, shift in pH, and sediment detachment in the tailings dump of the 
mining and ore concentration mill. 

K e y  w o r d s :  proteinases, lysosomes, fish, ecology. 

 
Введение 

Действие на организм различных факторов 
внешней среды, в том числе экологических, 
сопровождается вовлечением клеточных и мо�
лекулярных механизмов регуляции гомеоста�
за. Среди множества таких механизмов важное 
место занимает протеолиз, являющийся (в си�
лу своей необратимости) прерогативой выжи�
вания организмов [Баррет, Хит, 1980]. Фер�
ментативные превращения и экскреция чуже�
родных соединений осуществляются с участи�
ем протеолитической системы лизосом, вклю�
чающей более 20 ферментов, из которых почти 

90 % связано с активностью катепсинов В и D 
[Дин, 1981]. Лизосомальные протеиназы (ка�
тепсины D и В) являются биохимическими ин�
дикаторами изменения протеолитической 
функции лизосом в развитии биохимических 
адаптаций у водных организмов в ответ на воз�
действие неблагоприятных факторов различ�
ной природы [Немова, Высоцкая 2004; Высоц�
кая, Немова, 2008].  

Катепсин D относится к группе «аспартиль�
ных» протеиназ, так как в активном центре 
группы кислых протеиназ, аналогичных по сво�
ему действию пепсину, принимают участие 
карбоксильные группы остатков аспарагино�
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вой кислоты. Этот фермент гидролизует только 
белковые субстраты и поэтому определяется 
главным образом по измерению продуктов де�
градации белков [Barrett, 1998]. В лизосомном 
протеолизе катепсин D преимущественно дей�
ствует синергически с цистеиновыми протеи�
назами, которые, вероятно, имеют еще боль�
шее значение в деградации многих белков и с 
другими эндопептидазами. 

В статье приведены результаты исследова�
ния активности лизосомальных протеиназ в 
органах щук из двух водоемов Республики Ка�
релия – озер Каменное и Костомукшское.  

Материал и методы 

Озеро Каменное практически не затронуто 
хозяйственной деятельностью, промысел рыбы 
в нем отсутствует, о чем свидетельствует боль�
шое число старших возрастных групп рыб в их�
тиоценозе. Данные исследований состояния их�
тиофауны водоема свидетельствуют о крайне 
незначительном антропогенном воздействии. С 
рыбохозяйственной точки зрения озеро относит�
ся к высшей категории водных объектов, так как 
в нем обитают такие ценные виды, как лосось, 
сиг, ряпушка. В целом экосистема оз. Каменное, 
и в частности ихтиофауна, сохраняет естествен�
ное состояние и близка к «ненарушенным при�
родным экосистемам». Озеро Костомукшское – 
верхний водоем системы р. Кенти (частный во�
досбор р. Кеми). В результате строительства 
дамбы озеро преобразовано в технологический 
водоем Костомукшского горнообогатительного 
комбината (хвостохранилище). Водоем служит 
для захоронения отходов производства (хвостов 
обогащения, которые в виде пульпы поступают в 
водоем) и оборотного водоснабжения. Общая 
минерализация воды в период исследования ко�
лебалась от 625 (дно 12 м) до 645 мг/л (поверх�
ность), концентрация ионов калия составила 156 
мг/л, натрия – 18, кальция – 38, магния – 18, хло�
ридов – 7, гидрокарбонатных ионов – 122; вели�
чина общего азота – 15 мг/л, общего фосфора – 
0,0070–0,12 мг/л; pН –7,4–7,5 [Lehto et al., 2010]. 
Таким образом, по сравнению с показателями, 
полученными в более ранних (2000 г.) исследо�
ваниях, наблюдается значительное увеличение 
общей минерализации воды и уменьшение во�
дородного показателя. Сдвиг pH воды от щелоч�
ной в кислую область может разрушить так назы�
ваемый геохимический барьер, что приведет к 
увеличению в воде концентраций тяжелых ме�
таллов и нежелательному их накоплению в биоте 
хвостохранилища и расположенных ниже водо�
емах. Обедненность видового состава ихтио�
фауны и ее низкие количественные показатели 
свидетельствуют об угнетенном состоянии 
планктонной фауны хвостохранилища. В уловах 

2009 г. были отмечены только четыре вида (плот�
ва, щука, сиг, уклейка) рыб. Обращает на себя 
внимание отсутствие в озере окуневых (окунь, 
ерш) видов – типичных представителей север�
ных водоемов. Большие концентрации щелоч�
ных и щелочно�земельных металлов, а также 
гидрокарбонатов в воде определили сдвиг pH в 
щелочную область. Подобные условия представ�
ляют собой геохимический барьер для миграции 
большинства тяжелых металлов. Несмотря на то 
что хвостохранилище является технологическим 
водоемом горнообогатительного комбината, ку�
да поступают производственные воды, видимых 
патологических изменений наружных покровов и 
внутренних органов у рыб не отмечено, внутрен�
нее состояние органов у щук из исследованных 
водоемов идентично. При анализе размерно�ве�
совых параметров у щуки из разных водоемов 
достоверных изменений веса не обнаружено. 

Материалом для исследований служили пе�
чень, почки, жабры, гонады и мышцы щуки из 
этих водоемов. Активность основных протеиназ 
лизосом – катепсинов В и D – определяли в ос�
ветленных гомогенатах тканей рыб, которые го�
товили на 0,25М растворе сахарозы (1:10) с до�
бавлением 0,01% раствора тритона Х�100 (1200 
об/мин х 60 с). Дифференциальное центрифуги�
рование гомогенатов для получения субклеточ�
ных фракций проводили на центрифуге К�24 
(Германия) [Покровский, Тутельян, 1976]. Актив�
ность катепсинов В и D определяли спектрофо�
тометрически. Активность катепсина В оценива�
ли по гидролизу 0,065М раствора этилового 
эфира бензоиларгинамида в 0,1М ацетатном бу�
фере рН 5,0 [Алексеенко, 1968], катепсина D – 
бычьего гемоглобина при рН 3,6 [Алексеенко, 
1968] соответственно. Активность ферментов 
выражали в условных единицах: катепсина D –
при 280нм на мг белка, катепсина В – при 525нм 
на мг белка. Концентрацию белка в пробах опре�
деляли по методу Брэдфорд [Braedford, 1976].  

Результаты и обсуждение 

Результаты изучения активности протеоли�
тических ферментов и содержания белка в ор�
ганах щук из разных водоемов представлены 
на рис. 1–3. 

Наиболее высокие значения активности ка�
тепсина D у щук как из оз. Каменное, так и из оз. 
Костомукшское отмечены в почках, печени, не�
сколько в меньшей степени – в гонадах самцов 
и самок, в жабрах и наименьшие – в мышцах 
(см. рис. 1). Не обнаружено существенных раз�
личий в уровне активности протеиназ в зависи�
мости от пола исследуемого объекта. В печени, 
жабрах и гонадах самок активность данного 
фермента несколько ниже у щук из оз. Косто�
мукшское по сравнению с данными показателя�
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ми у щук из оз.Каменное. Аналогичная тенден�
ция, за исключением активности катепсина D в 
печени, отмечена и для самцов, где данный по�
казатель в почках, мышцах, жабрах и гонадах 
снижается приблизительно в 2–3 раза. Сниже�
ние уровня активности катепсина D в жабрах 
(более чем в 2 раза), которые являются основ�
ным «фильтром» и в первую очередь подверга�
ются влиянию какого�либо соединения, под�
тверждает участие этого фермента в детоксика�
ционных процессах, происходящих в лизосомах 
[Высоцкая, Немова, 2008; Крупнова и др., 2010].  

Активность катепсина В сравнительно низ�
кая в органах щук из обоих водоемов (см. 
рис. 2). При этом отмечено некоторое повыше�
ние активности в печени самок и самцов и жаб�
рах самцов щук, выловленных в оз. Костомукш�
ское. Существенная (более чем в 60 раз) акти�
вация данного фермента наблюдается в почках 
самцов из хвостохранилища. Известно, что в 
условиях хронической интоксикации активно 
функционируют органы, осуществляющие про�
цессы захвата, обезвреживания токсикантов и 

экскреции [Покровский, Тутельян, 1976]. Воз�
можно, в связи с изменениями химического 
состава минералов хвостов, а именно повы�
шенного содержания солей лития и калия, ве�
дущих к выщелачиванию различных компонен�
тов, а вследствие этого и к изменению гидро�
химических показателей воды хвостохранили�
ща, наблюдается столь значительное повыше�
ние активности цистеинзависимой протеиназы 
в почках. Некоторые различия в изменении ак�
тивности катепсинов В и D связаны, вероятно, 
с тем, что катепсин В относится к ферментам, 
в состав активного центра которых входит вы�
сокореактивная тиоловая группа цистеина, 
вступающая в химические взаимодействия с 
тяжелыми металлами и другими химическими 
группировками поллютантов. Защелачивание 
водоема хвостохранилища в результате воз�
действия отходов ГОКа может оказывать инги�
бирующее влияние на активность катепсина D, 
для проявления которой необходимы кислот�
ные группировки аспарагиновой кислоты, вхо�
дящей в состав активного центра фермента. 

 

 

 
 

 

 

Рис. 2. Активность катепсина
B (Е525 мг белка/30 мин) в ор�
ганах самцов и самок щук из 
озер Каменное и Косто�
мукшское (хвостохранилище 
отходов) 

Рис. 1. Активность катепсина
D (Е

280 мг белка/1ч) в органах 
самцов и самок щук из озер 
Каменное и Костомукшское 
(хвостохранилище отходов)  

Рис.3. Содержание белка 
(мг/мл) в органах самцов и 
самок щук из озер Каменное 
и Костомукшское (хвостохра�
нилище отходов)  
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Показатели содержания белка (см. рис. 3) в 
тканях самцов и самок щук рыб из «контроль�
ного» и «опытного» озер близки или чуть выше 
в органах рыб из оз. Костомукшское, исключе�
нием является уровень белка в гонадах самок 
из хвостохранилища, что связано, по�видимо�
му, со стадией зрелости. 

Следует отметить и тот факт, что, по дан�
ным ихтиологических исследований, в опыт�
ном водохранилище количество самцов ниже, 
чем самок, это связывают с их меньшей устой�
чивостью к неблагоприятным факторам среды. 

Полученные результаты свидетельствуют об 
участии катепсинов в реализации защитной 
функции лизосом у исследованных рыб в ответ 
на воздействие антропогенной нагрузки, свя�
занной с деятельностью горнообогатительного 
комбината (повышенное содержание лития и 
калия, сопутствующих анионов, сдвиг рН и 
взмученность). Данные показатели (активность 
цистеинзависимых и аспартильных протеиназ) 
могут быть использованы в качестве дополни�
тельных биохимических тестов на загрязнение 
водоемов вышеназванными факторами. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке грантов программы Президента РФ 
«Ведущие научные школы» НШ�3731.2010.4, 
РФФИ № 08�04�01140�а, программы ОБН РАН 
«Биологические ресурсы». 
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УДК 581.1 

ЭКСПРЕССИЯ ГЕНА ci7 В ЛИСТЬЯХ КАРТОФЕЛЯ  
ПРИ ДЕЙСТВИИ КРАТКОВРЕМЕННЫХ ЕЖЕСУТОЧНЫХ 
СНИЖЕНИЙ ТЕМПЕРАТУРЫ  

В. В. Лаврова, М. И. Сысоева, Е. Г. Шерудило, Л. В. Топчиева,  
Е. М. Матвеева  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

На растениях картофеля (Solanum tuberosum L., с. Сударыня и с. Невский) изучено 
влияние ежесуточных кратковременных и постоянных низкотемпературных воз�
действий на холодоустойчивость и экспрессию COR гена ci7. Показано, что при�
рост холодоустойчивости у растений, подвергнутых ежесуточным кратковремен�
ным снижениям температуры, был в 5–6 раз выше, чем при постоянном действии 
низкой температуры. При этом уровень экспрессии гена ci7 в листьях картофеля 
был одинаковым при разных типах низкотемпературных воздействий. Предпола�
гается, что повышение устойчивости растений картофеля к кратковременному 
воздействию низких температур опосредовано не только изменением экспрессии 
COR гена ci7, но и иными механизмами. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Solanum tuberosum L., температура, устойчивость, COR 
гены, ген ci7. 

V. V. Lavrova, M. I. Sysoeva, E. G. Sherudilo, L. V. Topchieva, E. M. 
Matveeva. EXPRESSION OF ci7 GENE IN POTATO LEAVES UNDER 
SHORT�TERM TEMPERATURE DROP 

The effects of daily short�term and constant low�temperature treatments on cold 
resistance and expression of the COR gene ci7 in potato plants (Solanum tuberosum L., 
cv. Sudarynya & Nevskiy) has been studied. The rise in cold resistance of the plants 
daily exposed to short�term temperature drop was 5�6 times higher than in the plants 
constantly exposed to low temperature. The level of ci7 gene expression in potato 
leaves was the same at different modes of exposure to cold. It is suggested that the rise 
in potato plant resistance to short�term low temperature drop is achieved not only by 
means of change in expression of the COR gene ci7 but also through other 
mechanisms. 

K e y  w o r d s :  Solanum tuberosum L., temperature, resistance, COR genes, ci7 gene. 

 
Введение  

В природе широко распространены кратко�
временные падения температур в суточном 
цикле, которые согласно одному из сценариев 
изменения климата будут значительно усили�

ваться, особенно в ранневесенний период 
[Филатов и др., 2003]. Наряду с этим кратко�
временные снижения температуры широко ис�
пользуются в современном растениеводстве в 
качестве одного из приемов выращивания 
компактных растений [Moe, Heins, 2000]. Как 
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показано ранее, они оказывают влияние на 
биологическую продуктивность и скорость 
развития растений, а также способствуют уве�
личению их холодоустойчивости [Марковская и 
др., 2008]. Причем механизмы формирования 
устойчивости при постоянных и кратковремен�
ных низкотемпературных воздействиях раз�
личны [Марковская и др., 2007]. 

Известно, что важную роль в механизмах 
повышения устойчивости растений к действию 
неблагоприятных температур играют гены хо�
лодового шока, в частности COR гены, коди�
рующие белки, которые могут контролировать 
в растительном организме биологические и 
физиологические изменения, необходимые 
для роста и развития при низких температурах 
[Колесниченко, Войников, 2003; Трунова, 2007; 
Thomashow, 1998]. В настоящее время активно 
изучается экспрессия COR генов при действии 
постоянной низкой положительной температу�
ры [Kirch et al., 1997; Thomashow, 1998; Wanner, 
Junttila, 1999]. В то же время информация об 
экспрессии COR генов при кратковременном 
периодическом действии низкой закаливаю�
щей температуры в доступной нам литературе 
отсутствует. В связи с этим целью настоящей 
работы было изучение влияния кратковремен�
ных ежесуточных снижений температуры на 
экспрессию COR гена ci7 в листьях растений 
картофеля. 

Материалы и методы 

Опыты проводили с двумя сортами карто�
феля (Solanum tuberosum L.) Сударыня и Нев�
ский, районированными на территории Рес�
публики Карелия. Мини�клубни картофеля, по�
лученные в ГНУ «Карельская ГСХОС Россель�
хозакадемии», проращивали стандартным спо�
собом на свету в течение трех недель, высажи�
вали в пластиковые сосуды с песком при поли�
ве питательным раствором Кнопа с добавлени�
ем микроэлементов (рН 5,5–5,6) и помещали в 
камеру искусственного климата при темпера�
туре 23°С, фотопериоде (день/ночь) 16/8 ч и 
освещенности 10 клк. По достижении фазы 3�х 
листьев часть растений оставляли при 23°С 
(вариант контроль), а остальные либо подвер�
гали в течение 6 суток ежесуточным снижени�
ям температуры (с 23 до 5°С) на 2 ч в конце 
ночного периода (вариант ДРОП, от англ. drop 
– падение), либо выращивали в течение 6 суток 
при постоянной низкой температуре 5°С (вари�
ант ПНТ). На следующий день после заверше�
ния температурных обработок анализировали 
холодоустойчивость и исследовали экспрес�
сию COR гена у растений всех вариантов.  

Холодоустойчивость растений определяли 
по температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 

50% палисадных клеток паренхимы высечек из 
листа площадью 0,5 см2 после их 5�минутного 
тестирующего промораживания в термоэлек�
трическом термостате ТЖР�02/�20 («Интерм», 
Россия) в интервале температур от �6 до �10°С 
с шагом 0,4°С [Дроздов и др., 1976].  

Для выделения РНК навеску листьев карто�
феля (50 мг) растирали в жидком азоте. То�
тальную РНК выделяли с помощью набора 
Yellow Solve («Силекс», Россия). Степень чисто�
ты и концентрацию РНК определяли спектро�
фотометрически на приборе SmartSpec Plus 
(Bio�Rad, США). Для удаления остатков ДНК 
препарат РНК обрабатывали ДНКазой (10 
ед./мл) («Силекс», Россия). Уровень экспрес�
сии генов оценивали методом ПЦР в режиме 
реального времени. В качестве флуорофора 
для детекции продуктов использовали интер�
калирующий краситель SYBR Green. Амплифи�
кацию проводили в приборе iCycler с оптиче�
ской приставкой iQ5 (Bio�Rad, США), используя 
набор для амплификации («Синтол», Россия). 
Смесь для ПЦР объемом 25 мкл содержала 
2 мкл (100 нг) тотальной РНК, 5 мкл реакцион�
ной смеси, по 0,5 мкл прямого и обратного 
праймеров, 16 мкл воды, свободной от нукле�
аз, 1 мкл MgCl2. Для ПЦР в режиме реального 
времени использовали праймеры («Синтол», 
Россия): прямой – 5' CAC AAT CAT AAC ATC CCA 
AA 3', обратный – 5' GCG GAC ATA AGA AGA CG 
3'. Протокол ПЦР: 40 циклов – 10 с при 95°C и 
30 с при 55°C. Специфичность продуктов ам�
плификации проверяли плавлением ПЦР фраг�
ментов: 1 мин при 95°C, 1 мин при 55°C, 10 с 
при 55°C (80 циклов, в каждом из которых тем�
пература повышалась на 0,5°C). Уровень экс�
прессии гена ci7 растений, подвергнутых низ�
котемпературному воздействию, был 
рассчитан относительно уровня экспрессии 
этого гена у растений контрольного варианта 
(не подвергнутых низкотемпературному воз�
действию). 

Средние арифметические значения из двух 
независимых опытов и их стандартные ошибки 
представлены на рис. 1, 2. Повторность при 
оценке холодоустойчивости – 6�кратная, при 
ПЦР�анализе – 2�кратная. Данные обработаны 
статистически с использованием пакета про�
грамм Statgraphics for Windows 7.0. В статье 
обсуждаются величины, достоверно различаю�
щиеся при Р≤0,05. 

Результаты и обсуждение 

Анализ холодоустойчивости растений кар�
тофеля показал, что при кратковременном 
ежесуточном снижении температуры (вари�
ант ДРОП) прирост холодоустойчивости от�
носительно контроля для с. Сударыня соста�
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вил 2,7°С, для с. Невский – 2,9°С (см. рис. 1). 
В то же время постоянное действие низкой 
закаливающей температуры (вариант ПНТ) 
вне зависимости от сорта вызвало значи�
тельно меньшее по сравнению с ДРОП увели�
чение холодоустойчивости, прирост которой 
достигал только 0,5°С (см. рис. 1). Ранее по�
добный эффект отмечался и на других видах 
растений (огурце, петунии, кукурузе, пшени�
це, капусте белокочанной), что дало возмож�
ность высказать предположение о разных ме�
ханизмах формирования устойчивости в от�
вет на постоянное и кратковременное дейст�
вие низкой температуры [Марковская и др., 
2007].  

 

Рис. 1. Холодоустойчивость растений картофеля 
при кратковременном (ДРОП) и постоянном (ПНТ) 
действии низкой закаливающей температуры (5°С) 

1 – контроль, 2 – ДРОП, 3 – ПНТ 

 
Из литературы известно, что постоянное 

действие низкой (4°С) температуры индуци�
ровало экспрессию COR гена сi7 в клубнях и 
листьях картофеля [Kirch et al., 1997]. Нами 
также выявлено увеличение экспрессии дан�
ного гена в листьях растений, подвергнутых 
постоянному действию низкой закаливающей 
температуры (см. рис. 2). Вместе с тем, как 
показали результаты нашего эксперимента, 
не только постоянные, но и кратковременные 
снижения температуры вызвали экспрессию 
гена ci7 в листьях картофеля (см. рис. 2), при�
чем у обоих изученных сортов уровень экс�
прессии был одинаковым при разных типах 
низкотемпературных воздействий. Интерес�
но, что, если для достижения максимального 
уровня экспрессии гена ci7 при ПНТ требова�
лось 72 ч низкотемпературного воздействия 
[Berkel et al., 1994; Kirch et al., 1997], то при 
периодической кратковременной низкотем�
пературной обработке в нашем эксперименте 
подобный эффект достигался уже при 12 ч 

суммарного действия низкой температуры 
(6 сут по 2 ч).  

 

Рис. 2. Изменение уровня экспрессии гена ci7 при 
кратковременном (ДРОП) и постоянном (ПНТ) 
действии низкой закаливающей температуры (5°С) в 
листьях растений картофеля 

1 – ДРОП, 2 – ПНТ. Уровень экспрессии гена у контроль�
ных растений (при 23°С) принят за единицу  

 
Таким образом, как кратковременное низ�

котемпературное воздействие, так и постоян�
ное действие низкой температуры индуциро�
вали практически одинаковый уровень экс�
прессии COR гена ci7 в листьях картофеля, од�
нако величина прироста холодоустойчивости 
листьев в вариантах ДРОП и ПНТ существенно 
различалась. Выявленные различия в величине 
холодоустойчивости при двух видах низкотем�
пературного воздействия позволяют предпо�
ложить, что значительно более высокий уро�
вень устойчивости к низкой температуре в ва�
рианте ДРОП по сравнению с вариантом ПНТ 
может быть обусловлен не только экспрессией 
COR гена ci7, но и иными механизмами. Ранее 
нами было показано, что при периодических 
низкотемпературных воздействиях растения 
находятся в функционально активном состоя�
нии, характеризующимся стимуляцией мета�
болических процессов, увеличением продук�
тивности, ускорением развития, в то время как 
постоянное действие низкой температуры вы�
зывает снижение метаболической активности у 
растений [Марковская и др., 2008]. Было вы�
сказано предположение о том, что немаловаж�
ную роль в повышении холодоустойчивости 
растений при кратковременных низкотемпера�
турных воздействиях играют фотоассимиляты 
[Марковская и др., 2008]. Об этом свидетель�
ствуют, в частности, результаты анализа ком�
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понентов водорастворимой фракции углево�
дов, выявившие существенные различия двух 
видов низкотемпературного воздействия – 
ДРОП и ПНТ [Марковская и др., 2010]. Расте�
ния варианта ДРОП характеризовались нали�
чием двух пулов сахаров, участвующих как в 
формировании устойчивости, так и в актива�
ции метаболизма, что и обеспечивало нахож�
дение таких растений в состоянии повышенной 
функциональной активности и высокого уровня 
холодоустойчивости. Именно это играет боль�
шую роль при адаптации растений к условиям 
нестабильного суточного температурного ре�
жима в период активной вегетации, являясь 
одной из составляющих онтогенеза растений в 
норме. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 10�04�00097) и проек�
та ФЦП «Научные и научно�педагогические 
кадры инновационной России» на 2009–2013 гг. 
(№ г.к. П1299). 

Литература 

Дроздов С. Н., Курец В. К., Будыкина Н. П., Бала�
гурова Н. И. Определение устойчивости растений к 
заморозкам // Методы оценки устойчивости расте�
ний к неблагоприятным условиям среды. Л.: Колос, 
1976. С. 222–228. 

Колесниченко А. В., Войников В. К. Белки низко�
температурного стресса растений. Иркутск: Арт�
Пресс, 2003. 196 с.  

Марковская Е. Ф., Шерудило Е. Г., Галибина Н. А., 
Сысоева М. И. Роль углеводов в реакции теплолюби�
вых растений на кратковременные и длительные низ�

котемпературные воздействия // Физиология расте�
ний. 2010. Т. 57, № 5. С. 687–694. 

Марковская Е. Ф., Сысоева М. И., Шерудило Е. Г., 
Топчиева Л. В. Дифференциальная экспрессия генов 
в растении огурца в ответ на многократные кратко�
временные низкотемпературные воздействия // Фи�
зиология растений. 2007. Т. 54, № 5. С. 686–691. 

Марковская Е. Ф., Сысоева М. И., Шерудило Е. Г. 
Феномен ежесуточного кратковременного влияния 
низких закаливающих температур на жизнедеятель�
ность растения // Онтогенез. 2008. Т. 39, № 5. 
С. 323–332.  

Трунова Т. И. Растение и низкотемпературный 
стресс. М.: Наука, 2007. 54 с. 

Филатов Н. Н., Назарова Л. Е., Сало Ю. А., Семе�
нов А. В. Динамика и прогноз изменения климата 
Восточной Фенноскандии // Гидроэкологические 
проблемы Карелии и использования водных ресур�
сов. Петрозаводск: изд�во Карельского научного 
центра РАН, 2003. С. 33–39. 

Berkel J., Salamini F., Gebhardt C. Transcripts 
accumulating during cold storage of potato (Solanum 
tuberosum L.) tubers are sequence related to stress�
responsive genes // Plant Physiology. 1994. Vol. 104. 
P. 445–452. 

Kirch H. H., Berkel J., Glaczinski H., Salamini F., 
Gebhardt C. Structural organization, expression and 
promoter activity of a cold�stress�inducible gene of 
potato (Solanum tuberosum L.) // Plant Mol. Biol. 1997. 
Vol. 33. P. 897–909. 

Moe R., Heins R. D. Thermo� and photomorphogenesis 
in plants // Adv. Floriculture Res. Agric. Univ. of Norway. 
2000. Rep. N 6. P. 52–64. 

Thomashow M. F. Role of cold�responsive genes in 
plant freezing tolerance // Plant Physiol. 1998. Vol. 118. 
P. 1–7. 

Wanner L. A., Junttila O. Cold�induced freezing 
tolerance in Arabidopsis // Plant Physiol. 1999. Vol. 120. 
P. 391–399. 

СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ: 

Лаврова Виктория Витальевна 
аспирант 
ИБ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: vicandra@mail.ru 
тел. (8142) 762706 
 

Lavrova, Victoria 
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: vicandra@mail.ru 
tel. (8142) 762706 

Сысоева Марина Ивановна 
главный научный сотрудник, д.б.н. 
ИБ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: sysoeva@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 762706 
 

Sysoeva, Marina 
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: sysoeva@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 762706 

Шерудило Елена Георгиевна 
старший научный сотрудник, к.б.н. 
ИБ КарНЦ РАН ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, 
Республика Карелия, Россия, 185910 
эл. почта: sherudil@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 762706 

Sherudilo, Elena 
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Science 11 Pushkinskaya St., 
185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: sherudil@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 762706 



77

 

 

 
Топчиева Людмила Владимировна 
старший научный сотрудник, к.б.н. 
ИБ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: topchieva@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 571879 
 

Topchieva, Lyudmila  
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: topchieva@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 571879 

Матвеева Елизавета Михайловна  
старший научный сотрудник, к.б.н. 
ИБ КарНЦ РАН 
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910 
эл. почта: matveeva@krc.karelia.ru 
тел. (8142) 783622 
 

Matveeva, Elizaveta  
Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Science 
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia 
e�mail: matveeva@krc.karelia.ru 
tel. (8142) 783622 

 



78 

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 3. 2011. С. 78–87. 

УДК 581.154+575.224.46: 582.542.1. 

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РАСТЕНИЙ 
FESTUCA PRATENSIS HUDS. С СУПРЕССИРОВАННОЙ 
ХЛОРОФИЛЛДЕФЕКТНОСТЬЮ 

О. Н. Лебедева, А. Ф. Титов, Т. С. Николаевская, Е. Б. Стафеева 

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Представлены результаты исследований физиологических особенностей расте�
ний многолетнего перекрестноопыляющегося злака Festuca pratensis Huds. с су�
прессированной хлорофиллдефектностью. Установлено, что генетической осно�
вой хлорофиллдефектности растений данного типа является мутация (и) с плейо�
тропным эффектом, затрагивающая пути синтеза зеленых и желтых (каротинов, 
лютеина и ксантофиллов) пигментов и сопровождающаяся изменением экспрес�
сии морфофизиологических признаков по сравнению с растениями w�type. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Festuca pratensis Huds., супрессированная хлорофиллде�
фектность, зеленые и желтые пигменты, фотосинтетический аппарат, нетто�фото�
синтез. 

O. N. Lebedeva, A. F. Titov, T. S. Nikolaevskaya, E. B. Stafeeva. 
PHYSIOLOGICAL FEATURES OF FESTUCA PRATENSIS HUDS. PLANTS 
WITH SUPRESSED OF CHLOROPHYLL DEFICIENCY 

Results of research into the physiological features of the perennial allogamous cereal 
Festuca pratensis Huds. with suppressed chlorophyll deficiency are presented. We 
found that the genetic basis of chlorophyll deficiencity in plants of this type is the 
mutation (s) with the pleiotropic effect, wich affects the pathways of synthesis of 
auxiliary light�absorbing and photoprotective green (a�, b�chlorophyll) and yellow 
(carotene, lutein and xantophyll) pigments and isaccompanied by change in the 
expression of morpho�physiological traits as compared with w�type plants. 

K e y  w o r d s :  Festuca pratensis Huds., pigment mutations, green and yellow pigments, 
suppression of chlorophyll deficiency, photosynthetic apparatus, net�photosynthesis. 

 
Введение 

У растений, важнейшей биологической осо�
бенностью которых является способность к фо�
тосинтезу, большое значение имеют различного 
рода нарушения в биосинтезе пигментов, и пре�
жде всего хлорофиллов (хлорофиллдефект�
ность). В связи с этим изучение физиологиче�
ских особенностей, таких как, например, содер�
жание пигментов, скорость фотосинтетических 

реакций, фотопротекторные свойства, играет 
важную роль в понимании механизмов, приво�
дящих к структурно�функциональным измене�
ниям фотосинтетического аппарата у растений 
с хлорофиллдефектностью. 

Исследование этих механизмов связано, 
как правило, с использованием пигментных 
мутантов ядерного типа, у которых блокирова�
ны отдельные звенья синтеза пигментов и от�
сутствует способность к его восстановлению 
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[Найлэн, 1967]. Наш модельный объект – овся�
ница луговая (Festuca pratensis Huds.), как по�
казано ранее, содержит значительный пул ес�
тественных хлорофильных мутаций, большая 
часть которых способна специфически восста�
навливаться до дикого фенотипа [Олимпиенко 
и др., 1976; Титов, Олимпиенко, 1976; Титов и 
др., 1978], и этот процесс сопровождается оп�
ределенными структурными изменениями хло�
ропластов и митохондрий [Венжик и др., 2002]. 

Цель настоящего исследования – изучение 
физиологических особенностей растений ов�
сяницы луговой с супрессированной хлоро�
филлдефектностью и с различными механиз�
мами восстановления пигментации до дикого 
фенотипа. 

Материалы и методы  

Работа проводилась на растениях овсяницы 
луговой с. Онежская, который был создан на 
основе северных экотипов вида [Винниченко, 
1967; Лебедева и др., 1995]. Фенотипическое 
проявление пигментных нарушений у растений 
данного сорта происходит при определенных 
условиях культивирования. С целью их выявле�
ния семена проращивали в течение 10 суток на 
фильтровальной бумаге в фитотроне при не�
прерывном освещении (96–120·mol·m�2·s�1), 
температуре 350С и влажности 70%. В массиве 
проростков регистрировали зеленые (w�type) и 
депигментированные растения (десупрессия).  

В работе использованы обозначения, обще�
принятые для хлорофильных мутаций: светло�
зеленые (viridsi, V), желтые (xantha, X), белые 
(albian, A). Комбинированные фенотипы обо�
значались как зелено�светло�зеленые (NV), 
светло�зелено�зеленые (VN), светло�зелено�
желтые (VX), светло�зелено�белые (VA), желто�
зеленые (XN), желто�светло�зеленые (XV), жел�
то�белые (XA), бело�зеленые (AN), бело�свет�
ло�зеленые (AV), причем первая буква соответ�
ствовала окраске верхней половины листа, а 
вторая – нижней. Обозначения фенотипов об�
разовывались из начальных латинских букв со�
ответствующего типа депигментации, знака >, 
и начальных букв соответствующего типа вос�
становления, например, V>N, V>VX и т.п. 

Депигментированные проростки восстанав�
ливали зеленую окраску листа (ресупрессия) с 
различной скоростью и двумя путями: через 
реверсию и репопуляцию. Окраска проростка 
до w�type путем реверсии восстанавливалась 
быстро при культивировании проростков при 
250С в течение последующих 4 суток или мед�
ленно – более 4 суток. В других случаях вос�
становление происходило через репопуляцию 
клеток базальной части проростка: быстрое 
наблюдалось уже на 7�е сутки при температуре 

350С, а медленное, так же как и реверсия, – при 
250С. Используя различные сочетания скоро�
сти и механизмов восстановления (быстрая 
реверсия – медленная реверсия и быстрая ре�
популяция – медленная репопуляция), мы вы�
делили несколько фенотипических групп про�
ростков. Пигментация полностью восстанавли�
валась к моменту перехода растений в фазу ку�
щения (растения�ревертанты). 

В дальнейшем растения�ревертанты 
(функциональные ревертанты), маркирован�
ные по типу депигментации и восстановления 
в фазе проростков, выращивали в течение 
6 лет в полевых условиях в виде клонов, полу�
ченных методом вегетативного деления мате�
ринских 2�летних особей. Каждый клон состо�
ял из 8 растений, размещенных с расстояни�
ем 6060 см. 

Содержание пигментов определяли у расте�
ний третьего года жизни, рассчитывая распре�
деление и соотношение зеленых и желтых пиг�
ментов между светособирающими антенными 
комплексами (ССК) и реакционными центрами 
(РЦ) фотосистем I и II [Lichtenthaler, 1987]. Со�
держание и расчет концентрации хлорофиллов 
a, b и каротиноидов осуществляли по обще�
принятым методикам [Шлык, 1968; Методы 
биохимического анализа растений, 1978]. Для 
разделения каротиноидов использовали метод 
адсорбционной тонкослойной хроматографии, 
основанный на различной адсорбции состав�
ных частей смеси на твердом адсорбенте [Бе�
резов, Коровкин, 1990]. Извлечение пигментов 
[Сапожников, 1964], их фракционирование и 
идентификацию [Методы биохимического ана�
лиза растений, 1978; Дараселия и др., 1983; 
Досон и др., 1991] также проводили по стан�
дартным методикам. 

Работу виолоксантинового цикла определяли 
с помощью критерия эффективности деэпокси�
дации (КЭД) по формуле КЭД=(А+Z)/(A+Z+V), где  
А – количество антераксантина, Z – зеаксантина, 
V – виолаксантина [Elrad et al., 2002]. 

Эффективность работы фотосинтетического 
аппарата (ФСА) оценивали в полевом и лабора�
торном экспериментах с помощью флюоримет�
ра MINI�PAM (Walz, Германия) [Hetherington et 
al., 1998]. При этом использованы основные па�
раметры, характеризующие различные стороны 
фотосинтетического транспорта электронов: 
Fo, Fv и Fm – основная (фоновая), переменная и 
максимальная флюоресценция адаптировав�
шихся к темноте образцов растений; Fv/Fm – 
потенциал фотохимической эффективности (по�
тенциальный квантовый выход фотохимии); 
Yield (Y) – эффективный (фактический) выход 
фотохимического превращения энергии; qP – 
фотохимическое тушение; qN – нефотохимиче�
ское тушение; NPQ – часть нефотохимического 



80 

тушения хлорофилла a, рассеянного в виде теп�
ла [Maxwell, Johnson, 2000]. 

Нетто�фотосинтез изучали с помощью пор�
тативного прибора НСМ–1000 [Германия] на 
растениях, достигших фазы кущения (10–12 
вегетативных побегов) и выращенных в лабо�
раторных условиях в вазонах с почвенным суб�
стратом при температуре воздуха 25°С, его от�
носительной влажности 50–60 %, интенсивно�
сти света 144 μмоль· м�2· с�1 ФАР, при фотопе�
риоде 14 ч, температура листа 25°–28°С. Усло�
вия изучения газообмена внутри листовой ка�
меры площадью 2,5 см2: температура воздуха 
25°С, его относительная влажность 50–60%, 
интенсивность света 800, 500, 300, 100 и 0 
μмоль·м�2· с�1 ФАР. По данным эксперимента 
были построены световые кривые нетто�фото�
синтеза [Мокроносов, 1983]. 

Все результаты обработаны с помощью об�
щепринятых методов вариационной статисти�
ки (Зайцев,1984). 

Результаты и обсуждение 

Анализ зеленых пигментов у растений с су�
прессированной хлорофиллдефектностью 3�го 
года жизни, маркированных в ювенильной фазе 
развития по характеру хлорофильного дефекта, 
показал, что у большинства фенотипов (V, VN, 
XN, XV, A) наблюдается повышенное содержа�
ние хлорофилла a в реакционных центрах (на 
20–30 %) и суммарного его количества (на 
13–18 %) по отношению к этим показателям у 

растений w�type. Обращает на себя внимание, 
что три хлорофиллдефектных фенотипа являют�
ся ранними ревертантами (VN, XN, XV), то есть 
восстановление пигментации у них проявляется 
при 350 путем репопуляции (табл. 1). 

В отличие от зеленых пигментов количество 
каротиноидов в растениях оказалось зависи�
мым от характера хлорофильного дефекта. Так, 
растения с фенотипами viridis и xantha характе�
ризуются пониженным содержанием каротина 
(на 30–35 %), лютеина (на 20–25 %), зеа�+ анте�
раксантина (на 13–17 %) и суммы ксантофиллов 
в целом (на 10 %), а с фенотипом albina – повы�
шенным содержанием лютеина (на 35 %), неок�
сантина (на 30 %) и общего пула ксантофиллов 
(на 8%) (табл. 2). 

Установлено, что состав зеленых пигментов 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью связан только с определенными 
механизмами восстановления пигментации при 
ресупрессии. При восстановлении хлорофиль�
ного дефекта путем репопуляции (быстрой и 
медленной) у растений всех фенотипических 
групп наблюдается увеличенное содержание 
хлорофилла a на 12–23 % в РЦ и на 22–40 % его 
суммарного количества. У растений�ревертан�
тов с фенотипами viridis и xantha и с восстанов�
лением через реверсию (быструю и медленную) 
отмечено снижение (в среднем на 10 %) количе�
ства хлорофилла b относительно w�type и, как 
следствие, снижение на 15 % суммы хлорофил�
лов a+b в ССК. Содержание зеленых пигментов 
(a, b, в ССК и в РЦ) у растений, характеризую�

Таблица 1. Содержание пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся типом хлорофильного 
дефекта 

Содержание и соотношение пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

a b a/b ССК РЦ  c c/a 
w�type 1,14±0,05 0,49±0,01 2,33±0,07 1,13±0,08 0,55±0,04 0,29±0,01 0,25±0,02 

V 1,34±0,07* 0,55±0,05 2,44±0,03 * 1,21±0,11 0,68±0,04* 0,36±0,02* 0,27±0,01 
VN 1,31±0,05* 0,53±0,03 2,47±0,06* 1,16±0,06 0,67±0,02* 0,24±0,01* 0,18±0,02*
VX 1,15±0,07 0,47±0,02 2,45±0,05 1,04±0,05 0,59±0,05 0,26±0,02 0,23±0,01 
X 1,14±0,03 0,45±0,01* 2,53±0,03* 0,99±0,03* 0,60±0,02 0,31±0,09 0,27±0,01 

XN 1,30±0,01* 0,52±0,01* 2,50±0,05* 1,15±0,03 0,67±0,01* 0,31±0,03 0,24±0,01 
XV 1,34±0,09* 0,53±0,08 2,53±0,05* 1,16±0,17 0,71±0,11* 0,34±0,11 0,25±0,02 
A 1,29±0,07* 0,49±0,03 2,63±0,10* 1,08±0,06 0,69±0,04* 0,35±0,03* 0,27±0,04 

* Здесь и в табл. 2–4 отличия в содержании пигментов у растений с хлорофиллдефектностью от w�type значимы при 
p<0,05. 

Таблица 2. Содержание желтых пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся типом 
хлорофильного дефекта 

Содержание желтых пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

каротин лютеин виолаксантин
зеаксантин+  

антераксантин
неоксантин 

сумма  
ксантофиллов 

КДЭ 

w�type 0,114±0,012 0,131±0,010 0,040±0,004 0,224±0,015 0,033±0,003 0,297±0,007 0,848±0,010 
V 0,074±0,007* 0,104±0,009* 0,039±0,003 0,195±0,011* 0,027±0,003 0,257±0,004* 0,847±0,007 

VN 0,094±0,012 0,131±0,010 0,042±0,004 0,248±0,015 0,033±0,004 0,323±0,009* 0,849±0,011 
X 0,077±0,007* 0,099±0,008* 0,041±0,005 0,185±0,014* 0,035±0,004 0,261±0,008* 0,820±0,013*

XN 0,122±0,012 0,126±0,011 0,041±0,003 0,228±0,017 0,035±0,003 0,304±0,011 0,853±0,016 
XV 0,095±0,012 0,112±0,013 0,036±0,004 0,199±0,019 0,029±0,004 0,264±0,013* 0,854±0,018 
A 0,099±0,011 0,177±0,007* 0,046±0,004 0,231±0,017 0,043±0,004* 0,320±0,008* 0,834±0,008 
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щихся быстрым восстановлением пигментации 
к w�type через репопуляцию, выше относитель�
но среднего по группе фенотипов, чем при ре�
версии. И, напротив, при медленных реверсии и 
репопуляции эти же показатели оказались оди�
наковыми. Соотношение зеленых пигментов 
(a/b) у растений отдельных фенотипов, как и 
средних значений по группе фенотипов, выше, 
чем у w�type при реверсии и репопуляции (быст�
рой и медленной) (табл. 3). 

Содержание желтых пигментов (среднее зна�
чение по группе фенотипов с тем или иным ти�
пом восстановления) у растений с супрессиро�
ванной хлорофиллдефектностью было ниже 
уровня w�type или не отличалось от него. Так, ко�
личество каротина оказалось на уровне, харак�
терном для w�type, только при быстрой репопу�
ляции и было снижено (на 21–38 %) при других 
типах восстановления: медленная репопуляция, 
быстрая и медленная реверсия (табл. 4). 

Содержание лютеина зависело от скорости 
восстановления: при быстром оно достигало 
уровня w�type, а при медленном было ниже 
его на 15–32 %. Выявляется специфика меха�
низмов восстановления: при быстром лютеи�
на больше на 30–40 % (при реверсии и репо�
пуляции соответственно) и КДЭ выше на 10 % 
по сравнению с медленным. При быстрой ре�
популяции выше (в 1,5 раза) количество каро�
тина, зеаксантина + антераксантина (в 1,4 
раза) и сумма ксантофиллов (в 1,5 раза) по 

сравнению с медленной репопуляцией (см. 
табл. 4). 

Следует отметить и фенотипические особен�
ности растений с супрессированной хлоро� 
филлдефектностью в содержании отдельных 
фракций каротиноидов. Так, у растений с фено�
типами viridis и xantha, независимо от скорости 
и путей фенотипических изменений окраски 
растений при ресупрессии, снижено количество 
каротина, лютеина, зеаксантина+антераксанти�
на и суммы ксантофиллов. У ранних ревертан�
тов, восстанавливающихся до нормального фе�
нотипа (VN и XN) путем быстрой репопуляции, 
напротив, наблюдается количественный рост 
этих показателей (на 17–45 %). Растения с фе�
нотипом albina характеризуются специфиче�
ским содержанием отдельных фракций кароти�
ноидов и отличаются по ряду показателей от 
viridis� и xantha� фенотипов (см. табл. 4). 

Потенциал фотохимической эффективности 
открытых центров фотосистемы II (Fv/Fm) дос�
тигал у растений w�type 0,74, что указывает на 
развитость ФСА. Fv/Fm при умеренной инсоля�
ции в условиях лабораторного эксперимента у 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью и медленной реверсией не отли�
чался, а с медленной репопуляцией незначи�
тельно был снижен относительно w�type. Yield 
и qP на 25 % выше при медленной репопуля�
ции, чем у растений w�type, величина NPQ сни�
жена на 15 % (табл. 5). 

Таблица 3. Содержание пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся механизмом 
восстановления пигментации при ресупрессии 

Содержание и соотношение пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

a b a/b ССК РЦ  c c/a 
w�type 1,14±0,05 0,49±0,01 2,33±0,07 1,13±0,08 0,55±0,04 0,29±0,01 0,25±0,02 

Быстрое восстановление (репопуляция) при 350С 
VN>N, 
VN>VN 

1,30±0,06* 0,52±0,03 2,54±0,04* 1,14±0,07 0,69±0,03* 0,25±0,02* 0,19±0,01*

XN>N 1,30±0,02* 0,52±0,02 2,53±0,06* 1,14±0,04 0,68±0,01* 0,29±0,04 0,22±0,02 
XV>V, 
XV>VN 

1,40±0,10* 0,52±0,05 2,79±0,08* 1,14±0,08 0,77±0,05* 0,32±0,04 0,23±0,03 

Среднее 
по группе 

1,33±0,06* 0,52±0,03 2,62±0,06* 1,14±0,06 0,71±0,003* 0,29±0,03 0,21±0,02 

Медленное восстановление (репопуляция) при 250С 
V>VN 1,32±0,08* 0,48±0,07 2,77±0,08* 1,06±0,05 0,74±0,07 0,36±0,01* 0,27±0,03 
X>XN 1,20±0,07 0,44±0,06 2,73±0,09* 0,97±0,07* 0,67±0,04* 0,33±0,03 0,28±0,01 
A>AV  1,31±0,09* 0,48±0,04 2,73±0,07* 1,06±0,08 0,74±0,06* 0,32±0,02 0,24±0,01 

Среднее 
по группе 

1,28±0,08* 0,47±0,06 2,74±0,08* 1,03±0,07 0,72±0,06* 0,34±0,02* 0,26±0,02 

Быстрое восстановление (реверсия) при 250С 
V>N 1,02±0,09 0,44±0,03* 2,35±0,14 0,96±0,06* 0,49±0,08 0,25±0,02* 0,25±0,03 
X>N 1,08±0,05 0,43±0,02* 2,57±0,09* 0,99±0,04* 0,58±0,04 0,32±0,03 0,30±0,01 
A>V 1,16±0,06 0,44±0,04 2,68±0,11* 0,97±0,09 0,64±0,02* 0,32±0,09 0,28±0,05 

Среднее 
по группе 

1,09±0,06 0,44±0,03* 2,53±0,11* 0,97±0,06* 0,57±0,05 0,30±0,05 0,28±0,03 

Медленное восстановление (реверсия) при 250С 
V>V 1,20±0,04 0,45±0,02* 2,69±0,10* 0,99±0,05* 0,66±0,03* 0,40±0,04* 0,33±0,02*
X>X 1,11±0,08 0,43±0,03* 2,52±0,07* 0,96±0,07* 0,58±0,04 0,28±0,03 0,25±0,02 
A>A 1,14±0,04 0,46±0,04 2,48±0,09 1,02±0,09 0,58±0,05 0,34±0,04 0,30±0,03 

Среднее 
по группе 

1,15±0,05 0,44±0,03* 2,56±0,09* 0,99±0,07* 0,61±0,04 0,34±0,04 0,29±0,02 
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Таблица 4. Содержание каротиноидов в растениях Festuca pratensis, различающихся механизмом 
восстановления пигментации при ресупрессии 

Содержание каротиноидов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

каротин лютеин виолаксантин
зеаксантин+  

антераксантин
неоксантин 

сумма  
ксантофиллов 

КДЭ 

w�type 0,114±0,012 0,131±0,010 0,040±0,004 0,224±0,015 0,033±0,003 0,297±0,007 0,848±0,010 
Быстрое восстановление (репопуляция) при 350С 

VN>N 0,065±0,012* 0,109±0,010* 0,038±0,004 0,174±0,014* 0,028±0,004 0,240±0,007* 0,821±0,008*
VN>VN 0,123±0,011 0,152±0,010* 0,045±0,005 0,322±0,015* 0,037±0,004 0,404±0,011* 0,877±0,014*
XN>N 0,148±0,012* 0,139±0,010 0,045±0,003 0,257±0,015* 0,040±0,002* 0,342±0,010* 0,851±0,013 

XN>VN, 
XV>V, 
XV>VN 

0,095±0,012 0,112±0,013 0,036±0,004 0,199±0,019 0,029±0,004 0,264±0,013* 0,854±0,018 

Среднее 
по группе 

0,108±0,014 0,128±0,011 0,047±0,004 0,238±0,016 0,038±0,004 0,323±0,010* 0,857±0,013 

Медленное восстановление (репопуляция) при 250С 
V>VN 0,068±0,005* 0,094±0,015* 0,033±0,006 0,176±0,011* 0,024±0,003* 0,233±0,006* 0,842±0,015 
X>VN, 
X>XV, 
X>AV 

0,073±0,005* 0,085±0,011* 0,040±0,007 0,160±0,013* 0,044±0,002* 0,244±0,007* 0,805±0,014*

Среднее 
по группе 

0,071±0,005* 0,089±0,013* 0,037±0,007 0,168±0,012* 0,034±0,003 0,251±0,007* 0,823±0,015 

Быстрое восстановление (реверсия) при 250С 
V>N 0,086±0,013* 0,110±0,005* 0,037±0,001 0,212±0,015 0,031±0,005 0,280±0,004* 0,851±0,003 
X>N 0,077±0,011* 0,101±0,009* 0,042±0,003 0,182±0,015* 0,031±0,004 0,255±0,011* 0,813±0,015*
A>V 0,103±0,012 0,237±0,012* 0,050±0,004 0,253±0,020 0,028±0,002 0,331±0,008* 0,835±0,012 

Среднее 
по группе 

0,089±0,012* 0,149±0,009 0,039±0,003 0,215±0,016 0,030±0,004 0,285±0,007 0,845±0,10 

Медленное восстановление (реверсия) при 250С 
V>V 0,068±0,004* 0,107±0,006* 0,046±0,003 0,198±0,007* 0,027±0,001* 0,271±0,003* 0,812±0,004*
X>X 0,082±0,006* 0,112±0,006* 0,040±0,005 0,213±0,014 0,030±0,002 0,301±0,006 0,842±0,010 
A>A 0,095±0,011 0,116±0,003* 0,042±0,004 0,208±0,013 0,058±0,006* 0,308±0,008 0,832±0,004 

Среднее 
по группе 

0,082±0,007* 0,111±0,005* 0,043±0,004 0,206±0,011 0,038±0,003 0,293±0,006 0,828±0,006*

Таблица 5. Эффективность работы фотосинтетического аппарата (ФСА) растений Festuca pratensis, 
различающихся механизмом восстановления пигментации при ресупрессии 

Показатели эффективности работы ФСА 
Фенотип 

Fv/Fm Yield qP qN NPQ 
Лабораторный эксперимент, умеренный уровень инсоляции 

w�type 0,74+0,01 0,34+0,03 1,05+0,05 0,78+0,01 1,46+0,09 
Медленная репопуляция 0,72+0,07* 0,42+0,02* 1,32+0,11* 0,78+0,01 1,26+0,07* 
Медленная реверсия 0,73+0,06 0,39+0,04 1,06+0,10 0,77+0,05 1,36+0,09 

Полевой эксперимент, высокий уровень инсоляции 
w�type  0,73±0,03 0,41±0,050 1,21±0,12 0,79±0,08 1,43±0,23 
Медленная репопуляция  0,72±0,03 0,28±0,040* 1,50±0,08* 0,89±0,05 1,72±0,14 
Быстрая реверсия 0,75±0,03* 0,34±0,027 1,25±0,09 0,78±0,05 1,53±0,09 
Медленная реверсия 0,74±0,03* 0,38±0,051 1,27±0,11 0,83±0,08 1,80±0,09* 

Примечание. Отличия показателей эффективности работы фотосинтетического аппарата у растений с хлорофиллдефектностью  
от w�type значимы при p<0,05. 

 
Анализ световых кривых нетто�фотосинтеза 

листьев исследованных групп растений, разли�
чающихся механизмами восстановления пиг�
ментации при ресупрессии (быстрая и медлен�
ная репопуляция, быстрая и медленная ревер�
сия), и у w�type показал, что по мере увеличе�
ния освещенности (с 100 до 800 мкмоль·м�2·с�1 
ФАР) скорость поглощения СО2 возрастает у 
растений всех групп (рис.). 

Растения с быстрой репопуляцией и ревер�
сией к зеленому фенотипу характеризовались 
большим по сравнению с растениями с мед�
ленной реверсией и репопуляцией, как и с w�
type, углом наклона прямолинейного участка 

световой кривой, отражающим высокую эф�
фективность использования световой энергии 
в ходе фотосинтеза. Максимальные значения 
фотосинтеза при насыщающей интенсивности 
света (500–800 мкмоль·м�2·с�1 ФАР) на 30 % вы�
ше у растений с медленной репопуляцией по 
сравнению с медленной реверсией и w�type. 

Таким образом, скорость нетто�фотосинте�
за листьев растений с супрессированной хло�
рофиллдефектностью исследованных групп 
растений, различающихся механизмами вос�
становления пигментации, оказалась зависи�
мой от механизма восстановления пигмента�
ции проростков при ресупрессии. 
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Оценка эффективности работы ФСА у расте�
ний с супрессированной хлорофиллдефектно�
стью в полевом эксперименте (высокий уровень 
инсоляции) показала иные результаты (см. 
табл. 5). При реверсии (быстрой и медленной) 
незначительно увеличен показатель, характери�
зующий потенциал фотохимической эффектив�
ности открытых центров фотосистемы II (Fv/Fm), 
а также у хлорофиллдефектных фенотипов, вос�
становление которых при ресупрессии проходи�
ло путем медленной репопуляции до фенотипи�
ческой нормы (X>XN, A>AN). Эффективный вы�
ход фотохимического превращения энергии 
(Yield) (среднее значение по группе фенотипов) 
при медленной репопуляции понижен на 30 %, а 
для отдельных фенотипов – до 46 %, причем 
снижение отмечено и для растений с быстрой 
реверсией (X>N, A>VN). При медленной репопу�
ляции показатель фотохимического тушения 
(qP) флуоресценции хлорофилла a, напротив, 
увеличен от 25 до 53 % как для отдельных фено�
типов, так и для среднего значения по группе 
фенотипов. Величина нефотохимического туше�
ния флюоресценции хлорофилла a (qN) и нефо�
тохимического тушения в виде тепловой дисси�
пации (NPQ), которая на 75 % осуществляется 
пигментами виолоксантинового цикла, для 
большинства растений с супрессированной 
хлорофиллдефектностью не отличается от w�
type или превышает его уровень (X>XN, X>VX) и 
с определенными механизмами восстановле�
ния при ресупрессии не связана. По показате�
лям электронного транспорта проявляется эф�
фект хлорофиллдефектного фенотипа, выра�
женный в повышении (X>XN, X>VX, A>VN) или 
снижении (A>VN, X>N) значений относительно 
w�type (см. табл. 5). Материалы эксперимента, 
полученные при высокой инсоляции (полевой 
опыт) и характеризующие эффективность рабо�
ты ФСА растений с хлорофиллдефектностью, не 
коррелируют с полученными при умеренной ин�
соляции (лабораторный опыт). 

Наши результаты и имеющиеся в литерату�
ре данные по генетическому контролю синтеза 
зеленых [Suzuki, Bauer, 1995; Reinbothe S., 
Reinbothe C., 1996; Suzuki et al., 1997; Beale, 
1999; Suzuki, Shioi, 1999; Eckhardt et al., 2004] и 
желтых [Demmig�Adams B. et al., 1990; Pogson 
et al., 1996; Bugos et al., 1998; Bouvier et al., 
2000; Lindgren, 2003; Kato et al., 2004] пигмен�
тов позволили сформировать рабочую модель, 
отражающую особенности синтеза пигментов у 
растений F. pratensis с супрессированной хло�
рофиллдефектностью. 

Как представляется, у части растений  
F. pratensis с супрессированной хлорофиллде�
фектностью при ресупрессии включается репопу�
ляционное восстановление пигментации проро�
стков (при 35 и 25оС) до w�type, которое проявля�

ется в комплексном эпистатическом действии 
двух генов – мутантного и супрессора. При этом 
обеспечивается не только повышенный уровень 
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Световые кривые нетто�фотосинтеза у растений 
Festuca pratensis 

А – w�type; Б – при медленной репопуляции; В – при 
медленной реверсии. По оси ординат – Pn, мкмоль CO2/ м2·с, 
по оси абсцисс – E, мкмоль квантов/м2 ·с 
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хлорофилла a в реакционных центрах фотосисте�
мы II, но и содержание хлорофилла b по сравне�
нию как с растениями w�type, так и с растениями с 
супрессированной хлорофиллдефектностью, вос�
становление пигментации у которых проходило 
путем реверсии. Можно предположить, что в этом 
случае повышена активность фермента хлоро�
филлид a оксигеназы (CAO), контролирующего 
поздние стадии синтеза хлорофилла a и b через 
усиление экспрессии гена и/или через регулятор�
ные механизмы, к числу которых относится и эпи�
статическое действие мутантного гена и гена�су�
прессора и обеспечивается синтез зеленых пиг�
ментов на уровне «фенотипической нормы» 
(w�type), или повышенный уровень хлорофилла a. 
Репопуляционное восстановление, как показано 
выше, проявляется при умеренной освещенности 
прежде всего по эффективности работы ФСА (ин�
тенсивности фотосинтеза, эффективному выходу 
фотохимического превращения энергии и фото�
химическому тушению хлорофилла a, а также по 
другим показателям роста и развития растений 
(табл. 6). 

Такая картина свойственна не всем растени�
ям с супрессированной хлорофиллдефектно�
стью. У большей части растений при ресупрес�
сии наблюдается реверсия (восстановление 

только при 25оС) окраски проростков до фено�
типической нормы (зеленая окраска проростка, 
внешне не отличимая от w�type) или до хлоро�
филлдефектного фенотипа с менее глубоким 
типом депигментации, например, X>V, A>V. У 
таких растений содержание хлорофилла a со�
храняется на уровне «фенотипической нормы» 
(w�type), а хлорофилла b, выполняющего функ�
ции светособирающего и фотозащитного пиг�
мента [Eggink et al., 2001], понижено и соответ�
ственно уменьшен общий уровень зеленых пиг�
ментов в ССК фотосистемы II. Можно предполо�
жить, что этот уровень хлорофилла b связан как 
со снижением экспрессии генов, контролирую�
щих поздние стадии синтеза хлорофилла b, так 
и/или со взаимным превращением хлорофил�
лов a и b в хлорофилловом цикле, в частности с 
понижением активности фермента CAO (Folly, 
Engel, 1999; Masuda, et al., 2002; Rudiger, 2002). 
У некоторых видов высших растений обнаруже�
ны мутанты, характеризующиеся низким содер�
жанием хлорофилла b, вызванного снижением 
экспрессии гена, кодирующего CAO [Greene et 
al., 1988; Knoetzel, Simpson, 1991; Król et al., 
1995; Falbel, Staehelin, 1996; Montané et al., 1998; 
Tanaka et al., 1998; Espineda et al., 1999; 
Mochizuki et al., 2001; Larkin et al., 2003]. 

Таблица 6. Зависимость экспрессии физиологических признаков от путей фенотипических изменений 
окраски проростков при ресупрессии у растений Festuca pratensis с супрессированной 
хлорофиллдефектностью на разных этапах их онтогенеза  

Пути фенотипических изменений окраски проростков при ресупрессии 
репопуляция реверсия Признак 

быстрая  медленная  быстрая  медленная  
Показатели физиологического состояния ФСА в генеративную фазу развития растений 

a > > = = 
b = = <↕ <↕ 
a/b > > > > 
ССК = =↕ < < 
РЦ > > =↕ =↕ 
c =↕ >↕ =↕ =↕ 
c/a =↕ = = =↕ 
Каротин =↕ < <↕ <↕ 
Лютеин =↕ < =↕ <↕ 
Виолаксантин = =↕ = = 
Зеаксантин + антераксантин =↕ < =↕ =↕ 
Неоксантин =↕ =↕ = =↕ 
Сумма ксантофиллов >↕ < =↕ =↕ 
КДЭ =↕ =↕ =↕ <↕ 
Fv/Fm – =↕ >↕ >↕ 
Yield – < =↕ = 
qP – >↕ =↕ = 
qN – =↕ = = 
NPQ – =↕ = >↕ 

Показатели физиологического состояния ФСА в вегетативную фазу развития растений 
Нетто�фотосинтез  
(по интенсивности поглощения СО2) 

– > – = 

Fv/Fm – < – = 
Yield – > – = 
qP – > – = 
qN – = – = 
NPQ – < – = 

Примечание. Значения признаков у растений с супрессированной хлорофиллдефектностью: = не отличаются, > пре�
вышают (при p<0,05), < ниже (при p<0,05), чем у растений w�type, ↕ – выражен эффект хлорофиллдефектного фенотипа. 
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Мутантный ген, даже под прикрытием гена�
супрессора, существенно затрагивает пути 
превращения каротиноидов. Cниженный уро�
вень каротинов и лютеина почти при всех типах 
восстановления (при медленной репопуляции, 
медленной и быстрой реверсии) позволяет 
предположить, что у растений с супрессиро�
ванной хлорофиллдефектностью понижена 
экспрессия генов, контролирующих синтез  
отдельных или ряда ферментов Lycopene  
β�Cyclase (LCY�b), Lycopene ε�Cyclase (LCY�e), 
β�Carotene Hydroxylase (BCH), ε�Carotene 
Hydroxylase (ECH), которые кодируются ядер�
ными генами, а трансляция осуществляется в 
хлоропластах [Bartley, Scolnlk, 1995]. 

Эти же ферменты участвуют и в синтезе 
пигментов ксантофиллового цикла зеаксанти�
на и антераксантина, уровень которых также 
понижен у растений отдельных фенотипиче�
ских групп (медленная репопуляция). Действие 
мутантного гена у растений с супрессирован�
ной хлорофиллдефектностью, как представля�
ется, не сказывается на активности Zeaxanthin 
Epoxidase (ZEP) – содержание виолоксантина 
на уровне растений дикого типа и отсутствует 
зависимость от хлорофиллдефектного фено�
типа, а также незначительно сказывается на 
активности Violaxanthin De�epoxidase (VDE). 
Нефотохимическое тушение флуоресценции 
хлорофилла a (NPQ) при высокой инсоляции 
находится на уровне растений дикого типа. 
Снижена активность и Neoxanthin Synthase 
(NXS) – средние значения cсодержания неок�
сантина по типам восстановления не отлича�
ются от растений w�type, хотя у отдельных фе�
нотипов наблюдаются колебания его уровня 
(см. табл. 6). 

Таким образом, температурозависимая 
хлорофиллдефектность у растений F. pratensis 
не только сопровождается структурными изме�
нениями хлоропластов и митохондрий [Венжик 
и др., 2002], но и затрагивает пути синтеза 
вспомогательных светособирающих и фотоза�
щитных зеленых (хлорофилла b) и желтых (ка�
ротинов, лютеина и ксантофиллов) пигментов, 
снижая уровень экспрессии генов, контроли�
рующих их образование. При реверсии (быст�
рой и медленной) незначительно увеличен по�
казатель, характеризующий потенциал фото�
химической эффективности открытых центров 
фотосистемы II. При медленной репопуляции 
показатель фотохимического тушения (qP) 
флуоресценции хлорофилла a увеличен, а по�
казатели нефотохимического тушения флюо�
ресценции хлорофилла a (qN) и нефотохими�
ческого тушения в виде тепловой диссипации 
(NPQ) для большинства растений с супресси�
рованной хлорофиллдефектностью не отлича�
ются от w�type или превышают его уровень и с 

определенными механизмами восстановления 
при ресупрессии не связаны. Эффект хлоро�
филлдефектного фенотипа, выраженный в по�
вышении или снижении значений относительно 
w�type, проявляется по показателям, характе�
ризующим транспорт электронов в хлоропла�
стах. Ген�супрессор лишь частично подавляет 
действие мутантного гена, что отражается на 
уровне приспособленности и ее компонентах – 
выживаемости и репродуктивной способности 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью. Механизмы восстановления пиг�
ментации при ресупрессии являются важным 
элементом феноменологии супрессированной 
хлорофиллдефектности. 
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СВЯЗЬ ПОЛИМОРФНЫХ МАРКЕРОВ 3111Т/С  
И 843Т/С ГЕНА CLOCK С РИСКОМ РАЗВИТИЯ ЭССЕНЦИАЛЬНОЙ 
АРТЕРИАЛЬНОЙ ГИПЕРТЕНЗИИ И ИШЕМИЧЕСКОЙ БОЛЕЗНИ 
СЕРДЦА У ЖИТЕЛЕЙ РЕСПУБЛИКИ КАРЕЛИЯ 

И. В. Макеева1, С. Н. Коломейчук1, Л. В. Топчиева1, В. А. Корнева2, 
Н. Н. Немова1 
1 Институт биологии Карельского научного центра РАН 
2  Петрозаводский государственный университет 

Изучена связь полиморфных маркеров 3111Т/С и 843Т/С гена CLOCK с риском 
развития эссенциальной артериальной гипертензии (ЭАГ) и ишемической болез�
ни сердца (ИБС) у жителей Республики Карелия. Показано достоверное различие 
в распределении частот генотипов указанных маркеров у пациентов, страдающих 
ЭАГ и ИБС, и у людей без клинических проявлений этих заболеваний. Обнаруже�
но, что у мужчин, имеющих генотип СС по данным полиморфным маркерам, дос�
товерно повышен риск развития ЭАГ и ИБС. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  сердечно�сосудистые заболевания, эссенциальная арте�
риальная гипертензия, ишемическая болезнь сердца, гены циркадного ритма, по�
лиморфизм. 

I. V. Makeeva, S. N. Kolomeichuk, L. V. Topchieva, V. A. Korneva, 
N. N. Nemova. ASSOCIATION OF 3111Т/С AND 843Т/С POLYMORPHISMS 
OF THE CLOCK GENE WITH THE RISK OF ESSENTIAL HYPERTENSION AND 
CORONARY ARTERY DISEASE DEVELOPMENT IN A SAMPLE OF THE 
RUSSIAN POPULATION (REPUBLIC OF KARELIA) 

Allele and genotype frequency distribution of 3111T/C and 843T/C polymorphisms of 
the CLOCK gene was studied among patients with essential hypertension, coronary 
artery disease and healthy volunteers from Republic of Karelia. It was shown that the 
distribution of genotype frequencies was different in patients with these cardiovascular 
diseases and in the control group. The presence of the CC genotype of 3111T/C and 
843T/C polymorphisms results in increased risk of essential hypertension and coronary 
heart disease in the male population of Karelia. 

K e y  w o r d s :  cardiovascular diseases, essential hypertension, coronary heart 
disease, circadian genes, polymorphism. 

 
Введение 

Сердечно�сосудистые патологии относятся 
к полигенным заболеваниям со сложным фор�

мированием фенотипа. В настоящее время 
отобрано около 50 генов�кандидатов, которые 
имеют полиморфные сайты и вносят вклад в 
кардиоваскулярные расстройства. Например, к 
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ним относятся гены ренин�ангиотензиновой 
системы (ангиотензиногена, ангиотензиноген�
превращающего фермента и др.), аполипопро�
теина Е, эндотелиальной NO�синтазы, матрикс�
ной металлопротеиназы�3. Вместе с тем в каче�
стве генов�кандидатов, играющих роль в разви�
тии сердечно�сосудистых заболеваний, ранее 
не рассматривались циркадные гены. Тем не 
менее известно, что практически все физиоло�
гические процессы организма, в том числе сер�
дечный ритм, артериальное давление и многие 
показатели, участвующие в процессах тромбо�
образования и тромболизиса, подвержены су�
точным колебаниям [Andrews et al., 1996; Otto et 
al., 2004]. Обострение сердечно�сосудистых 
заболеваний, как правило, наблюдается в опре�
деленные часы. Например, время начала ин�
фаркта миокарда у людей чаще приходится на 
период с 6.00 до 12.00, реже – с 3.00 до 6.00 
[Cohen et al., 1997]. Это связано с активацией 
сердечно�сосудистой системы перед пробуж�
дением, в регуляции которой участвуют гены 
циркадных ритмов.  

Суточная периодичность физиологических 
показателей и процессов сердечно�сосуди�
стой системы обусловлена циркадными изме�
нениями экспрессии многих генов, участвую�
щих в поддержании структурной целостности 
сосудов и их метаболизма [Rudic et al., 2005]. 
Суточные колебания экспрессии этих генов ре�
гулируются генами циркадных ритмов, поэтому 
следует ожидать, что мутации в циркадных ге�
нах могут вносить определенный вклад в раз�
витие кардиоваскулярных патологий. На дан�
ный момент имеются немногочисленные лите�
ратурные данные, подтверждающие это пред�
положение. Например, на мышах показано, что 
мутация гена Clock вызывает патологическое 
ремоделирование и повреждение сосудов, а 
нокаут гена Bmal1 приводит к накоплению кол�
лагена в сосудах, повышению чувствительно�
сти к тромбозу и дисфункции эндотелия (реак�
тивному ответу на действие вазорелаксантов) 
[Anea et al., 2009]. Вместе с тем роль циркад�
ных генов в развитии сердечно�сосудистых па�
тологий практически не изучена. Также пока 
неясны и механизмы, через которые они влия�
ют на формирование этих заболеваний. 

Ген CLOCK, кодирующий позитивный транс�
крипционный фактор CLOCK, относится к чис�
лу основных генов циркадных ритмов. Белок 
CLOCK вместе с обязательным партнером 
BMAL1, продуктом гена BMAL1, образует 
трансактивационный димер, действующий на 
промотор управляемых генов [Von Schantz, 
2008]. 

Ген CLOCK содержит множество полиморф�
ных сайтов как в транслируемой, так и в не�
транслируемой области. Большое число работ 

посвящено изучению роли полиморфизма 
3111Т/С 3'�нетранслируемой области (3'�НТО) 
гена CLOCK. Экспериментально доказана его 
связь с риском ожирения [Monteleone et al., 
2008], психическими заболеваниями [Benedetti 
et al., 2008; Voinescu, 2009], бессонницей 
[Serretti et al., 2003; Benedetti et al., 2007] и 
предпочтением тому или иному режиму сна�
бодрствования [Katzenberg et al., 1998; 
Mishima et al., 2005; Friedman et al., 2009]. 
Функциональная роль этого полиморфизма до 
сих пор не изучена. Вероятно, он также может 
влиять и на развитие сердечно�сосудистых за�
болеваний (ССЗ). В нашей работе мы исследу�
ем влияние этого полиморфизма, а также по�
лиморфизма в транслируемой части гена 
CLOCK (однонуклеотидная замена в 9 экзоне) 
на развитие кардиоваскулярных расстройств. 

По данным Росстата, в структуре смертно�
сти по Республике Карелия в 2009 г. 57% со�
ставили заболевания сердечно�сосудистой 
системы. Заболеваемость артериальной ги�
пертонией по Карелии существенно выше, чем 
в среднем по России.  

Карелия является регионом с неблагопри�
ятным световым режимом и высокой смертно�
стью от ССЗ, поэтому изучение влияния генов 
циркадного ритма на развитие кардиоваску�
лярных расстройств у жителей этого региона 
представляется нам особенно актуальным. 

Цель работы – изучение роли полиморфиз�
ма 3111Т/С 3'�нетранслируемой области гена 
CLOCK и полиморфизма 843Т/С в экзоне 9 ге�
на CLOCK в развитии эссенциальной артери�
альной гипертензии (ЭАГ) и ишемической бо�
лезни сердца (ИБС) у жителей Республики Ка�
релия. 

Материалы и методы  

В работе использованы образцы крови 261 
донора без клинических проявлений и диагно�
зов ЭАГ и ИБС (контрольная группа), 233 об�
разца крови больных с диагнозом ЭАГ и 226 
образцов крови больных с диагнозом ИБС. Ди�
агнозы ЭАГ и ИБС устанавливали в соответст�
вии и с учетом клинических рекомендаций 
ВНОК. Средний возраст пациентов с диагно�
зом ЭАГ составлял 59,4±14,1 года, с диагно�
зом ИБС – 61,8±13,6 года. Средний возраст 
людей из контрольной группы – 55±17,4 года. 
ДНК выделяли из 200 мкл венозной крови па�
циентов с помощью набора для выделения ге�
номной ДНК AxyPrep Blood Genomic DNA 
Miniprep Kit (Axygen, США) согласно инструк�
циям производителя.  

Участок гена СLOCK, содержащий маркер 
3111Т/C, амплифицировали методом полиме�
разной цепной реакции (ПЦР) со следующими 
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праймерами: прямой 5'�tccagcagtttcatgagatgc�
3', обратный 5'�gaggtcatttcatagctgagc�3' («Син�
тол», Россия) [Desan et al., 2000]. Смесь для 
амплификации содержала по 10 пМ каждого из 
праймеров, 2мкл 10×ПЦР буфера, 1 мМ каждо�
го dNTP и 0,5 ед. Taq�полимеразы («Силекс», 
Россия). ПЦР проводили на приборе 
Robocycler (Stratagene, США) по программе: 
3 мин денатурация при 94°С, а затем 35 повто�
ряющихся циклов в режиме: 94°С – 1 мин, 59°С 
– 1 мин, 72°С – 1мин. Полученный ПЦР продукт 
(220 п.н.) подвергали обработке рестриктазой 
MhlI («Сибэнзим», Россия) для идентификации 
аллелей T (220 п.н.) и C (125 и 95 п.н.) (рис. 1). 
Условия проведения ПЦР и рестрикции описа�
ны ранее [Desan et al., 2000]. 

 

Рис. 1. Электрофореграмма продуктов рестрикции 
ПЦР�фрагментов гена CLOCK, полиморфного в 
позиции 3111 

Здесь и на рис. 2: М – pUC/MspI; 1, 3 – генотип ТТ, 2 – 
генотип CС, 4 – генотип TС 

 
Участок гена СLOCK, содержащий маркер 

843Т/С, амплифицировали со следующими 
праймерами: прямой 5’� atttatcaggctttcaaggtca�
3’, обратный 5'�atgggagtccaggatttatt�3’ («Син�
тол», Россия). Праймеры сконструированы с 
помощью программы Primer Premier 5. Смесь 
для амплификации содержала по 10 пМ каждо�
го из праймеров, 2мкл 10×ПЦР буфера, 1 мМ 
каждого dNTP и 0,5 ед. Taq�полимеразы («Си�
лекс», Россия). ПЦР проводили на приборе 
Robocycler (Stratagene, США) по программе: 
3 мин денатурация при 94°С, а затем 35 повто�
ряющихся циклов в режиме: 94°С – 1 мин, 62°С 
–1 мин, 72°С – 1мин. Полученный ПЦР продукт 
(575 п.н.) подвергали обработке рестриктазой 
RsaI («Сибэнзим», Россия) для идентификации 

аллелей T (427 и 156 п.н.) и C (295, 132 и 156 
п.н.) (рис. 2).  

 

Рис. 2. Электрофореграмма продуктов рестрикции 
ПЦР�фрагментов гена CLOCK, полиморфного в 
позиции 843 

 
Продукты рестрикции разделяли в 6%�м поли�
акриламидном геле, окрашенном бромистым 
этидием, и визуализировали с помощью систе�
мы Kodak EDAS 290 (Kodak, США). Статистиче�
ский анализ данных осуществляли с помощью 
пакета программ MS Excel. Достоверность раз�
личий частот аллелей и генотипов в группах 
оценивали с помощью критерия χ2.  Достовер�
ным считали уровень значимости Р < 0,05. Для 
оценки риска заболевания рассчитывали соот�
ношение шансов OR.  

Результаты и обсуждение 

Впервые получены результаты по частоте од�
нонуклеотидного полиморфизма 3'�нетрансли�
руемой области гена CLOCK у жителей Респуб�
лики Карелия. Распределение частот аллелей и 
генотипов полиморфного маркера 3111Т/С гена 
CLOCK у жителей Республики Карелия близко к 
распределению, характерному для европейско�
го населения [Robilliard et al., 2002]. 

В настоящей работе обнаружены досто�
верные различия в распределении частот 
генотипов полиморфного маркера 3111Т/С 
гена CLOCK в группах больных эссенциаль�
ной артериальной гипертензией, ишемиче�
ской болезнью сердца и контрольной группе 
(табл. 1, 2). У пациентов с диагнозами ЭАГ и 
ИБС значительно ниже частота генотипа ТТ 
и выше – генотипа ТС. Встречаемость гено�
типа СС во всех группах практически одина�
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ковая, однако анализ распределения поли�
морфного маркера 3111Т/С гена CLOCK в 
зависимости от пола показал, что среди 
мужчин, страдающих ЭАГ и ИБС, достоверно 
больше носителей генотипа СС, чем среди 

мужчин контрольной группы. У женщин, на�
против, частота генотипа СС оказалась зна�
чительно выше в контрольной группе, чем в 
группе больных ЭАГ и ИБС.  

Таблица 1. Распределение аллелей и генотипов по полиморфному маркеру 3111Т/С гена CLOCK у здоровых 
и больных ЭАГ людей 

 
Контрольная выборка   

n=224 
Больные ЭАГ   

n=233 
Т 0,70 0,65 

Аллели 
С 0,30 0,35 

Критерий χ2=1,46 (Р > 0,05) 
ТТ 0,51 0,37 
ТС 0,38 0,55 Генотипы 
СС 0,11 0,08 

Критерий χ 2= 13,98 (Р < 0,05) 

 
Женщины, 

контрольная выборка 
n=126 

Женщины, 
больные ЭАГ 

n=117 
Т 0,68 0,71 

Аллели 
С 0,32 0,29 

Критерий χ2=0,35 (Р > 0,05) 
ТТ 0,49 0,46 
ТС 0,37 0,50 Генотипы 
СС 0,13 0,04 

Критерий χ2= 7,93 (Р < 0,05) 

 
Мужчины, 

контрольная выборка 
n=98 

Мужчины, 
больные ЭАГ 

n=116 
Т 0,73 0,59 

Аллели 
С 0,27 0,41 

Критерий χ2= 5,18 (Р < 0,05) 
ТТ 0,54 0,28 
ТС 0,38 0,60 Генотипы 
СС 0,08 0,11 

Критерий χ2= 14,61 (Р < 0,05) 

Таблица 2. Распределение аллелей и генотипов по полиморфному маркеру 3111Т/С гена CLOCK у здоровых 
и больных ИБС людей 

 
Контрольная выборка 

n=224 
Больные ИБС 

n=226 
Т 0,71 0,64 

Аллели 
С 0,29 0,36 

Критерий χ2=2,35 (Р > 0,05) 
ТТ 0,48 0,36 
ТС 0,42 0,56 Генотипы 
СС 0,10 0,08 

Критерий χ2= 8,61 (Р < 0,05) 

 
Женщины, 

контрольная выборка 
n=128 

Женщины, 
больные ИБС 

n=112 
Т 0,69 0,69 

Аллели 
С 0,31 0,31 

Критерий χ2=0,001 (Р > 0,05) 
ТТ 0,43 0,42 
ТС 0,45 0,54 Генотипы 
СС 0,12 0,04 

Критерий χ2= 6,19 (Р < 0,05) 

 
Мужчины, 

контрольная выборка 
n=98 

Мужчины, 
больные ИБС 

n=114 
Т 0,73 0,59 

Аллели 
С 0,27 0,41 

Критерий χ2=4,76 (Р < 0,05) 
ТТ 0,55 0,31 
ТС 0,37 0,57 Генотипы 
СС 0,08 0,12 

Критерий χ2= 12,89 (Р < 0,05) 
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Таким образом, нами обнаружена взаимо�
связь между развитием ЭАГ и ИБС и полиморф�
ным маркером 3111Т/С 3'�НТО гена CLOCK у на�
селения Карелии. У мужчин, имеющих генотип 
СС, достоверно повышен риск возникновения 
ЭАГ (OR = 1,49) и ИБС (OR = 1,57). В группе жен�
щин, страдающих данными сердечно�сосуди�
стыми заболеваниями, частота этого генотипа, 
напротив, значительно ниже, чем в контрольной 
группе. 

Подобные результаты были получены в ис�
следовании взаимосвязи аффективного рас�
стройства и полиморфизма 3111Т/С гена CLOCK 
[Bailer et al., 2005]. При сравнении частот и гено�
типов у мужчин и женщин, страдающих аффек�
тивным расстройством, авторами выявлена тен�
денция повышения частоты встречаемости ал�
леля С и генотипа СС у больных мужчин. 

Для ряда генов, участвующих в развитии 
CCЗ, показано, что патологический аллель мо�
жет проявляться либо у мужчин, либо у жен�
щин. Например, наличие в генотипе аллеля 4 
гена аполипопротеина Е может способствовать 
развитию гиперлипопротеинемии и атероскле�
роза, причем у женщин в большей степени, чем 
у мужчин [Heng et al., 1995]. 

Роль 3111Т/С 3'�НТО полиморфного маркера 
гена CLOCK в развитии кардиоваскулярных рас�
стройств до сих пор не изучена. Более вероят�
ным результатом изменения нуклеотидной по�
следовательности в регуляторной части гена 

представляется не нарушение структуры и функ�
ций кодируемых белков, а изменение уровня 
транскрипции и трансляции мРНК. Это предпо�
ложение можно подтвердить данными по влия�
нию изменения структуры 3'�НТО некоторых ге�
нов на уровень их экспрессии [Tiret et al., 2005], 
на стабильность мРНК [Woo et al., 2009]. В экспе�
риментах на линейных мышах показано, что ста�
бильность мРНК циркадных генов Per2 и Per3 за�
висит от наличия в 3'�НТО гена сайтов взаимо�
действия с РНК�связывающим белком PTB, ко�
торый регулирует деградацию данной мРНК 
[Woo et al., 2009]. Также имеются данные о том, 
что регуляторные элементы 3'�НТО играют важ�
ную роль в локализации мРНК и посттрансляци�
онных изменениях, например, при синтезе селе�
нопротеина [Hesketh, 2004]. 

В настоящей работе впервые получены ре�
зультаты по частоте однонуклеотидного поли�
морфизма 843Т/С в экзоне 9 гена CLOCK у жи�
телей Республики Карелия. В группах больных 
эссенциальной артериальной гипертензией, 
ишемической болезнью сердца и контрольной 
группе обнаружены достоверные различия в 
распределении частот генотипов полиморфно�
го маркера 843Т/С гена CLOCK при практиче�
ски равных частотах аллелей (табл. 3, 4). У лю�
дей контрольной группы значительно выше 
частота гетерозигот, в то время как в группах 
пациентов с диагнозами ЭАГ и ИБС повышена 
встречаемость генотипов ТТ и СС.  

Таблица 3. Распределение аллелей и генотипов по полиморфному маркеру 843Т/С гена CLOCK у здоровых и 
больных ЭАГ людей 

 
Контрольная выборка 

n=174 
Больные ЭАГ 

n=173 
Т 0,38 0,36 

Аллели 
С 0,62 0,64 

Критерий χ2=0,21 (Р > 0,05) 
ТТ 0,10 0,16 
ТС 0,56 0,39 Генотипы 
СС 0,34 0,45 

Критерий χ2= 11,15 (Р < 0,05) 

 
Женщины, 

контрольная выборка 
n=88 

Женщины, 
больные ЭАГ 

n=89 
Т 0,33 0,35 

Аллели 
С 0,67 0,65 

Критерий χ2=0,07 (Р > 0,05) 
ТТ 0,07 0,15 
ТС 0,52 0,40 Генотипы 
СС 0,41 0,45 

Критерий χ2= 4,00 (Р > 0,05) 

 
Мужчины, 

контрольная выборка 
n=86 

Мужчины, 
больные ЭАГ 

n=84 
Т 0,43 0,36 

Аллели 
С 0,57 0,64 

Критерий χ2= 0,87 (Р > 0,05) 
ТТ 0,13 0,18 
ТС 0,60 0,37 Генотипы 
СС 0,27 0,45 

Критерий χ2= 9,60 (Р < 0,05) 
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Анализ распределения полиморфного маркера 
843Т/С гена CLOCK в зависимости от пола пока�
зал, что среди мужчин контрольной группы часто�
та встречаемости генотипа ТС достоверно выше, 
чем в группах мужчин, страдающих ЭАГ и ИБС. У 
мужчин, имеющих генотип СС, достоверно повы�
шен риск возникновения ЭАГ (OR = 2,26) и ИБС 
(OR = 2,17). У женщин с диагнозами ЭАГ и ИБС 
частота генотипа ТТ оказалась почти в 2,5 раза 
выше, чем у женщин контрольной группы. Однако 
эти различия не достоверны по критерию χ2.  

Однонуклеотидная замена тимина на цито�
зин в положении 843 гена CLOCK представляет 
собой миссенс�мутацию, которая обусловли�
вает замену аминокислоты в определенном 
месте цепи полипептида. Миссенс�мутации, 
как известно, часто приводят к изменению фи�
зиологической роли белка [Северин, 2003]. 
Можно предполагать, что возможное измене�
ние функционирования белка CLOCK вследст�
вие замены аминокислоты может привести к 
нарушению механизмов циркадной регуляции, 
которой подвержены многие физиологические 
показатели и процессы сердечно�сосудистой 
системы. Важно отметить, что белок CLOCK 
является одним из основных регуляторов цир�
кадной периодичности, он представляет собой 
транскрипционный фактор, а также обладает 
активностью ацетилтрансферазы гистонов [Doi 
et al., 2006]. Регулирование на уровне хромати�

на является важным механизмом в изменении 
генной экспрессии сердечной ткани, эти про�
цессы лежат в основе роста, восстановления и 
ремоделирования [Backs, Olson, 2006]. 

Нами обнаружена взаимосвязь между поли�
морфизмами 3111Т/С и 843Т/С и развитием эс�
сенциальной артериальной гипертензии и ише�
мической болезни сердца. В случае одного и дру�
гого полиморфизма у мужчин, имеющих генотип 
СС, достоверно повышен риск возникновения 
ЭАГ и ИБС. Известно, что ген CLOCK расположен 
на хромосоме 4, и более вероятно, что изучаемый 
признак не сцеплен с полом. Различие в распре�
делении генотипов по изучаемым полиморфным 
маркерам у мужчин и женщин в группах больных с 
диагнозами ЭАГ и ИБС и контрольной группе 
можно объяснить различным влиянием половых 
гормонов на проявление этих аллелей. Вместе с 
тем полиморфные варианты гена CLOCK могут 
по�разному влиять на содержание эстрогенов и 
андрогенов. Считается, что эстрогены обладают 
выраженной протективной способностью при 
кардиоваскулярных патологиях [Swedberg et al., 
1990]. Возможным механизмом их защитного 
действия на сердечно�сосудистую систему явля�
ется подавление экспрессии некоторых генов, от�
ветственных за регуляцию кровяного давления, а 
именно гена рецептора ангиотензина АТ1 и ан�
гиотензинпревращающего фермента [Swedberg 
et al., 1990; Reckelhoff, 2005]. 

Таблица 4. Распределение аллелей и генотипов по полиморфному маркеру 843Т/С гена CLOCK у здоровых и 
больных ИБС людей 

 
Контрольная выборка 

n=174 
Больные ИБС 

n=164 
Т 0,38 0,39 

Аллели 
С 0,62 0,61 

Критерий χ2=0,04 (Р > 0,05) 
ТТ 0,10 0,18 
ТС 0,56 0,41 Генотипы 
СС 0,34 0,40 

Критерий χ2= 9,12 (Р < 0,05) 

 
Женщины, 

контрольная выборка 
n=88 

Женщины, 
больные ИБС 

n=78 
Т 0,33 0,40 

Аллели 
С 0,67 0,60 

Критерий χ2=0,99 (Р > 0,05) 
ТТ 0,07 0,17 
ТС 0,52 0,47 Генотипы 
СС 0,41 0,36 

Критерий χ2= 3,97 (Р > 0,05) 

 
Мужчины, 

контрольная выборка 
n=86 

Мужчины, 
больные ИБС 

n=86 
Т 0,43 0,38 

Аллели 
С 0,57 0,62 

Критерий χ2=0,49 (Р > 0,05) 
ТТ 0,13 0,20 
ТС 0,60 0,36 Генотипы 
СС 0,27 0,44 

Критерий χ2= 10,29 (Р < 0,05) 
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Наши результаты указывают на взаимо�
связь между развитием ЭАГ и ИБС и изучае�
мыми полиморфными маркерами у населения 
Карелии. Одним из возможных механизмов, 
посредством которых мутации в циркадных 
генах влияют на формирование сердечно�со�
судистых патологий, является участие этих 
генов в патологическом ремоделировании и 
повреждении сосудов. Например, на мышах 
показано, что мутация гена Clock вызывает 
патологическое изменение структуры сосу�
дов, а нокаут гена Bmal1 приводит к накопле�
нию коллагена в сосудах, повышению чувст�
вительности к тромбозу и дисфункции эндо�
телия (реактивному ответу на действие вазо�
релаксантов) [Anea et al., 2009].  

Изменения в структуре генов циркадных 
ритмов могут влиять на уровень экспрессии ге�
нов, белковые продукты которых вовлечены в 
регуляцию артериального давления и водно�
солевого обмена. Известно, что белковый ди�
мер CLOCK:BMAL [Maemura et al., 2000] и бе�
лок PERIOD2 [Oishi et al., 2009] участвуют в ре�
гуляции циркадных колебаний экспрессии гена 
ингибитора активатора плазминогена PAI�1 в 
сердечно�сосудистых тканях. PAI�1 – первич�
ный регулятор фибринолитического каскада, 
его активность и концентрация мРНК изменя�
ются по циркадному типу с пиком в утренние 
часы [Angleton et al., 1989; Hoekstra et al., 
2002], который совпадает со временем наи�
большего риска развития инфаркта миокарда 
[Cohen et al., 1997]. Ритмичность экспрессии 
гена PAI�1 ослаблена в сердце мышей, мутант�
ных по гену Clock [Minami et al., 2002]. Нокаут 
гена Bmal1 вызывает у мышей повышение аг�
регации и адгезии тромбоцитов, увеличение 
концентрации PAI�1 и фактора свертываемости 
крови Виллебранда [Somanath et al., 2011]. 

Мутации в циркадных генах вызывают изме�
нения не только в процессах свертывания кро�
ви, но и в гомеостазе водно�солевого обмена. 
Например, показано, что экспрессия гена 
NHE3 (Na+/H+�транспортера почечного эпите�
лия) регулируется непосредственно гетероди�
мерами CLOCK:BMAL1, которые способны свя�
зываться с определенной последовательно�
стью ДНК гена NHE3 [Saifur et al., 2005].  

Следует отметить, что механизмы, посред�
ством которых часовые гены могут участвовать 
в формировании сердечно�сосудистых патоло�
гий, до конца не изучены. По упомянутым лите�
ратурным данным, основным механизмом 
влияния полиморфных вариантов гена CLOCK 
на развитие сердечно�сосудистых патологий 
может быть влияние на уровень экспрессии ге�
нов, белковые продукты которых вовлечены в 
регуляцию артериального давления и водно�
солевого обмена. 

Выводы 

1. Обнаружена взаимосвязь между развитием 
ЭАГ и ИБС и полиморфными маркерами 3111Т/С 
и 843Т/С гена CLOCK у населения Карелии.  

2. У мужчин, носителей генотипа СС по по�
лиморфному маркеру 3111Т/С гена CLOCK, 
достоверно повышен риск возникновения ЭАГ 
(OR = 1,49) и ИБС (OR = 1,57). 

3. У мужчин, носителей генотипа СС по по�
лиморфному маркеру 843Т/С гена CLOCK, дос�
товерно повышен риск возникновения ЭАГ (OR 
= 2,26) и ИБС (OR = 2,17). 

Работа выполнена при финансовой под�
держке программы Фонда содействия отечест�
венной науке «Кандидаты наук РАН», програм�
мы Президиума РАН «Фундаментальные науки – 
медицине» и гранта Президента РФ «Ведущие 
научные школы РАН» НШ�3731.2010.4. 
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СОСТАВ ЛИПИДОВ И ЖИРНЫХ КИСЛОТ В ЛИСТЬЯХ 
ПАПОРОТНИКА MATTEUCCIA STHRUTHIOPTERIS,  
ФОРМИРУЮЩИХСЯ ПОД ВЛИЯНИЕМ КАДМИЯ 

О. А. Розенцвет1, Е. С. Богданова1, С. В. Мурзаева2 

1 Институт экологии Волжского бассейна РАН 
2 Институт теоретической и экспериментальной биофизики РАН 

Исследовали влияние нитрата кадмия (100 мкМ) на развитие папоротника 
Matteuccia sthruthiopteris при инкубировании в течение 10 сут на среде Кнопа. При 
накоплении кадмия растениями до 80 % металла аккумулируется в придаточных 
корнях, а остальная часть распределяется по стволику корневища и далее в над�
земных формирующихся листьях. В улитках и взрослых листьях кадмий обнаружи�
вается до 1,2 и 9 мкг/г сухой массы соответственно, при этом стимулируется рост 
и увеличивается биомасса взрослых листьев. На разных стадиях развития листьев 
происходят определенные изменения в составе липидов и жирных кислот, среди 
которых главными являются увеличение содержания гликолипидов, бетаинового 
липида и разнонаправленные изменения в составе фосфолипидов. Сделан вывод 
об устойчивости M. sthruthiopteris к кадмию за счет адаптационных возможностей, 
которые реализуются на организменном и клеточном уровнях. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Matteuccia sthruthiopteris, липиды, жирные кислоты, кадмий.  

O. A. Rozentsvet, E. S. Bogdanova, S. V. Murzaeva. COMPOSITION OF 
LIPIDS AND FATTY ACIDS IN THE FORMING LEAVES OF THE FERN 
MATTEUCCIA STHRUTHIOPTERIS IN THE PRESENCE OF CADMIUM 

The effect of сadmium nitrate on the leaf growth and lipid composition in the fern 
Matteuccia sthruthiopteris has been examined. The plants were incubated in Knop’s 
medium in the presence/absence of 100 μM of сadmium nitrate during 10 days. The plants 
accumulated more than 80 % of cadmium in the roots. Accumulation of cadmium in the 
fiddleheads and mature fronds was about 1.2 and 9.0 μg/g dry weight, respectively. 
Cadmium was noted to stimulate growth and increase the biomass of mature fronds. At 
different stages of the leaf development, certain changes in the composition of lipids and 
fatty acids were observed, particularly, an increased synthesis of glycolipids and a betaine 
lipid, as well as multidirectional changes in the composition of phospholipids. It was 
concluded that M. sthruthiopteris is resistant to cadmium owing to adaptive features of the 
lipid metabolism implemented at the morphological and cellular levels. 

K e y  w o r d s :  Matteuccia sthruthiopteris, cadmium, lipids, fatty acids. 

 
Введение 

В последние годы в связи с быстрым разви�
тием промышленности усиливается загрязнение 

окружающей среды, в том числе и тяжелыми ме�
таллами (ТМ), в масштабах, не свойственных 
природе [Greger, 1999; Küpper, Kroneck, 2005; 
Титов и др., 2007]. Накопление ТМ в почве и воде 
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вынуждает живые организмы приспосабливать�
ся к новым условиям среды за счет формирова�
ния целого ряда механизмов, в определенной 
степени связанных с устойчивостью клеточных 
мембран. Липидам мембран и их жирнокислот�
ному (ЖК) составу отводится ведущая роль в ре�
гулировании текучести мембраны как одного из 
механизмов биохимической адаптации растений 
к условиям окружающей среды [Ипатова, 2005; 
Harwood, 1999b].  

К наиболее токсичным для растений ТМ отно�
сится кадмий [Ильин, 1991; Шевякова и др., 
2003]. Данные многих авторов показывают, что 
действие кадмия приводит к качественным и ко�
личественным изменениям в составе липидов, 
ингибированию путей их биосинтеза, редукции 
ненасыщенности жирных кислот, связанной с 
перекисным окислением [Ouariti et al., 1997; 
Jemal et al., 2000; Nouairi et al., 2006]. Характер 
изменений в содержании липидов существенно 
зависит от видовых особенностей организма, 
типа тканей и органов, а также природы металла, 
его концентрации и продолжительности воздей�
ствия [Tukendorf, 1993; Нестеров и др., 2009]. 
В ряде работ показано, что существует опреде�
ленная зависимость в реакции растений на дей�
ствие кадмия от их возраста [Drazkiewicz et al., 
2003; Казнина и др., 2010], однако мало извест�
но об участии липидов в этих процессах.  

Среди современных растений папоротники 
являются одной из древнейших и наиболее 
жизнеспособных групп. Они представляют ог�
ромный интерес в изучении стратегии выжива�
ния растительных организмов, поскольку обла�
дают достаточно простыми и эффективными 
приспособительными реакциями к условиям 
окружающей среды [Dyer, 1979]. Установлено, 
что некоторые виды папоротников способны 
связывать токсичные ТМ в достаточно больших 
количествах [Chang et al., 2009].  

В связи с вышесказанным в настоящей работе 
исследовали качественный и количественный со�
став липидов и ЖК в листьях папоротника 
Matteuccia sthruthiopteris (L.) Todarо при их фор�
мировании под влиянием кадмия. Следует под�
черкнуть, что молодые листья данного вида папо�
ротника у некоторых народов используются в пи�
щу [Намзалова, Шмаков, 2009]. Количественные 
и качественные модификации липидного спектра, 
вызванные влиянием ТМ, и их накопление в рас�
тительных тканях приводят к изменению пищевой 
ценности растений. Этот аспект в исследовании 
липидов не менее значим, чем изучение приспо�
собительных реакций растений. 

Материалы и методы 

M. sthruthiopteris (страусник обыкновенный) 
относится к отделу Polypodiophyta, классу 

Polypodiopsida, порядку Polypodiales, семейст�
ву Onocleaceae [Черепанов, 1995]. Это столо�
нообразующий вид папоротника, имеет корот�
кий вертикальный стволик c отходящими кор�
нями, который обычно называют корневищем. 
На верхушке стволика располагается крупная 
почка, в ней заложены несколькими кругами 
зачатки листьев.  

Папоротники выкапывали из почвы в мае, ко�
гда растения находились еще в состоянии по�
коя. Для опытов использовали корневища без 
листьев, которые промывали в проточной воде, 
обсушивали, взвешивали и помещали в отдель�
ные сосуды на питательную среду Кнопа (соот�
ношение веса корневища к объему среды 1 : 4). 
После адаптации в течение 1 сут к новым усло�
виям в питательную среду однократно добавля�
ли нитрат кадмия в концентрации 100 мкМ. Рас�
тения инкубировали в условиях освещения  
400 ± 200 лк при 15�часовом световом дне и 
температуре 20°С. Ростовые процессы оценива�
ли по приросту биомассы надземных частей и 
длине сформировавшейся листовой пластины 
по истечении 10 сут. Для биохимических анали�
зов использовали ткани фотосинтезирующих 
органов: улитки и сформировавшиеся взрослые 
листья, разделенные на верхние, срединные и 
нижние сегменты.  

Липиды выделяли по методу [Bligh, Dyer, 
1959]. Количественное содержание суммарных 
липидов (СЛ) определяли гравиметрически. 
Фосфолипиды (ФЛ) разделяли методом двумер�
ной тонкослойной хроматографии (ТСХ) на стек�
лянных пластинках 6 х 6 см с закрепленным сло�
ем силикагеля с использованием систем раство�
рителей: первое направление – хлороформ : ме�
танол : бензол : аммиак (130 : 60 : 20 : 12 по объ�
ему); второе – хлороформ : метанол : бензол : 
ацетон : уксусная кислота (140 : 60 : 20 : 10 : 8). 
Проявляли ФЛ 10%�й H2SO4 в метаноле с после�
дующим нагреванием при 180°C в течение 
15 мин. Количество ФЛ определяли по содержа�
нию неорганического фосфора [Vaskovsky, 
Latyshev, 1975]. 

Гликолипиды (ГЛ) разделяли методом одно�
мерной ТСХ на пластинках 10 х 10 см с использо�
ванием системы растворителей – ацетон : бен�
зол : вода (91 : 30 : 8 по объему). Проявляли ГЛ 
5%�м раствором 12MoO3 х H3PO4 в метаноле с по�
следующим нагреванием при температуре 150оC 
в течение 10 мин. Количество ГЛ определяли 
денситометрическим способом [Кейтс, 1975]. 

Содержание бетаинового липида 1,2�диа�
цилглицерил�3�О�4’�(N,N,N�триметил) гомосе�
рина (ДГТС) определяли спектрофотометриче�
ски, как описано в работе [Rozentsvet, 2000]. 

Для анализа ЖК использовали их метило�
вые эфиры, которые получали путем кипячения 
в 5%�й HCl в метаноле. Полученные эфиры 
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анализировали на хроматографе «Хроматэк 
Кристалл 5000.1» (Россия) с помощью капил�
лярной колонки длиной 105 м и диаметром 
0,25 мм RESTEK (США). Температура колонки 
180оС, испарителя и детектора 260оС. Скорость 
тока газа�носителя (гелий) 20 мл/мин. 

Содержание кадмия в тканях определяли 
после мокрого озоления на атомно�абсорбци�
онном спектрофотометре «МГА�915» (Россия) 
[Голубкина, 1995]. 

Данные обрабатывали в программе Excel. В 
таблицах и на рисунках представлены средние 
арифметические значения из трех биологиче�
ских повторностей и их стандартные отклоне�
ния от среднего.  

Результаты и обсуждение 

Листья, или вайя папоротников, в отличие 
от цветковых и древесных растений, представ�
ляют собой нечто промежуточное между листь�
ями в обычном понимании и ветвями побегов 
[Шмаков, 2007]. Развитие зеленой части рас�
тений начинается с появления побега в форме 
улиткообразного листа. Улитка в начале роста 
под влиянием гормона ауксина быстро раскру�
чивается, и внутренняя сторона улитки растет 
быстрее, чем верхняя. Дальнейший рост лис�
тостебельной части папоротников происходит 
делением одной апикальной клетки – инициа�
ли, которая делится и в дальнейшем формиру�
ет ткани побега [Капранова, 2006].  

Различия между листьями возрастных се�
рий объясняются изменениями ритмичности 
деятельности точки роста на протяжении онто�
генеза. Это приводит к созданию одного и того 
же органа, отдельные части которого отлича�
ются друг от друга в структурном и функцио�
нальном отношении [Лодкина, 1983].  

В полностью развернувшемся листе можно 
выделить растущую верхнюю, сформирован�
ную срединную и наиболее зрелую нижнюю 
части. Наличие нитрата кадмия в концентра�
ции 100 мкМ в инкубационной среде в тече�
ние 10 сут не приводило к гибели растений, а 
оказывало стимулирующие действие на рост 
и развитие фотосинтезирующих органов па�
поротников. Внесение кадмия в корнеобитае�
мую среду способствовало увеличению био�
массы листьев в 1,6, а их длины – в 1,3 раза 
(рис. 1А, Б).  

По данным атомно�адсорбционного анализа, 
содержание кадмия в придаточных корнях со�
ставляло 51,4 мкг/г сухой массы (табл. 1). В тка�
нях развернувшихся листьев в целом адсорби�
ровалось до 9 мкг кадмия на 1 мг сухой массы. 
Наибольшее количество кадмия накапливалось 
в верхней части листьев. Всего в растении, 
включая корневище и надземную часть, аккуму�

лировалось до 30 % внесенного в питательный 
раствор металла, из них только 4,6 % транспор�
тировалось в фотосинтезирующие органы. Со�
гласно классификации растений по их способ�
ности накапливать ТМ, данный вид папоротни�
ков можно отнести к растениям�исключителям, 
поскольку наибольшая часть поглощенного ме�
талла оставалась в корнях [Prasad, 1998].  

            

Рис. 1. Влияние кадмия на биомассу (А) и длину 
листьев (Б) M. sthruthiopteris 

Здесь и на рис. 2: светлые столбики – контроль; темные – 
под воздействием кадмия, 100 мкМ 

Таблица 1. Содержание кадмия в корневой и 
надземной частях M. sthruthiopteris 

Части растений 
Cd, 

мкг/г сухой массы 
Поглощенный

металл, % 
Придаточные корни 51,4±1,9 23,2±2,0 
Сердцевина 
корневища 

2,5±0,3 1,1±0,2 

Улитки 1,2±0,5 0,5±0,0 
Лист:  
       верхушечная часть

 
4,1±0,6 

 
2,0±0,2 

       срединная часть 3,2±0,9 1,4±0,3 
       нижняя часть 1,7±0,1 0,7±0,1 

 
Содержание СЛ (рис. 2), выделенных из на�

тивных тканей верхней части листьев кон�
трольных вариантов, было значительно боль�
ше, чем в улитках. Под влиянием кадмия коли�
чество СЛ в средней и нижней частях листьев 
увеличивалось на 10–25 % по сравнению с кон�
тролем. В верхней части листьев наблюдался 
обратный эффект, что, возможно, связано с 
большим концентрированием металла.  

Анализ полярных липидов, которые явля�
ются структурной основой биологических 
мембран, показал, что в их состав входят ГЛ, 
ФЛ и ДГТС (рис. 3). По мере роста листьев в 
контрольных вариантах менялось соотноше�
ние полярных липидов: от наименьшего со�
держания ГЛ в улитках до максимального в 
липидах срединной части. Под влиянием кад�
мия относительное количество ГЛ увеличива�
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лось в 1,4–1,8 раза практически во всем лис�
те. Содержание ФЛ уменьшалось в 1,1–1,4 
раза, особенно значительно в улитках и верх�
ней части листьев (см. рис. 3). ДГТС в составе 
полярных липидов контрольных опытов варь�
ировал от 0 до 2,5 % от суммы полярных липи�

дов, причем в улитках он был наибольшим, а в 
зрелых частях листьев не был обнаружен. 
Кадмий в корнеобитаемой среде приводил к 
увеличению содержания ДГТС в улитках, 
верхней и срединной частях и его новообра�
зованию в нижней части листьев растений.  

 

Рис. 2. Влияние кадмия на 
суммарные липиды (мг/г сырой 
массы) в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris 

Здесь и на рис. 3, 4: 1 – улитки, 2 –
верхняя часть листа, 3 – срединная 
часть листа, 4 – нижняя часть листа  

 

Рис. 3. Влияние кадмия на 
состав полярных липидов 
в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris  

 

ГЛ представлены в листьях папоротника тра�
диционным составом: моногалактозилдиацил�
глицерином (МГДГ), дигалактозилдиацилглице�
рином (ДГДГ) и сульфохиновозилдиацилглице�
рином (СХДГ) (табл. 2). Как видно из данных 
этой таблицы, в условиях наших экспериментов 
в контрольных вариантах при формировании ли�
стьев из улитки до взрослого листа происходи�
ло увеличение относительного содержания 
МГДГ на фоне снижения других ГЛ, особенно 
СХДГ. Под влиянием кадмия содержание МГДГ 
снижалось во всех частях развернувшихся ли�
стьев, а ДГДГ увеличивалось в большей степени 
в нижней части листа (в 1,2 раза). Еще большее 
увеличение было выражено для СХДГ: его со�
держание в составе ГЛ возрастало в тканях ули�
ток (в 1,3 раза) и листьях (в 2,3–3,7 раза) по 
сравнению с контролем.  

Известно, что МГДГ и ДГДГ содержатся как 
в оболочке хлоропластов, так и в мембранах 
тилакоидов и гран [Hőlzl, Dőrman, 2007]. Оба 
эти липида стабилизируют фотосинтетические 
мембраны, связанные с функционированием 
фотосистем (ФС) I и ФС II, но МГДГ играет еще 
важную роль в стабилизации сильно искрив�
ленных участков мембраны тилакоидов и уча�

ствует в переносе электронов [Murata, 1983]. 
СХДГ локализован только в мембранах тила�
коидов. Предполагается, что благодаря тому, 
что СХДГ является отрицательно заряженным, 
он участвует в процессе формирования гран и 
обеспечивает оптимальную конфигурацию 
мембран для активного электронного транс�
порта в ФС II [Мокроносов, Гавриленко, 1992; 
Dőrman, Benning, 2002]. Очевидно, увеличение 
содержания СХДГ в составе липидов можно 
расценивать как компенсацию избытка катио�
нов, которые привносят ионы кадмия при их 
проникновении в клетку.  

Не менее важным для нормального про�
цесса фотосинтеза является соотношение 
двух других ГЛ [Krupa, Baszynsky, 1989; 
Skorzynska et al., 1991; Nouairi et al., 2006]. По 
литературным данным, соотношение 
МГДГ/ДГДГ в хлоропластах должно быть не 
менее 2 [Гудвин, Мерсер, 1986]. Меньшие 
значения могут указывать на нарушение 
структуры мембран тилакоидов и деграда�
цию фотосинтетических доменов, содержа�
щих ФС II [Nouairi et al., 2006]. В липидах ли�
стьев контрольных вариантов соотношение 
МГДГ/ДГДГ увеличивалось по мере их разви�
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тия от 1,6 до 3,6, причем максимальным оно 
было в липидах срединной части листа (рис. 
4). Наличие кадмия в среде выращивания и 
его аккумуляция в листьях приводили к уве�
личению соотношения МГДГ/ДГДГ в липидах 
улиток до значения, равного 2, однако в ниж�
ней части листа соотношение МГДГ/ДГДГ 
снижалось до 1,6. Накопление кадмия в коли�
честве 4,1 мкг/г сухой массы (см. табл. 1) в 
верхних частях листьев не влияло на соотно�
шение главных ГЛ, в отличие от сформиро�
ванных ранее нижних частей, в которых при 
меньшем (1,7 мкг/г) содержании кадмия на�
блюдалось изменение их соотношения.  

 

Рис. 4. Влияние кадмия на соотношение МГДГ к 
ДГДГ в формирующихся листьях M. sthruthiopteris  

 
Во фракции ФЛ главными липидами явля�

ются фосфатидилхолин (ФХ), фосфатидилэ�
таноламин (ФЭ), фосфатидилинозит (ФИ) и 
фосфатидилглицерин (ФГ). Обнаружены так�
же минорные компоненты дифосфатидилиг�
лицерин (ДФГ), фосфатидная кислота (ФК), 
фосфатидилсерин (ФС) и лизофосфатиды 
(ЛФ) (см. табл. 2). Внесение кадмия в пита�
тельную среду способствовало снижению 
уровня ФХ в среднем в 1,2 раза практически 
у всех образцов растений. Относительное со�
держание ФЭ в составе ФЛ улиток снижалось 
в 1,8 раза, во взрослых листьях оно увеличи�
валось и наиболее интенсивно в верхних час�
тях. Количественные изменения в относи�
тельном содержании ФГ отмечены только для 
липидов улиток. Кроме того, менялся уро�
вень ФИ, который, согласно литературным 
данным, в значительных количествах присут�
ствует в митохондриях. В верхней и нижней 
частях листа содержание ФИ снижается в 1,8 
и 1,4 раза. Отмечены значительные измене�
ния в сторону увеличения в содержании ми�
норных компонентов ФЛ. Например, в тканях 
улиток увеличивалось количество ФК, а в 
развитом листе – содержание ДФГ и лизо�
форм ФЛ (в контроле они отсутствовали). ЛФ 
– это продукты распада ФЛ при действии 

фосфолипазы А, они токсичны и разрушают 
мембраны [Bargmann, Munnik, 2006; Wang et 
al., 2006]. В то же время ионы кадмия спо�
собствовали увеличению лабильного компо�
нента ФС, который метаболически связан с 
синтезом ФЭ [Hőlzl, Dőrman, 2007]. Эти дан�
ные свидетельствуют о разнонаправленных 
изменениях в липидном обмене в клетках 
улиток и листьев папоротников, которые про�
исходят под действием кадмия. 

Таким образом, в улитках и взрослых листь�
ях под влиянием кадмия меняется состав 
структурных компонентов фотосинтетических 
мембран хлоропластов и других мембранных 
структур клетки, которые в значительной сте�
пени были связаны со стадией формирования 
листьев. 

Показателем модификации биологических 
мембран служат также изменения в составе 
ЖК липидов. Увеличение количества ненасы�
щенных ЖК придает мембранам бóльшую те�
кучесть, приобретаются свойства пластично�
сти мембран [Harwood, 1999а]. Под действи�
ем ТМ возможно увеличение количества на�
сыщенных ЖК, что приводит снижению их 
проницаемости, благодаря чему осуществля�
ется защита от воздействия ТМ [Rama Devi, 
Prasad, 1999]. Вместе с тем увеличение на�
сыщенности ЖК может приводить к сниже�
нию активности ФС II за счет увеличения рас�
стояния между светособирающим комплек�
сом и реакционным центром [Мокроносов, 
Гавриленко, 1992]. 

Результаты анализа ЖК общей липидной 
фракции, выделенной из улиток и листьев 
M. sthruthiopteris, представлены в табл. 3. Ос�
новную группу ЖК составляют кислоты с дли�
ной цепи 16–18 атомов углерода, но доволь�
но значителен (8,1–15,8 %) вклад длинноце�
почечных ЖК (ДЦК). Ненасыщенные (ННК) ЖК 
представлены мононенасыщенными (С18:1), 
диеновыми (С18:2, С20:2) и полиненасыщен�
ными ЖК. Среди последних преобладает ли�
ноленовая (С18:3) и арахидоновая (С20:4) 
ЖК. В сумме насыщенные кислоты (НК) (ко�
роткоцепочечные и ДЦК) составляли в кон�
троле 32,3–42,5 %, а ННК – 57,6–67,7 %, что 
типично для этой группы растений [Heigh, 
1969; Jamieson, Reid, 1975]. Доминирующей 
насыщенной ЖК является пальмитиновая ки�
слота (С16:0). Содержание ее в контроле 
возрастало по мере формирования листьев 
(от 28,4 до 34 %). Под влиянием кадмия в 
нижней части листьев возрастало общее ко�
личество насыщенных ЖК (С14:0, С16:0, 
С20:0). Это означало, что пластичность (теку�
честь) мембран клеток в частях листьев, за�
кончивших рост, уменьшалась. В улитках, 
срединной и верхней частях листьев соотно�
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шение НК/ННК менялось незначительно, но 
существенно менялся состав ННК. Так, в ли�
пидах улиток увеличивалось содержание 
С18:1, в липидах верхней части – С18:1, 
С18:3 и С20:4 ЖК. В срединной части наблю�
дали увеличение содержания кислоты С18:1 
и снижение С18:3. Следует подчеркнуть, что 
в листьях данного папоротника в контроле 
среди ДЦК большую часть ЖК составляют не�
насыщенные кислоты (ДЦННК). Их содержа�

ние – 74,7–89,2 %. Под воздействием кадмия 
отношение насыщенных ЖК (ДЦНК) в этой 
группе кислот к ненасыщенным менялось не�
однозначно: увеличивалось в улитках (с 8,6 
до 10,9) и верхних частях листьев (с 3,2 до 
5,3), а в срединных и нижних – снижалось. Та�
ким образом, изменения в составе ЖК, так 
же как и в составе липидов, которые проис�
ходили под действием кадмия, зависели от 
стадии формирования листьев.  

 
Таблица 2. Влияние кадмия на содержание индивидуальных полярных липидов в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris (% от суммы) 

Части листа 
Улитки 

верхняя срединная нижняя Липиды 
К Cd К Cd К Cd К Cd 

Гликолипиды  
МГДГ 51,3±0,9 52,2±0,5 69,9±0,5 63,9±1,3* 73,9±0,1 62,2±1,5* 71,1±1,4 57,2±2,2* 
ДГДГ 32,2±2,5 26,0±1,0* 27,3±0,9 27,6±1,1 21,0±1,0 26,0±1,6* 25,6±3,5 31,1±1,6* 
СХДГ 16,4±3,5 21,7±0,3* 2,7±0,1 8,3±1,3* 4,9±0,8 11,1±0,9* 3,1±0,6 11,5±1,9* 

Фосфолипиды 
ФХ 44,9±1,0 36,4±1,6* 42,7±0,1 37,3±5,8 40,4±0,1 33,0±0,6* 42,5±0,3 34,0±1,3* 
ФЭ 31,4±1,7 17,1±3,4* 17,4±0,3 27,9±2,0* 22,6±1,6 24,7±1,5 25,9±0,7 28,1±2,5 
ФГ 7,8±0,9 4,9±1,7 13,0±0,2 15,0±3,8 16,8±0,8 16,9±0,4 10,7±2,8 9,4±3,2 
ФИ 13,1±0,4 12,9±2,6 20,3±0,1 11,3±1,0* 12,8±0,6 13,7±1,2 15,6±1,1 11,3±1,4* 
ФК 2,2±0,8 26,1±4,8* 5,8±0,5 5,6±3,3 6,6±0,8 8,6±0,8* 4,6±0,6 11,5±2,7* 

ДФГ 0,2±0,1 1,5±0,3* 0,8±0,1 1,1±0,2 0,8±0,0 1,3±0,1 0,7±0,1 2,0±0,9* 
ФС 0,4±0,1 1,1±0,3* 0,0±0,1 0,5±0,6* 0,0±0,0 0,8±0,0* 0,0±0,0 2,6±0,1* 
ЛФ 0,0±0,0 0,0±0,0 0,0±0,1 1,3±0,0* 0,0±0,0 1,0±0,7* 0,0±0,0 1,1±0,1* 

Примечания. Здесь и в табл. 3: К – отсутствие кадмия в среде, Cd – концентрация кадмия в среде 100 мкМ; * различия с 
контролем достоверны при Р ≤ 0,05. 

Таблица 3. Влияние кадмия на состав жирных кислот общих липидов в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris (% от суммы) 

Части листа 
Улитки 

верхняя срединная нижняя Кислоты 
К Cd К Cd К Cd К Cd 

Насыщенные ЖК 
12:0 0,0±0,3 0,2±0,0 2,1±0,5 0,0±0,0 0,3±0,5 0,2±0,0 0,4±0,3 0,2±0,2 
14:0 0,4±0,0 0,5±0,1 1,9±0,6 0,8±0,1 0,9±0,0 0,1±0,0 1,2±±0,3 7,0±0,0 
16:0 28,4±1,1 25,8±0,3* 29,7±0,3 32,3±0,5* 32,5±0,9 33,4±1,4 34,0±0,1 30,7±0,5* 
18:0 1,8±0,1 2,3±0,3* 2,5±0,2 2,9±0,5 2,9±0,2 3,1±0,5 4,4±0,1 3,0±0,1* 
20:0 0,4±0,2 0,4±0,0 0,5±0,1 0,5±0,7 0,5±0,1 0,5±0,4 0,8±0,2 3,6±0,4* 
22:0 0,7±0,3 0,8±0,1 0,5±0,1* 0,7±0,1 0,2±0,1 0,3±0,1 1,1±0,0 0,8±0,1 
23:0 0,6±0,1 0,1±0,0* 1,1±0,2 0,2±0,1* 0,2±0,2 0,0±0,0* 0,6±0,0 1,4±0,6* 

  32,3±2,0 30,1±0,9* 38,3±0,0 37,4±1,8 37,5±1,5 37,6±2,1 42,5±1,4 46,7±1,1 
Ненасыщенные ЖК 

16:1 2,7±0,3 3,3±0,2* 5,5±0,3 2,7±0,8* 3,5±0,1 1,2±0,0* 3,1±0,3 2,0±0,5* 
18:1 0,5±0,1 0,5±0,1 1,3±0,2 2,2±0,3* 2,4±0,5 2,0±0,5 0,8±0,3 1,2±0,6 
18:1 12,1±1,2 14,3±0,8 12,9±1,8 15,9±0,1* 7,1±0,5 19,6±1,1* 8,2±0,8 8,3±1,0 
18:2 23,0±0,3 22,0±0,1 14,3±1,5 14,5±0,1* 14,8±0,7 14,3±2,0 15,9±0,4 14,3±2,0 
18:3 15,3±0,8 15,6±0,9 16,0±1,1 17,6±0,1 23,4±2,0 19,2±0,0* 21,2±1,2 15,3±0,1* 
20:2 0,2±0,0 0,4±0,1 1,3±0,9 0,2±0,4 0,2±0,0 0,2±1,0 1,1±0,3 5,0±0,4* 
20:3 2,1±0,9 2,1±0,0 1,1±0,2 1,2±0,9 1,1±0,0 1,0±0,3 0,8±0,5 0,9±0,0 
20:4 9,9±0,7 10,4±0,3 2,3±0,7 4,3±1,3* 3,0±0,2 3,7±0,1 3,7±0,2 4,2±0,0* 
20:5 1,9±0,7 1,3±0,0 2,1±0,5 1,7±1,1 2,9±0,7 1,3±0,3 1,8±0,4 2,0±0,1 

X 0,0±0,0 0,0±0,0 4,9±0,3 2,4±0,4 4,2±0,5 0,0±0,0 1,0±0,8 0,3±0,0 
  67,7±2,5 69,9±0,5 61,7±2,1 62,7±4,5 62,6±5,0 62,5±1,8 57,6±2,4 53,5±3,0* 

НК/ННК 2,0 2,3 0,8 0,8 1,7 1,7 1,3 1,1 
ДЦК 15,8±3,4 15,5±3,7 8,9±0,7 8,8±1,4 8,1±1,2 7,0±1,4 9,9±1,0 17,9±1,7 

ДЦННК 14,1±4,3 14,2±4,6 6,8±0,5 7,4±1,7 7,2±1,3 6,2±1,5 7,4±1,3 12,1±2,9 
ДЦНК/ДЦННК 8,6 10,9 3,2 5,3 8,0 7,7 3,0 2,1 
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Известно, что в толерантных растениях ос�
новными механизмами, обеспечивающими за�
щиту от ТМ на клеточном уровне, являются: 
связывание металлов клеточными оболочками, 
активирование антиоксидантных систем, изме�
нение метаболизма таким образом, чтобы 
уменьшить токсическое действие металла или 
ликвидировать его последствия [Sanita di 
Toppi, Gabbrielli, 1999; Серегин, Иванов, 2001; 
Hall, 2002]. Как следует из наших данных, кор�
невая система папоротника M. sthruthiopteris, 
так же как и многих других видов растений, 
способна ограничивать поступление кадмия в 
надземные органы [Иванов и др., 2003; Казни�
на и др., 2010]. Вместе с тем, как показали 
опыты, такая защита не обеспечивает полного 
задержания кадмия и часть его трансформиру�
ется по растению. Присутствие кадмия в кор�
необитаемой среде и его накопление в над�
земных органах вызывали изменения в составе 
липидов и ЖК, направленных на поддержание 
целостности и нормальной структурированно�
сти клеточных мембран растения. Отметим, 
что как в накоплении кадмия, так и в реакции 
липидов на его воздействие отчетливо выра�
жены различия, связанные со стадией разви�
тия и формирования листьев. Следует особо 
обратить внимание на количественное увели�
чение под влиянием кадмия таких компонентов 
липидов, как ДГТС, СХДГ и длинноцепочечных 
ЖК. Не исключено, что это связано со специ�
фическими адаптивными перестройками в ли�
пидном обмене, характерными для этой груп�
пы растений.  

Выводы 

Показано, что M. sthruthiopteris проявляет 
устойчивость к нитрату кадмия. Присутствие 
кадмия при концентрациях 100 мкМ в корне�
обитаемой среде стимулировало рост надзем�
ной части. Большая часть металла накаплива�
лась в корнях растений. Степень накопления 
кадмия в надземных органах зависела от ста�
дии формирования листьев. При этом наблю�
дали изменение состава липидов и углеводо�
родных радикалов ЖК в клеточных мембранах. 
Детальное исследование состава липидов и 
ЖК показало, что степень и направленность 
изменений в составе липидов и ЖК в значи�
тельной степени зависели от стадии развития 
листьев.  
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ПОТЕРЯ УСТОЙЧИВОСТИ К ОБЕЗВОЖИВАНИЮ  
У ПРОРАСТАЮЩИХ СЕМЯН BRASICCA OLERACEAE L.  
С РАЗНЫМ СОДЕРЖАНИЕМ ОСТАТОЧНЫХ ХЛОРОФИЛЛОВ 

Г. Н. Смоликова 

Санкт�Петербурский государственный университет  

Приобретение устойчивости к обезвоживанию и деградация хлорофиллов являют�
ся важными процессами при созревании «ортодоксальных семян», однако хлоро�
филлы разрушаются не полностью и присутствуют в остаточных количествах в фи�
зиологически зрелых семенах многих видов растений. В работе изучена зависи�
мость между содержанием остаточных хлорофиллов и устойчивостью к обезвожи�
ванию у прорастающих семян капусты белокочанной. Показано, что на этапе про�
растания, предшествующем проклевыванию зародышевого корешка, у семян с 
более высоким содержанием хлорофиллов устойчивость к обезвоживанию снижа�
лась. Это проявлялось в задержке инициации клеточного цикла, снижении скоро�
сти прорастания и всхожести. Одной из причин снижения устойчивости может 
быть то, что присутствующие в семенах хлорофиллы оказывают повреждающее 
действие путем усиления окислительного стресса.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Brasicca oleraceae L., семена, деградация хлорофиллов, 
устойчивость к обезвоживанию, прорастание семян. 

G. N. Smolikova. LOSS OF TOLERANCE TO DESICCATION DURING 
GERMINATION OF BRASICCA OLERACEAE L. SEEDS WITH DIFFERENT 
CONTENT OF RESIDUAL CHLOROPHYLLS 

Development of tolerance to desiccation and degradation of chlorophylls are important 
processes in the maturation of orthodox seeds. However, chlorophylls do not degrade 
completely and are present in residual quantities in mature seeds of many plant species. We 
studied the relationship between the content of residual chlorophylls and tolerance to 
desiccation in germinating cabbage seeds. It was shown that the seeds with higher content 
of chlorophylls were less tolerant of desiccation at the stage of germination before radical 
protrusion. The manifestations were delay in cell cycle activation in the seed radicle, 
lowering of viability and germination rate. One of the presumable reasons for the decrease 
in seed tolerance is that chlorophylls may damage the cells by intensifying oxidative stress. 

K e y  w o r d s :  Brasicca oleraceae L., seeds, chlorophylls degradation, tolerance of 
desiccation, seed germination. 

 
Введение 

Процесс обезвоживания рассматривается 
как необходимое событие жизненного цикла у 

видов, продуцирующих так называемые орто�
доксальные семена [Roberts, 1973]. При разви�
тии ортодоксальных семян на материнском 
растении в них происходит потеря воды, что 
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совпадает с приобретением зародышами ус�
тойчивости к обезвоживанию. Обычно теряет�
ся свыше 80% воды, в результате активность 
метаболических процессов резко снижается, а 
семена переходят в состояние покоя [Хукстра, 
Головина, 1999; Golovina et al., 2001]. Очень ва�
жен тот факт, что вместе с устойчивостью к 
обезвоживанию семена приобретают неспеци�
фическую устойчивость и к другим стрессорам 
окружающей среды.  

При благоприятных условиях увлажнения, 
температуры и освещения метаболические ре�
акции реактивируются и начинается прораста�
ние семян. Эти процессы хорошо описаны в 
обзоре Н. В. Обручевой [Obroucheva, 2010]. 
При этом на начальных этапах прорастания се�
мена могут быть обратимо высушены до ис�
ходного уровня влагосодержания без потери 
жизнеспособности.  

Наряду с обезвоживанием необходимым ус�
ловием завершения процесса созревания ор�
тодоксальных семян является деградация хло�
рофиллов. По мере снижения влагосодержа�
ния в созревающих семенах происходят нару�
шение гранальной структуры хлоропластов, 
распад фотосистем и хлорофилл�белковых 
комплексов, в результате чего хлоропласты 
превращаются в пропластиды [Johnson�
Flanagan, Thiagarajan, 1990; Borisjuk et al., 
2005]. Есть основание полагать, что оба про�
цесса – снижение содержания хлорофиллов и 
потеря воды – находятся под контролем одно�
го гормона – абсцизовой кислоты [Ooms et al., 
1993].  

В этом контексте представляет интерес то, 
что в семенах многих высших растений хлоро�
филлы деградируют не полностью. На наличие 
остаточных хлорофиллов в семенах еще в 1909 г. 
указывали Н.А. Монтеверде и В.Н. Любименко. 
Более подробно этот феномен был описан в 
1973 г. в монографии М.С. Яковлева и Г.Я. Жуко�
вой «Покрытосеменные растения с зеленым и 
бесцветным зародышем». Авторы проанализи�
ровали семена 1094 видов из 182 семейств по�
крытосеменных растений и сделали вывод о 
том, что хлорофилл присутствует у 428 видов из 
72 семейств.  

Цель данной работы заключалась в выясне�
нии существования зависимости между устой�
чивостью семян к обезвоживанию и присутст�
вием в них остаточных хлорофиллов.  

Материалы и методы 

Cемена капусты белокочанной (Brasicca 
oleraceae L.) с. Bartolo сортировали по интен�
сивности флуоресценции хлорофиллов (ИФХ) 
в семенных оболочках по методу [Jalink et al., 
1998] на установке SeedScan I Laser Sorter 

(Sataka, USA), затем размещали на вращаю�
щемся диске с углублениями, облучали светом 
длиной волны 650 нм и регистрировали флуо�
ресценцию хлорофиллов при 730 нм.  

Для оценки устойчивости к обезвоживанию 
семена капусты инкубировали в воде в течение 
24 и 48 ч, затем подсушивали до исходной 
влажности и после этого проращивали. Через 
48 ч начиналось проклевывание семян. Для 
дальнейшей работы отбирали только 
непроклюнувшиеся семена, поскольку 
подсушивание семян с уже проклюнувшимся 
зародышевым корешком приводило к их 
гибели. Высушивание проводили в течение 
3 суток при 22°С и 32%�ой влажности воздуха.  

Для определения влагосодержания семян 
навески по 0,5 г помещали в термостат при 
105° на 17 ч. Влагосодержание выражали в 
граммах воды на грамм сухого вещества (г/г). 
Для оценки скорости прорастания и всхожести 
семена проращивали на фильтровальной бу�
маге при 22°С. Количество проросших семян 
учитывали каждые сутки. Проросшими считали 
семена, у которых зародышевый корешок про�
клюнулся сквозь семенную оболочку. Всхо�
жесть семян оценивали по количеству нор�
мально развитых проростков, ненормально 
развитых проростков и непроросших семян че�
рез 10 дней прорастания.  

Целостность мембран в семенах опреде�
ляли по содержанию синапина, вышедшего из 
набухающих семян в инкубационный раствор, 
по методу [Lee et al., 1997]. Синапин (3,5�ди�
метокси�4�гидроксициннамоилхолин) – холи�
новый эфир синаповой кислоты. Семена 
(25 шт.) помещали в 50 мл дистиллированной 
воды на 18 ч при 25°С. Синапин определяли 
по оптической плотности раствора при 322 нм 
на спектрофотометре СФ�46. 

Определение содержания хлорофиллов a и 
b, каротинов и ксантофиллов. Зародыши 
семян растирали в смеси петролейного эфира 
и тетрагидрофурана (4:1, по объему). Спектры 
поглощения полученных экстрактов регистри�
ровали на спектрофотометре Unikon 931 
(Kontron Instr, Германия). Для расчета содер�
жания пигментов использовали формулы, при�
веденные в работе О.В. Булда и др. [2008]. 

Клеточный цикл в зародышевых корешках 
семян капусты изучали на проточном цитомет�
ре Coulter Epics XL�MCL (Beckman�Coulter, 
USA). Растительную ткань измельчали в 1 мл 
охлажденного буфера, содержащего 137 мM 
NaCl; 268 мкM KCl; 0,5 мкM KH2PO4; 2,0 мкM 
Na2HPO4 с pH 7,3. После измельчения суспен�
зию фильтровали через нейлоновый фильтр с 
диаметром пор 30 мкм. К раствору, содержа�
щему ядра, добавляли РНКазу (10 мкл/мл) и 
флуоресцентный краситель (10 мкл/мл) и инку�
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бировали 30 мин при 22°С. В качестве флуо�
ресцентного красителя использовали иоди�
стый пропидиум и 7�амино�актиномицин D. 
Инициацию клеточного цикла оценивали по от�
ношению количества ядер в G2 фазе клеточно�
го цикла с 4С, 8С и т.д. набором ДНК к количе�
ству ядер в G1 фазе с 2С набором ДНК (G2/G1�
отношение). 

Результаты и обсуждение 

Сортировка семян капусты на установке 
SeedScan I Laser Sorter позволила получить 
фракции с низкой и высокой интенсивностью 
флуоресценции хлорофиллов в семенных обо�
лочках (далее – низкая и высокая ИФХ). Для 
сортировки использовали физиологически 
зрелые семена, собранные на стадии техниче�
ской спелости. Семена полученных фракций не 
различались по массе (3,5 г) и содержанию во�
ды (0,06 г/г), однако существенно отличались 
по количеству остаточных хлорофиллов. 
Зародыши семян с низкой ИФХ содержали в 
среднем 3 мкг/г Хл a и 1 мкг/г Хл b, а с высокой 
ИФХ – 32 мкг/г Хл a и 29 мкг/г Хл b, то есть на�
блюдалась разнокачественность семян по ско�
рости деградации хлорофиллов при созрева�
нии. Представляло интерес, существуют ли 
различия по устойчивости к обезвоживанию 
между фракциями семян капусты с разным со�
держанием остаточных хлорофиллов.  

На первом этапе работы была проанализи�
рована динамика поступления воды при про�
растании семян. Влагосодержание воздушно�
сухих семян обеих фракций не различалось и 
составляло 0,06 г/г, однако при прорастании 
семена с высокой ИФХ набухали быстрее 
(табл. 1). После 24 ч прорастания влагосодер�
жание семян с низкой ИФХ повышалось до 
0,58 г/г, а с высокой ИФХ – до 0,69. Через 48 ч 
набухания влагосодержание непроросших се�
мян с низкой ИФХ было равно 0,67 г/г, а с вы�
сокой ИФХ – 0,77. После прорастания эти раз�
личия нивелировались. 

Мы полагаем, что различия по скорости 
набухания семян с разным содержанием ос�
таточных хлорофиллов могут быть связаны с 
целостностью их мембран и семенных оболо�
чек. Известно, что при набухании клеточные 
мембраны из гелевой фазы переходят в жид�
кокристаллическую, в результате чего меня�
ется организация мембранных липидов [Хук�
стра, Головина, 1999]. Этот переход сопро�
вождается кратковременным увеличением 
проницаемости мембран для воды и раство�
ренных веществ. Для успешного прорастания 
семена должны восстановить структурную 
целостность мембран как можно быстрее. В 
противном случае слишком быстрое поступ�

ление воды будет провоцировать так назы�
ваемый стресс набуханием.  

В данной работе анализ целостности мем�
бран в набухающих семенах капусты осущест�
вляли по выходу в инкубационный раствор хо�
линового эфира синаповой кислоты (синапи�
на) (табл. 2). Семена набухали 18 ч, при этом 
влагосодержание семян повышалось с 0,06 
до 0,7 г/г сух. вещества. 

Таблица 1. Изменение влагосодержания (г воды / г 
сух. в�ва) при прорастании семян капусты, 
сортированных по ИФХ 

Варианты Низкая ИФХ Высокая ИФХ 
Воздушно�сухие 
семена 

0,06  0,01 0,06  0,01 

24 ч прорастания 0,58  0,02 0,69  0,03 
48 ч прорастания (нпр) 0,67  0,06 0,77  0,05 
48 ч прорастания (пр) 0,82  0,04 0,87  0,05 

Примечание. нпр – непроклюнувшиеся семена; пр – 
проклюнувшиеся семена; «±»  стандартная ошибка 
средней арифметической. 

Таблица 2. Выход синапина при прорастании семян 
капусты, сортированных по ИФХ 

Оптическая плотность инкубационного 
раствора при 330 нм 

Фракции 
Жизнеспособные 

семена 
Нежизнеспособные 

семена 
Низкая 
ИФХ  

0,025±0,004 0,454±0,028 

Высокая 
ИФХ 

0,091±0,023 0,714±0,063 

Примечание. Нежизнеспособные семена получали 
автоклавированием (121oС, 30 мин); «±»  стандартная 
ошибка средней арифметической. 

 
Эндогенное содержание синапина у фрак�

ций семян с низкой и высокой ИФХ не различа�
лось и составляло 0,03 ± 0,01 мкг/г абс.сух. 
в�ва. При этом жизнеспособные семена с вы�
соким ИФХ выделяли в инкубационный рас�
твор в 3,5 раза больше синапина, чем жизне�
способные семена с низким ИФХ. Это свиде�
тельствует о том, что у семян с высоким ИФХ 
целостность клеточных мембран была ниже, 
чем у семян с низким ИФХ. Различия по выходу 
синапина сохранялись и при набухании нежиз�
неспособных семян, которые получали путем 
автоклавирования. Поскольку клеточные мем�
браны после автоклавирования переставали 
функционировать, то факт присутствия разных 
количеств синапина в инкубационном растворе 
может быть связан только с различиями в це�
лостности семенных оболочек.  

Как известно, потеря устойчивости к обез�
воживанию происходит у семян в процессе 
прорастания [Dasgupta et al., 1988; Faria et al., 
2004]. В наших экспериментах семена капусты 
инкубировали в воде в течение 24 и 48 ч и да�
лее высушивали до исходного влагосодержа�
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ния (см. табл. 1). Хотелось бы обратить внима�
ние на то, что видимое прорастание семян, со�
провождающееся проклевыванием зародыше�
вого корешка, начиналось через 48 ч, поэтому 
семена делили на две партии – непроросшие и 
проросшие (с визуально определяемым заро�
дышевым корешком). Высушиванию подверга�
ли только непроросшие семена. Устойчивость 
семян к обезвоживанию оценивали по их спо�
собности прорастать и формировать нормаль�
но развитые проростки после высушивания 
(рис. 1, 2). 

Семена с низкой ИФХ имели 100%�ю всхо�
жесть и формировали нормально развитые про�
ростки. На 2�й день в этой фракции прорастало 
14 % семян, на 3�й – 79, а на 4�й – 98. 
В случае, когда прорастание семян было пре�

рвано высушиванием как через 24 ч, так и через 
48 ч, всхожесть и количество нормально разви�
тых проростков не снижались, а скорость про�
растания значительно увеличивалась (до 32 и 
56 % семян на 2�й день прорастания соответст�
венно). Все это говорит о том, что семена с низ�
кой ИФХ сохраняли устойчивость к обезвожива�
нию на всех этапах прорастания. Высушивание 
не только не снижало жизнеспособность семян, 
но и повышало скорость их прорастания при по�
следующей гидратации. Это связано с тем, что 
метаболические процессы, инициирующие про�
растание, при высушивании задерживаются и 
при повторном поступлении воды идут дальше. 
На данном эффекте основаны предпосевные 
обработки семян методом замачивания–высу�
шивания и осмопрайминга. 
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Рис. 1. Динамика прорастания семян капусты, сортированных по ИФХ, 
в связи с их высушиванием через 24 и 48 ч прорастания 
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Рис. 2. Развитие проростков капусты, сортированных по ИФХ, в связи с 
высушиванием семян через 24 и 48 ч прорастания 
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Семена с высокой ИФХ имели всхожесть 
87 %, при этом 15 % проростков развивались с 
морфологическими нарушениями (см. рис. 2). В 
случае, когда прорастание семян было прерва�
но высушиванием через 24 ч, всхожесть и коли�
чество нормально развитых проростков не сни�
жались, а скорость прорастания увеличивалась 
(так же как и у семян с низкой ИФХ). Вместе с 
тем высушивание семян через 48 ч набухания 
приводило к существенной потере их жизнеспо�
собности: всхожесть семян снижалась до 69 %. 

Таким образом, потеря устойчивости к 
обезвоживанию у семян капусты происходит 
непосредственно перед или в момент прокле�
вывания зародышевого корешка сквозь семен�
ную оболочку. В этот период прорастания про�
являлись различия между семенами с разным 
содержанием остаточных хлорофиллов, поэто�
му его можно рассматривать как критический 
(переходный).  

Представляло интерес изучить, как потеря 
устойчивости к обезвоживанию соотносится с 
особенностями инициации клеточного цикла в 
клетках зародышевых корешков семян. Из�
вестно, что большинство клеток меристемати�
ческих тканей в зародышах воздушно�сухих се�
мян находятся на пресинтетической фазе кле�
точного цикла (G1) или переходят в фазу покоя 
(G0) [De Castro, 1998]. В диплоидных соматиче�
ских клетках, к которым относятся клетки се�
мян капусты, на фазе G0/G1 ядра содержат 2С 
набор ДНК (С – количество ДНК, содержащее�
ся в гаплоидном наборе хромосом). Такие 
клетки характеризуются отсутствием сигналов 
к делению, и индукция клеточного цикла про�
исходит только под действием внешнего сти�
мула, которым при прорастании семян являет�

ся вода. При набухании клетки зародышей пе�
реходят от фазы G0/G1 к фазе S/G2 с удвоен�
ным(4С) набором ДНК в ядрах. Протяженность 
этого перехода определяется количеством и 
скоростью репарации имеющихся в ДНК по�
вреждений [Osborne, 1994].  

В наших исследованиях, проведенных с ис�
пользованием проточной цитометрии, было ус�
тановлено, что около 80 % ядер в клетках заро�
дышевых корешков воздушно�сухих семян ка�
пусты содержали 2С набор ДНК и около 20 % 
ядер «уходили» в покой с 4С набором ДНК. При 
этом статистически достоверной разницы ме�
жду воздушно�сухими семенами с разным со�
держанием остаточного хлорофилла не обна�
ружено. Для оценки динамики инициации кле�
точного цикла мы изучали отношение количе�
ства ядер в G2 фазе клеточного цикла к количе�
ству ядер в G1 фазе (G2/G1�отношение) (рис. 3).  

Через 24 ч прорастания G2/G1�отношение в 
клетках зародышевых корешков семян с высо�
кой ИФХ не изменялось и составляло 0,11, а у 
семян с низкой ИФХ повышалось с 0,13 до 
0,23. Через 48 ч прорастания непосредственно 
перед проклевыванием зародышевого кореш�
ка в семенах с низкой ИФХ G2/G1�отношение 
повышалось до 0,7, а в семенах с высокой 
ИФХ – до 0,2. Поскольку инициации клеточного 
цикла в этот момент еще не наступало, незна�
чительное повышение данного показателя 
можно объяснить репарацией ДНК. Инициация 
клеточного цикла в зародышевых корешках се�
мян капусты совпадает с удлинением клеток и 
видимым проклевыванием зародышевого ко�
решка сквозь семенную оболочку. Она харак�
теризовалась быстрым переходом ядер из G1 в 
G2 фазу клеточного цикла, в результате G2/G1�
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Рис. 3. Динамика отношения количества ядер в G2 фазе клеточного цикла к количеству ядер в 
G1 фазе (G2/G1�отношение) в прорастающих зародышевых корешках семян капусты 

Высушивание – семена инкубировали в воде 24 и 48 ч и затем высушивали; нпр – непроклюнувшиеся 
семена; пр – проклюнувшиеся семена 
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отношение в семенах обеих фракций увеличи�
валось до 1,2.  

Высушивание семян через 24 ч прорастания 
привело к возвращению G2/G1�отношения до 
0,17 у семян с низкой ИФХ и до 0,10 у семян с 
высокой ИФХ. Далее при повторной гидрата�
ции G2/G1�отношение опять постепенно повы�
шалось до момента проклевывания зародыше�
вого корешка, причем у семян с низкой ИФХ 
оно было выше, чем у семян с высокой ИФХ. 
Интересно, что в проклюнувшихся зародыше�
вых корешках G2/G1�отношение было выше, 
чем при прорастании контрольных семян (3,1 
по сравнению с 1,2). 

Такая же тенденция наблюдалась и у семян, 
которые высушивали через 48 ч прорастания. 
Высушенные семена с низкой ИФХ имели G2/G1�
отношение, равное 0,42, а с высокой ИФХ – 0,13. 
При прорастании семян с низкой ИФХ G2/G1�от�
ношение в клетках повышалось быстрее, и к мо�
менту проклевывания оно составляло 1,19 по 
сравнению с 0,31 у семян с высокой ИФХ. В про�
клюнувшихся зародышевых корешках G2/G1 от�
ношение увеличивалось до 4,5. 

Анализ динамики инициации клеточного 
цикла в зародышевых корешках прорастающих 
семян капусты подтверждает эффекты, полу�
ченные при оценке скорости прорастания и 
всхожести семян. Семена с низкой ИФХ при 
высушивании как через 24 ч, так и через 48 ч 
прорастания имели более высокое отношение 
G2/G1 по сравнению с семенами с высокой 
ИФХ. Это говорит о том, что повреждения ДНК 
при высушивании семян с низкой ИФХ не про�
исходило. В то же время наблюдалось значи�
тельное снижение G2/G1�отношения в семенах 
с высокой ИФХ, подвергнутых высушиванию 
через 48 ч прорастания, что свидетельствует о 
повреждении ДНК и потере устойчивости к 
обезвоживанию. 

Таким образом, семена капусты с более вы�
соким содержанием остаточных хлорофиллов 
быстрее теряли устойчивость к обезвоживанию 
при прорастании. Эти семена характеризова�
лись также более высокой скоростью поступле�
ния воды при прорастании и более низкой цело�
стностью мембран и семенных оболочек.  

Причина более низкой устойчивости к обезво�
живанию у семян с высоким содержанием оста�
точных хлорофиллов может быть связана с тем, 
что хлорофиллы оказывают повреждающее дей�
ствие на семена путем усиления окислительного 
стресса. Поскольку хлорофиллы в семенах нахо�
дятся в пропластидах с разрушенной гранальной 
системой [Johnson�Flanagan, Thiagarajan, 1990; 
Borisjuk et al., 2005], система акцептирования 
электронов при возбуждении электронов хлоро�
филлов не работает подобно тому, как это проис�
ходит в хлоропластах. В результате энергия воз�

буждения будет рассеиваться или в виде флуо�
ресценции, или путем образования синглетного 
кислорода, вызывая окисление органических со�
единений.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 11�04�00701а). Автор 
благодарит доктора С. Грута и Я. Бергервоета 
(Международный центр по исследованию  
растений г. Вагенинген, Нидерланды) за пре�
доставление семян и проведение проточно�
цитометрических исследований. 
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ 
ПРОТЕОЛИТИЧЕСКИХ ФЕРМЕНТОВ И ИХ ИНГИБИТОРОВ  
У ПРОРОСТКОВ ПШЕНИЦЫ 

В. В. Таланова, А. Ф. Титов, Л. В. Топчиева, Н. С. Репкина  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучено влияние кадмия (100 мкМ) на экспрессию генов, кодирующих АТФ�зави�
симые сериновые протеиназы хлоропластов и митохондрий (ClpP, Lon1), цистеи�
новую протеиназу (Cys), а также ингибитор цистеиновой протеиназы (inСys), в ли�
стьях проростков яровой пшеницы (с. Ленинградская 97). Установлено, что в на�
чальный период (5 ч) его действия на растения происходит усиление экспрессии 
генов протеолитических ферментов ClpP и Lon1, однако в дальнейшем (3–4 сут) 
уровень транскриптов этих генов снижается до исходных значений. Содержание 
транскриптов гена ингибитора протеиназ inСys также резко повышалось в первые 
часы действия кадмия, а затем возвращалось к исходному уровню. В отличие от 
этого экспрессия гена Cys была снижена в течение всего периода действия кад�
мия. Полученные данные рассматриваются как свидетельство участия протеоли�
тических ферментов и их ингибиторов в неспецифических защитно�приспособи�
тельных реакциях растений пшеницы. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Triticum aestivum L., кадмий, экспрессия генов, 
протеолитические ферменты, ингибитор протеиназ. 

V. V. Talanova, A. F. Titov, L. V. Topchieva, N. S. Repkina. EFFECT OF 
CADMIUM ON GENE EXPRESSION OF PROTEOLYTIC ENZYMES AND 
THEIR INHIBITORS IN WHEAT SPROUTS 

We studied the effect of cadmium (100 μM) on the expression of the genes encoding 
ATP�dependent serine proteinases of chloroplasts and mitochondria (ClpP, Lon1), 
cysteine proteinase (Cys), as well as the inhibitor of cysteine proteinase (inСys) in the 
leaves of spring wheat sprouts (Leningradskaya 97 var.). In the early period (5 h) of the 
exposure the expression of the genes of proteolytic enzymes ClpP & Lon1 is intensified, 
but the content of the transcripts of these genes decreases further on (3–4 days) to the 
original values. The content of the proteinase inhibitor gene inСys transcripts also 
dropped sharply in the early period (first hours) of exposure to cadmium, and then 
returned to the initial level. In contrast, Cys gene expressions remained lowered 
throughout the exposure. The resultant data are regarded as evidence for participation 
of proteolytic enzymes and their inhibitors in non�specific protective�adaptive 
responses of wheat plants. 

K e y  w o r d s :  Triticum aestivum L., cadmium, gene expression, proteolytic enzymes, 
proteinase inhibitor. 

 



113 

Введение 

В последние десятилетия в связи с быст�
рым развитием промышленности во многих 
регионах мира наблюдается возрастающее за�
грязнение окружающей среды тяжелыми ме�
таллами. К их числу относится кадмий, кото�
рый, являясь высокотоксичным металлом, ока�
зывает негативное влияние на многие стороны 
жизнедеятельности растений [Титов и др., 
2007; Dong at al., 2007]. Его токсическое дейст�
вие прежде всего связано со способностью 
взаимодействовать с SH�группами белков, что 
приводит к инактивации ферментов и измене�
нию биологических свойств белков и сопрово�
ждается различными нарушениями метаболиз�
ма и физиологических процессов [Sanità di 
Toppi, Gabrielli, 1999].  

Как известно, одной из ранних неспецифи�
ческих реакций растений на действие стресс�
факторов разной природы выступает усиление 
процессов биодеградации, среди которых осо�
бое место занимает протеолиз – ферментатив�
ный гидролиз белков и пептидов, катализируе�
мый протеолитическими ферментами [Блех�
ман, Шеламова, 1992]. В этом случае протео�
литические ферменты и их ингибиторы, кон�
тролируя процессы деградации и модифика�
ции белков, препятствуют накоплению неак�
тивных ферментов или поврежденных белков и 
пептидов в клетках растений [Мосолов и др., 
2001]. Помимо этого, протеолитические фер�
менты участвуют в регуляции многих физиоло�
го�биохимических процессов посредством ре�
акций ограниченного протеолиза [Валуева, 
Мосолов, 2002], что также имеет определен�
ное значение для защитно�приспособительных 
реакций растений.  

Учитывая то, что воздействие тяжелых ме�
таллов на растения сопровождается значи�
тельными изменениями в активности протео�
литических ферментов [Shah, Dubey, 1998; 
Pena et al., 2006; Домаш и др., 2008], логично 
ожидать, что в этом случае могут происходить 
определенные изменения и в экспрессии коди�
рующих их генов, однако сведения об этом в 
известной нам литературе практически отсут�
ствуют. Исходя из этого, цель нашей работы – 
изучение экспрессии генов, кодирующих АТФ�
зависимые сериновые протеиназы, цистеино�
вые протеиназы и их ингибиторы, в условиях 
действия кадмия на проростки пшеницы.  

Материалы и методы 

Эксперименты проводили с проростками 
яровой пшеницы (Triticum aestivum L.) с. Ле�
нинградская 97, выращенными в рулонах 
фильтровальной бумаги на питательном рас�

творе Кнопа с добавлением микроэлементов 
(рН 6,2–6,4) в камере искусственного климата 
при температуре воздуха 22°С, его относи�
тельной влажности 60–70%, освещенности 10 
клк и фотопериоде 14 ч. По достижении не�
дельного возраста проростки в течение 4 сут 
подвергали воздействию кадмия (100 мкМ) в 
форме сульфата, сохраняя прочие условия 
неизменными.  

Тотальную РНК выделяли с помощью набо�
ра YellowSolve (Clonogene, Россия). Качество 
и количество выделенной РНК определяли 
методом капиллярного электрофореза на 
микрочипах (Experion, «Био�Рад»). Для удале�
ния остатков ДНК препарат РНК обрабатыва�
ли ДНКазой («Силекс»). Уровень экспрессии 
генов оценивали методом полимеразной 
цепной реакции (ПЦР) в режиме реального 
времени. Флуорофором для детекции про�
дуктов служил интеркалирующий краситель 
SYBR Green. Амплификацию проводили в 
приборе iCycler с оптической приставкой iQ5 
(«Био�Рад»), используя наборы для амплифи�
кации, совмещенные с обратной транскрип�
цией. Для ПЦР в режиме реального времени 
применяли праймеры («Синтол»), представ�
ленные в таблице. В качестве референтного 
гена использовали актин. Специфичность 
продуктов амплификации проверяли плавле�
нием ПЦР фрагментов. На рисунке приведе�
ны средние арифметические значения и их 
стандартные ошибки. 

Праймеры для проведения ПЦР в режиме реального 
времени 

Нуклеотидная последовательность 5' ...3' 
Ген

прямого праймера обратного праймера 
ClpP GTGGCTAATCTCAGGAA GCCCGATAATAAGCACATA 
Lon1 TCGCCATACTGCCGTTCC CCTGAATCACTGCCCAC 
Cys CACCCAGACAAGCAACCA GCGTCCCTGTAGGTCTTCC 
inСys CGTCGTGCCGTTTACTC AGTCCTTGATGCCTCCC 
actin GGGACCTCACGGATAATCTAATG AACCTCCACTGAGAACAACATTAC

Результаты и обсуждение 

Установлено, что в начальный период (че�
рез 1 ч) действия кадмия экспрессия генов 
ClpP и Lon1, кодирующих АТФ�зависимые се�
риновые протеиназы хлоропластов и мито�
хондрий, не изменяется (см. рис.), однако уже 
через 5 ч отмечено значительное увеличение 
уровня экспрессии генов ClpP и Lon1 (в 2 и 4 
раза соответственно). В последующие 3–4 сут 
действия кадмия экспрессия гена ClpP воз�
вращалась к исходным значениям. Содержа�
ние транскриптов гена Lon1 в клетках листа 
через 3 сут от начала действия кадмия не�
сколько снижалось по сравнению с максиму�
мом, но даже через 4 сут почти в 2 раза пре�
вышало исходный уровень. 
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В отличие от этого количество транскрип�
тов гена Cys, кодирующего цистеиновую про�
теиназу, резко падало по сравнению с исход�
ным уровнем уже через 1 ч от начала дейст�
вия кадмия и оставалось пониженным в тече�
ние всего периода действия металла (см. 
рис.). В то же время экспрессия гена inСys, 
кодирующего ингибитор цистеиновой про�
теиназы, не изменялась в начальный период 
(1 ч) воздействия кадмия на проростки, резко 
(в 10 раз) повышалась через 5 ч, а затем сни�
жалась и на 4 сут возвращалась к исходным 
значениям. 

Таким образом, из результатов следует, 
что экспрессия генов ClpP, Lon1 и inСys в ус�
ловиях действия кадмия носит транзиторный 
характер: содержание их транскриптов значи�
тельно повышается через 5 ч от его начала, а 
затем снижается до исходных значений. В 
связи с этим можно предположить, что реак�
ция растений пшеницы в начальный период 
(первые часы) действия этого металла была 
связана с активацией экспрессии указанных 
генов, которая, вероятнее всего, направлена 
на увеличение активности протеолитических 
ферментов, участвующих в деградации и мо�
дификации поврежденных белков, а также 

белков, уже не выполняющих свои функции 
(или выполняющих их не в полном объеме) в 
изменившихся условиях.  

Сопоставление полученных данных с 
имеющимися в литературе указывает на сход�
ство в изменении экспрессии генов протеи�
наз у растений при действии на них тяжелых 
металлов и других стресс�факторов. Так, под 
влиянием низкой закаливающей температуры 
отмечено усиление экспрессии генов Lon1 и 
ClpP в листьях проростков озимой пшеницы 
[Фролова и др., 2009]. Также усиление экс�
прессии генов цистеиновых протеиназ обна�
ружено под влиянием низкой температуры у 
томата [Schaffer, Fisher, 1988] и пшеницы 
[Фролова, 2008], в условиях засухи – у араби�
допсиса [Koizumi et al., 1993], при засолении 
– у гороха [Jones et al., 1995], при аноксии – у 
кукурузы [Subbaiah et al., 2000]. В листьях 
каштана повышенный уровень транскриптов 
фитоцистатинов (ингибиторов цистеиновых 
протеиназ) отмечен при действии низкой и 
высокой температуры, а также избыточного 
засоления [Pernas et al., 2000].  

Наши результаты показывают, что реакция 
растений пшеницы на действие кадмия сопро�
вождается быстрой экспрессией гена Lon1,  

 

Влияние кадмия (100 мкМ) на экспрессию генов протеолитических фермен�
тов ClpP (a), Cys (б), Lon1 (в) и гена ингибитора цистеиновых протеиназ inСys 
(г) в листьях проростков яровой пшеницы (с. Лениградская 97). 

Уровень экспрессии генов у растений контрольного варианта (при 22°С) принят за  
единицу  
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кодирующего АТФ�зависимую Lon протеиназу, 
локализованную в мембранах митохондрий и 
тилакоидах хлоропластов и участвующую в де�
градации белков [Sonezaki et al., 1995]. Вместе 
с тем повышенная продукция этого фермента 
может вызывать деградацию нормальных бел�
ков и в итоге летальна для клетки [Goff, 
Goldberg, 1987]. Вероятно, отмеченное нами 
снижение экспрессии этого гена до исходного 
уровня через 3–4 сут действия кадмия свиде�
тельствует о стабилизации белковых комплек�
сов в органеллах и завершении процесса адап�
тации растения в целом. Характер изменений 
экспрессии гена ClpP, кодирующего Clp про�
теиназу хлоропластов, также подтверждает его 
возможное участие в регуляции протеолиза 
белков хлоропластов в первые часы воздейст�
вия кадмия. 

Наши данные об усилении экспрессии гена 
ингибитора цистеиновых протеиназ указывают 
на их важную роль в регуляции активности про�
теолитических ферментов и предотвращении 
распада вновь синтезированных белков на на�
чальных этапах адаптации пшеницы к дейст�
вию кадмия. Наряду с этим исследование по�
казало, что изменения в экспрессии генов про�
теиназ и их ингибиторов с увеличением перио�
да действия кадмия на растения становятся 
менее выраженными. Отсюда следует, что наи�
более важные изменения в экспрессии данной 
группы генов происходят именно в первые ча�
сы действия стрессора и, очевидно, они явля�
ются частью тех неспецифических изменений в 
метаболизме, которые должны обеспечить 
время, необходимое для разворачивания дол�
говременных специализированных адаптивных 
программ [Кузнецов, 1992], направленных на 
повышение устойчивости растений, что в итоге 
предопределяет возможность их выживания в 
условиях стресса, обусловленного действием 
кадмия. 

В целом обнаруженное нами быстрое повы�
шение уровня экспрессии генов протеиназ и их 
ингибиторов под влиянием кадмия делает ве�
роятным предположение об их непосредствен�
ном участии в защитно�приспособительных 
реакциях растений яровой пшеницы, происхо�
дящих на первом этапе процесса их адаптации 
к ионам кадмия и носящих неспецифический 
характер. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (грант № 10�04�00650а). 
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ВЛИЯНИЕ ФИТОГОРМОНОВ НА АКТИВНОСТЬ 
ПРОТЕОЛИТИЧЕСКИХ ФЕРМЕНТОВ И ИНГИБИТОРОВ ТРИПСИНА 
ПРИ ХОЛОДОВОЙ АДАПТАЦИИ ПШЕНИЦЫ 

А. Ф. Титов, С. А. Фролова, В. В. Таланова, Ю. В. Венжик  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Изучено влияние экзогенных фитогормонов – абсцизовой кислоты (АБК) и цитоки�
нина (в форме его синтетического аналога 6�бензиламинопурина) на динамику ак�
тивности протеолитических ферментов и ингибиторов трипсина в листьях проро�
стков пшеницы, подвергнутых действию низкой закаливающей температуры (5°С). 
Показано, что повышение холодоустойчивости растений, индуцированное воздей�
ствием АБК и цитокинина, сопряжено с существенными изменениями в активно�
сти амидаз и цистеиновых протеиназ, а также ингибиторов трипсина. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Triticum aestivum L., протеолитические ферменты, 
ингибитор трипсина, абсцизовая кислота, цитокинин. 

A. F. Titov, S. A. Frolova, V. V. Talanova, Yu. V. Venzhik. EFFECT OF 
PLANT HORMONES ON THE ACTIVITY OF PROTEOLYTIC ENZYMES AND 
TRYPSIN INHIBITORS DURING COLD ADAPTATION OF WHEAT 

We studied the effect of exogenous hormones – abscisic acid (ABA) and cytokinin (in 
the form of its synthetic analog 6�benzylaminopurine), on the activity of proteolytic 
enzymes and tripsin inhibitor in the leaves of wheat seedlings exposed to low hardening 
temperature (5°С). The increase in plant cold resistance induced by ABA and cytokinin 
exposure was closely connected with considerable changes in the activity of amidases 
and cysteine proteinases, as well as the inhibitor of tripsin. 

K e y  w o r d s :  Triticum aestivum L., proteolytic enzymes, tripsin inhibitor, abscisic 
acid, cytokinin. 

 
Введение 

Активность протеолитических ферментов и 
их ингибиторов, контролирующих процессы 
деградации и модификации различных белков 
и ферментов, может существенно изменяться 
в период действия на растения неблагоприят�
ных биотических и абиотических факторов сре�
ды [Валуева, Мосолов, 2002; Домаш и др., 
2008], включая низкие температуры [Фролова, 
Титов, 2008]. Вместе с тем хорошо известно, 
что под влиянием низких температур в тканях 
растений происходят значительные изменения 

в содержании таких фитогормонов, как абсци�
зовая кислота (АБК) [Таланова и др., 1991] и 
цитокинины [Веселов и др., 2002], играющих 
важную роль в механизмах холодовой адапта�
ции [Титов, Таланова, 2009]. Что касается воз�
можного участия этих гормонов в регуляции 
активности протеиназ при адаптации растений 
к низким температурам, то такие сведения от�
сутствуют. С учетом этого нами изучено влия�
ние экзогенных АБК и цитокинина на динамику 
активности протеолитических ферментов и их 
ингибиторов в условиях холодового закалива�
ния проростков пшеницы.  
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Рис. 1. Влияние АБК и БАП на холодоустойчивость 
листьев проростков пшеницы при действии 
температуры 5°С 

Здесь и на рис. 2 : 1–5°С, 2–5°С + АБК, 3–5°С + БАП 

 
 
Рис. 2. Влияние АБК и БАП на активность амидаз (А), 
цистеиновых протеиназ (Б) и ингибиторов трипсина 
(В) в листьях проростков пшеницы при действии 
температуры 5°С 

Материалы и методы 

Опыты проводили на проростках озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) с. Московская 39, 
выращенных в течение 7 сут на питательном 
растворе Кнопа при температуре воздуха 22°С, 
его относительной влажности 60–70%, осве�
щенности около 10 клк и фотопериоде 14 ч. В 
дальнейшем проростки подвергали действию 
низкой закаливающей температуры (5°С), со�
храняя неизменными прочие условия. За сутки 
до холодового воздействия часть проростков 
помещали на растворы АБК (0,1 мМ) или синте�
тического аналога цитокинина 6�бензиламино�
пурина (БАП) (0, 01 мМ). 

О холодоустойчивости проростков судили по 
реакции клеток листа на 5�минутное тестирую�
щее промораживание в микрохолодильнике, 
при этом в качестве показателя устойчивости 
служила температура (ЛТ50), вызывающая ги�
бель 50% клеток [Балагурова и др., 1982]. Ак�
тивность сериновых трипсиноподобных протеи�
наз (амидаз) в листьях проростков определяли с 
использованием синтетического субстрата – 
Nα�бензоил�DL�аргинин�4�нитроанилида гидро�
хлорида (БАПА) [Erlanger et al., 1961], актив�
ность цистеиновых протеиназ – по модифици�
рованному методу Кунитца [Sgarbieri et al., 
1964], ингибиторную активность – по подавле�
нию активности трипсина [Morichara et al., 
1967].  

Средние арифметические значения из трех 
независимых опытов и их стандартные ошибки 
приведены на рис. 1, 2. Обсуждаются величи�
ны, достоверные при P ≤ 0,05. 

Результаты и обсуждение 

Установлено, что предобработка АБК пророст�
ков пшеницы приводит к увеличению их устойчи�
вости еще до начала холодового воздействия (см. 
рис. 1). При действии температуры 5°С у пророст�
ков, обработанных АБК, уже в начальный период 
(1–5 ч) наблюдался значительный прирост устой�
чивости, в результате чего она превышала уро�
вень, характерный для проростков, закаливаемых 
в течение нескольких суток без АБК. В присутст�
вии БАП скорость и величина прироста устойчи�
вости проростков также заметно превышали тако�
вые в варианте «закалка без гормонов». 

У проростков, не подвергавшихся обработ�
ке экзогенными гормонами, в начальный пери�
од действия температуры 5°С (1–24 ч) усилива�
лась активность амидаз, цистеиновых протеи�
наз и ингибиторов трипсина (см. рис. 2). 
В дальнейшем активность амидаз и ингибито�
ров трипсина снижалась до уровня, характер�
ного для незакаленных растений, в то время 
как повышенный уровень активности цистеи�
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новых протеиназ сохранялся на протяжении 
всего процесса закаливания. 

Обработка АБК проростков приводила к 
значительному повышению активности амидаз 
и ингибиторов трипсина и снижению активно�
сти цистеиновых протеиназ в листьях еще до 
начала действия температуры 5°С (см. рис. 2). 
При последующем воздействии низкой темпе�
ратуры в присутствии АБК на фоне роста холо�
доустойчивости активность амидаз в течение 
7 сут постепенно снижалась, но при этом она 
заметно превышала таковую в варианте «за�
калка без гормонов». В первые часы действия 
низкой температуры активность цистеиновых 
протеиназ и ингибиторов трипсина под влия�
нием АБК уменьшалась, но через 1–2 сут резко 
увеличивалась, а затем постепенно снижалась 
до исходного уровня (см. рис. 2).  

Обработка БАП проростков повышала ак�
тивность амидаз, цистеиновых протеиназ и 
ингибиторов трипсина в листьях (см. рис. 2), 
но уже в первые двое суток воздействия тем�
пературы 5°С в присутствии БАП активность 
амидаз, цистеиновых протеиназ и ингибито�
ров снижалась в 1,5–2 раза по сравнению с 
вариантом «закалка без гормонов» и лишь че�
рез 3–7 сут возвращалась к уровню, характер�
ному для растений, не подвергавшихся дейст�
вию гормона (см. рис. 2).  

Изменения активности протеиназ и ингиби�
торов трипсина под воздействием холода на 
растения, когда, с одной стороны, в их клетках 
значительно усиливается накопление неактив�
ных и поврежденных белков и пептидов, а с 
другой – возрастает необходимость в низко�
молекулярных соединениях как исходного ма�
териала для синтеза стрессовых белков [Тар�
чевский, 2001], вероятно, направлены на фор�
мирование устойчивости растений и/или на 
поддержание ее повышенного уровня. В связи 
с этим вполне логично предположить, что АБК 
и цитокинин, имея несколько «каналов» воз�
действия на клетки [Gusta et al., 2005; Романов, 
2009], могут влиять на устойчивость растений к 
низкой температуре, в том числе и через изме�
нение активности протеолитических фермен�
тов и их ингибиторов. Важно при этом отме�
тить, что воздействие АБК и цитокинина (яв�
ляющихся антагонистами в отношении ряда 
физиологических процессов и действующих 
однонаправленно на устойчивость растений) 
на активность протеиназ и ингибиторов трип�
сина в листьях пшеницы в период холодовой 
адаптации оказалось разнонаправленным. 
В частности, обработка проростков АБК приво�
дила к значительному повышению активности 
протеолитических ферментов (особенно цис�
теиновых протеиназ) и ингибиторов трипсина, 
тогда как в присутствии БАП активность про�

теиназ и ингибиторов трипсина, наоборот, за�
метно снижалась. Попутно укажем, что сходное 
действие этих гормонов обнаружено в отде�
ленных стареющих листьях ячменя: экзогенная 
АБК стимулировала повышение активности 
хлоропластных эндопептидаз, а кинетин, на�
оборот, ее ингибировал [Quiles et al., 1995].  

Вероятно, увеличение активности амидаз и 
цистеиновых протеиназ под влиянием АБК как 
в начальный, так и в более поздний период 
действия холода усиливает удаление из клеток 
поврежденных макромолекул и их реутилиза�
цию, что благоприятно для накопления свобод�
ных аминокислот, индуцированного синтеза 
стрессовых белков и последующего повыше�
ния холодоустойчивости. В то же время проис�
ходящее через 1–3 сут от начала действия хо�
лода повышение под влиянием АБК активности 
ингибиторов трипсина, выступающих в качест�
ве регуляторов активности протеиназ, предот�
вращает преждевременный распад вновь син�
тезированных (стрессовых) белков и поддер�
живает тем самым процесс формирования по�
вышенной устойчивости. 

Положительное влияние экзогенного цитоки�
нина на холодоустойчивость растений пшеницы, 
на наш взгляд, связано с тем, что, вызывая сниже�
ние активности амидаз и цистеиновых протеиназ, 
этот гормон предотвращает избыточную деграда�
цию белков под воздействием холода. 

Таким образом, повышение холодоустойчи�
вости растений пшеницы при пониженной тем�
пературе, обусловленное влиянием экзоген�
ных АБК или цитокинина, сопряжено с сущест�
венными изменениями в активности протеоли�
тических ферментов и их ингибиторов. 

Работа выполнена при финансовой под�
держке РФФИ (грант № 10�04�00650а). 
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БИОХИМИЧЕСКИЕ АДАПТАЦИИ МОРСКИХ ДВУСТВОРЧАТЫХ 
МОЛЛЮСКОВ К АНОКСИИ (ОБЗОР) 

Н. Н. Фокина, З. А. Нефедова, Н. Н. Немова  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Обзор включает анализ литературных и собственных данных по проблеме биохи�
мических адаптаций морских двустворчатых моллюсков к воздействию кратко�
срочной аноксии. Описаны различные механизмы регуляции метаболизма у 
Bivalvia в ответ на действие низких концентраций кислорода в окружающей среде. 
Показано, что биохимические адаптации являются одним из ключевых способов 
выживания двустворчатых моллюсков в условиях аноксии. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  биохимические адаптации, двустворчатые моллюски, 
аноксия. 

N. N. Fokina, Z. A. Nefеdova, N. N. Nemova. BIOCHEMICAL 
ADAPTATIONS OF MARINE BIVALVES TO ANOXIC CONDITIONS (REVIEW) 

The review includes investigation of the literature and our own data on biochemical 
adaptations of marine bivalves exposed to short�term anoxia. Various mechanisms of 
metabolic regulation in Bivalvia in response to low oxygen concentrations in the 
environment were described. It is shown that biochemical adaptations are a key way of 
marine bivalves survival under anoxic conditions. 

K e y  w o r d s :  biochemical adaptations, Bivalves, anoxia.  

 
Способность к длительному выживанию в 

бескислородных условиях (то есть в условиях 
аноксии) хорошо развита у многих видов бес�
позвоночных животных. Морские организмы 
приспосабливаются к низким концентрациям 
кислорода (гипоксия или аноксия) в окружаю�
щей среде на различных уровнях организации: 
молекулярном, биохимическом, физиологиче�
ском и поведенческом [De Zwaan et al., 1976; 
Gade, 1983; Brinkhoff et al., 1983; Громосова, 
Шапиро, 1984; De Zwaan, Putzer, 1985; Хочачка, 
Сомеро, 1988; Fandrey, 1995; Wu, 2002; David et 
al., 2005]. Животные, обитающие в прибреж�
ной (литоральной) зоне моря, хорошо адапти�
рованы к воздействиям неблагоприятных фак�
торов окружающей среды и благодаря набору 
адаптаций способны выживать в условиях не�

достатка кислорода. В частности: у них разви�
ты дополнительные механизмы потребления 
кислорода из окружающей среды; они способ�
ны поддерживать внутренние энергетические 
ресурсы организма, переключаясь на анаэроб�
ные метаболические пути; они снижают ско�
рость своего общего метаболизма в ответ на 
действие низких концентраций кислорода в 
морской воде [Burnett, Strickle, 2001]. Причем 
третий способ считается основным и одним из 
важнейших механизмов адаптации к недостат�
ку кислорода для многих видов морских мол�
люсков [Хочачка, Сомеро, 1988; Larade, Storey, 
2002; David et al., 2005]. Во время периодиче�
ских обсыханий, возникающих в результате 
приливно�отливных циклов, литоральные дву�
створчатые моллюски подвергаются воздейст�
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вию краткосрочной аноксии и переключают 
свой метаболизм на анаэробный путь. Вслед�
ствие этого они считаются типичными факуль�
тативными анаэробными организмами. Из�
вестно, что интенсивность обмена у морских 
Bivalvia при аноксии снижается более чем в 18 
раз [Громосова, Шапиро, 1984]. Снижая ско�
рость метаболизма, гипоксия/аноксия в значи�
тельной степени влияет на ростовые и многие 
другие физиологические характеристики мол�
люсков [Suchotin, Portner, 2001]. Вместе с тем 
способность Bivalvia выдерживать длительное 
(до 16 суток) отсутствие кислорода обеспечи�
вается не только биохимическими адаптация�
ми, но и деятельностью ряда других адаптив�
ных механизмов на различных уровнях органи�
зации.  

Характерной поведенческой реакцией дву�
створчатых моллюсков на воздействие низких 
концентраций кислорода в морской воде явля�
ется плотное смыкание створок раковины, что 
препятствует обезвоживанию организма 
[Алякринская, 2004]. Физиологическим меха�
низмом приспособления к недостатку кисло�
рода в среде обитания у Bivalvia считается за�
пасание кислорода в мантийной жидкости 
[Newell, 1989]. В условиях аноксии запасы ки�
слорода быстро истощаются [Gabbott, 1983; 
Newell, 1989], и, когда парциальное давление 
кислорода падает ниже 20–50 мм рт. ст., мол�
люски переходят на анаэробный обмен и рас�
ход энергии у них заметно снижается [Ortmann, 
Grieshaber, 2003]. Для того чтобы избежать за�
кисления внутренней среды продуктами ана�
эробного метаболизма, увеличивается концен�
трация кальция в лимфе за счет растворения 
раковины, который регулирует уровень рН кро�
ви и дает возможность избежать ацидоза тка�
ней [Алякринская, 2004]. Для прикрепленных 
литоральных организмов реакция избежания 
неблагоприятного воздействия гипоксии не�
возможна, поэтому, помимо физиологических 
механизмов потребления максимально доступ�
ного кислорода из воды и его транспорта в тка�
ни, для них характерны следующие адаптивные 
метаболические стратегии выживания в усло�
виях недостатка кислорода в морской воде: 
обладание большими запасами потенциальных 
источников энергии в тканях (главным образом 
гликогена и некоторых аминокислот); соедине�
ние реакций гликолиза с дополнительными ре�
акциями на уровне субстратного фосфорили�
рования с повышенным выходом АТФ; образо�
вание альтернативных конечных продуктов мо�
лочной кислоты, которые являются или летучи�
ми, или менее кислотными компонентами, для 
того чтобы клеточный гомеостаз минимально 
изменялся во время воздействия долгосроч�
ной аноксии; значительное понижение скоро�

сти метаболизма, что способствует снижению 
потребностей организма в молекулах АТФ 
[Kapper, Stickle, 1987; Burnett, Strickle, 2001; 
Larade, Storey, 2002].  

Для морских моллюсков характерен двух�
фазный адаптивный ответ на воздействие низ�
ких концентраций кислорода в окружающей 
среде. Во время отлива они подвергаются пер�
вичному воздействию гипоксии, при этом у них 
значительно истощаются запасы кислорода в 
тканях, постепенно усиливается распад угле�
водов. Такие изменения в метаболизме мол�
люсков приводят к компенсаторному увеличе�
нию выхода ферментативного АТФ, необходи�
мого для поддержания нормальной скорости 
общего метаболизма.  

При длительном воздействии низких кон�
центраций кислорода, то есть при отсутствии 
кислорода в морской воде (например, в экспе�
риментальных условиях или при загрязнении 
среды обитания), у моллюсков падает скорость 
метаболизма, а выход АТФ составляет 10% от 
аэробного метаболизма. Снижение скорости 
метаболизма продолжается до тех пор, пока 
внутренние запасы организма способствуют 
выживанию моллюсков в таких неблагоприят�
ных условиях. Известно, что большинство мор�
ских моллюсков, обитающих на литорали, мо�
гут выживать в условиях аноксии дни и даже 
недели [Larade, Storey, 2002; Алякринская, 
2004]. Значительное снижение метаболизма в 
свою очередь способствует подавлению ско�
рости реакций синтеза и использования АТФ в 
метаболических процессах. Следовательно, 
многие физиологические процессы длитель�
ное время могут обеспечиваться за счет про�
дукции АТФ ферментативным способом 
[Storey, 2004].  

У морских моллюсков описано несколько 
механизмов регуляции уровня метаболизма. 
Одним из них является изменение скорости 
гликолитических реакций. Например, для 
Bivalvia характерно аллостерическое регулиро�
вание активности ферментов в условиях анок�
сии, в ходе которого метаболиты оказывают 
воздействие на специфические локусы фер�
ментов. Одним из примеров такой регуляции в 
бескислородных условиях служит ингибирова�
ние активности 6�фосфофрукто�1�киназы и пи�
руваткиназы низкими концентрациями фрукто�
за�2,5�дифосфата и повышенным содержани�
ем L�аланина соответственно. Регуляция с по�
мощью изменений в значениях рН окружаю�
щей среды также способствует альтерациям в 
скорости гликолитических реакций. Так, низ�
кие значения pH благоприятствуют направле�
нию потоков фосфоенолпирувата (ФЕП) в сто�
рону синтеза сукцината [Larade, Storey, 2002] 
(подробнее см. далее).  
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Одним из важных механизмов снижения 
скорости общего метаболизма служит обрати�
мое фосфорилирование белков. Такие измене�
ния в структуре белков вызывают значитель�
ные модификации в активности многих фер�
ментов и функциональных белков, участвую�
щих во всех процессах жизнедеятельности ор�
ганизма. Например, у Littorea littorea, как и у 
большинства моллюсков, устойчивых к анок�
сии, обратимое фосфорилирование некоторых 
ферментов гликолиза способствует перена�
правлению потока углерода в анаэробный путь 
ферментативного метаболизма, а также подав�
лению скорости гликолитического пути. Из�
вестно, что в аноксийных условиях фосфори�
лирование фосфофруктокиназы и пируватки�
назы переводит их в менее активные формы 
[Storey, 2004]. Следовательно, ковалентная 
модификация ферментов, индуцированная 
аноксией, значительно понижает их актив�
ность, изменяет кинетические свойства и по�
давляет общую скорость метаболизма.  

Фосфорилирование ферментов гликолиза и 
различных протеинкиназ, вызванное действи�
ем аноксии, может не только изменять их кине�
тические свойства, но и превращать эти фер�
менты в менее активные формы. Основными 
киназами являются цАМФ�, цГМФ�, Ca2+ и фос�
фолипидзависимые протеинкиназы, актив�
ность которых также обеспечивается соответ�
ствующими вторичными мессенждерами – 
цАМФ, цГМФ, Ca2+ и фосфолипидами [Larade, 
Storey, 2002]. Показано, что в условиях анок�
сии снижается количество цАМФ�зависимой 
протеинкиназы. Следовательно, метаболиче�
ские функции, которые усиливает данная про�
теинкиназа, будут подавляться во время ана�
эробиоза.  

Считается, что подавление каскада сигналь�
ной трансдукции является одним из механиз�
мов снижения скорости метаболизма [Storey, 
2004]. Известно, что цГМФ и его протеинкина�
за играют основную роль в сигнальной транс�
дукции при адаптивном ответе морских дву�
створчатых моллюсков на действие низких 
концентраций кислорода в морской воде. В пе�
реднем мускуле�замыкателе Mytilus edulis уве�
личение концентрации цГМФ происходит в от�
вет на действие ацетилхолина, который явля�
ется нейротрансмиттером, стимулирующим 
сокращение этих мышц для того, чтобы за�
крыть створки раковины. У двустворчатых мол�
люсков закрытые створки раковины стимули�
руют падение уровня кислорода в организме, а 
также активируют анаэробные адаптации 
[Larade, Storey, 2002]. цГМФ�зависимая проте�
инкиназа способствует фосфорилированию 
некоторых ферментов, включенных в обмен уг�
леводов (в частности пируваткиназы) у боль�

шинства видов морских моллюсков [Brooks, 
Storey, 1997], и экспрессии генов, ответствен�
ных за устойчивость моллюсков к аноксии 
[Larade et al., 2001; Larade, Storey, 2002]. 

Несмотря на то что снижение скорости ме�
таболизма является количественно выгодным 
механизмом, способствующим выживанию 
морских моллюсков в условиях аноксии, акти�
вация модифицированных путей метаболизма 
также играет важную роль в процессах адапта�
ций морских моллюсков к низким концентра�
циям кислорода в морской воде. В ходе дан�
ных реакций в значительной степени увеличи�
вается выход АТФ и образуются некислотные 
и/или летучие конечные продукты, способст�
вующие в свою очередь сохранению гомеоста�
за клетки в условиях аноксии.  

У морских моллюсков первичным ответом 
на недостаток кислорода в окружающей среде 
является обычный метаболический путь: пре�
вращение гликогена и аспартата в конечные 
продукты – аланин и сукцинат соответственно. 
Так, в ходе реакций гликолиза гликоген (а 
именно глюкоза) распадается до пирувата, а 
затем, вместо того чтобы восстанавливаться 
до лактата, пируват подвергается реакции 
трансаминирования (используя аминогруппы 
аспартата) с образованием аланина (рис.). 
Продукт дезаминирования аспартата – оксало�
ацетат – восстанавливается до малата (ис�
пользуя НАДН, который в других обстоятельст�
вах расходуется в реакции с лактатдегидроге�
назой). Малат превращается в фумарат, а за�
тем – в сукцинат с образованием АТФ, а после�
дующее превращение сукцината в пропионат у 
некоторых видов морских моллюсков связано с 
дополнительным синтезом АТФ. Известно, что 
вследствие истощения пула аспартата проис�
ходит метаболический сдвиг, который направ�
ляет ФЕП, образованный в ходе реакций глико�
лиза, на синтез оксалоацетата (см. рис.). Дан�
ный эффект достигается ингибированием фер�
мента пируваткиназы таким образом, что ФЕП 
карбоксилируется с образованием оксалоаце�
тата, который затем используется в реакциях 
синтеза сукцината [Хочачка, Сомеро, 1988; 
Larade, Storey, 2002].  

Необходимо отметить, что восстановление 
малата до сукцината происходит с помощью 
сукцинатдегидрогеназного комплекса элек�
трон�транспортной цепи (комплекс II). Во вре�
мя прилива у моллюсков аэробный энергети�
ческий метаболизм осуществляется посредст�
вом цикла Кребса, с переносом электронов от 
сукцината на убихинон (КоQ) через комплекс II 
в электрон�транспортной цепи. Во время отли�
ва у моллюсков включается анаэробный путь, 
когда перенос электронов осуществляется че�
рез родохинон на фумарат с образованием 
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сукцината [Tielens, van Hellemond, 1998]. Родо�
хинон является аналогом KoQ с более отрица�
тельным потенциалом [Скулачев, 1989]. В тех 
случаях, когда недостаточно кислорода в окру�
жающей среде, фумарат действует как акцеп�
тор электронов, образуя при этом сукцинат. 
Повышенный уровень сукцината во время ана�
эробиоза позволяет митохондриям сохранять 
свою метаболическую активность до тех пор, 
пока кислород снова станет доступным 
[Bacchiocchi, Principato, 2000]. 

 

Схематическое изображение метаболических путей 
использования гликогена и аспартата у морских 
моллюсков в условиях недостатка кислорода 
[Хочачка, Сомеро, 1988] 

 
Необходимо отметить, что во время анаэро�

биоза у морских моллюсков накопление лакта�
та и сукцината приводит к снижению внутри� и 
внеклеточного рН [Ellington, 1983; Walsh et al., 
1984]. Одним из механизмов избежания изме�
нений в кислотном статусе ткани в организме 
моллюсков является ингибирование пируват�
киназы [Demers, Guderley, 1994; Michaelidis et 
al., 1999]. Во время анаэробиоза лактат пре�
вращается в пируват и, несмотря на высокую 
активность лактатдегидрогеназы во всех тка�
нях моллюска, лактат анаэробно декарбокси�
лируется в ацетил�КоА, который затем исполь�
зуется для синтеза липидов.  

В тканях моллюсков отмечается повышение 
уровня жирных кислот [Michaelidis et al., 1999; 
Fokina et al., 2007]. Ключевой гликолитический 
фермент пируваткиназа играет важную роль 
при направлении пирувата в сторону биосинте�
за жирных кислот. Путем фосфорилирования 
этот фермент превращается в менее активную 
форму в течение первых 12 ч аноксии. Измене�
ния в кинетических свойствах пируваткиназы 
приводят к последовательному снижению ско�
рости накопления анаэробных конечных про�
дуктов (лактата и сукцината), тем самым ока�

зывая положительное влияние на кислотный 
статус ткани [Michaelidis et al., 1999].  

Предполагается, что изменения значений 
pH при влиянии аноксийных условий также 
инициируют понижение скорости метаболиз�
ма, однако этому утверждению о сигнальной 
роли значений рН в снижении скорости общего 
метаболизма противоречат следующие факты. 
Во�первых, уровень pH во время воздействия 
аноксии снижается равномерно в течение дли�
тельного времени, тогда как переход в гипоме�
таболическое состояние происходит за корот�
кий промежуток времени после начала дейст�
вия аноксии [Storey K., Storey J., 1990]. Во�вто�
рых, морские моллюски используют механизм 
«наименьшего синтеза» кислот во время воз�
действия аноксии (то есть они в основном на�
капливают нейтральные и летучие конечные 
продукты, используя бикарбонаты раковины 
для создания буфера) [De Zwaan, 1977; Storey 
K., Storey J., 1990].  

Вместе с тем показано, что низкие значения 
pH во время воздействия аноксии способству�
ют созданию определенного метаболического 
состояния, которое благоприятствует сниже�
нию скорости метаболизма [Busa, Nuccitelli, 
1984]. Например, низкий уровень pH активиру�
ет распад ФЕП посредством реакции с участи�
ем ФЕП�карбоксилазы (а не с помощью пиру�
ваткиназы), и, следовательно, направляет гли�
колитический углерод в сторону реакции син�
теза сукцината [Хочачка, Сомеро, 1988]. Более 
того, низкие значения pH могут влиять на про�
текание других процессов, таких как связыва�
ние ферментов с субклеточными структурными 
элементами, скорость ферментативных реак�
ций, активность протеинкиназы относительно 
протеинфосфатазы, а также изменение ста�
бильности белков [Storey, 1988; Hand, 
Hardewig, 1996; Schmidt, Kamp, 1996; Sokolova 
et al., 2000]. 

Помимо особенностей организации глико�
литической системы и дикарбоновой части 
цикла Кребса, позволяющих функционировать 
в условиях отсутствия кислорода длительное 
время и достаточно эффективно [Громосова, 
Шапиро, 1984], к биохимическим механизмам 
адаптаций моллюсков можно отнести большое 
содержание каротиноидов, являющихся акку�
муляторами кислорода в клетке [Карнаухов, 
1973].  

Большинство процессов, затрачивающих 
энергию, в том числе процессов синтеза бел�
ка, подавляются у организмов при долгосроч�
ном воздействии низких концентраций кисло�
рода в окружающей среде. Вместе с тем из�
вестно, что некоторые специфические РНК 
транскрипты, наоборот, активируются под дей�
ствием аноксии. Вероятно, они обеспечивают 
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синтез белков, способствующих выживанию 
моллюсков в неблагоприятных анаэробных ус�
ловиях [Larade, Storey, 2002]. Активность при�
мерно 10,6% перекрестно действующих генов 
(около 300 генов), предположительно, усили�
вается в два или более раз под влиянием анок�
сии. Они включают гены протеинкиназ и фос�
фатаз, факторов трансляции, антиоксидантных 
ферментов и ядерных рецепторов. В частно�
сти, гипоксия�индуцируемый транскрипцион�
ный фактор (HIF�1) служит посредником при 
усилении синтеза гликолитических ферментов, 
необходимых для повышения выхода фермен�
тативного АТФ.  

У Littorea littorea впервые обнаружены и ис�
следованы гены kvn и sarp�19. Так, у продукта 
kvn гена N�концевая гидрофобная сигнальная 
последовательность направляет белки к эндо�
плазматическому ретикулуму, где они обраба�
тываются и секретируются к конечному месту 
назначения. Данный факт позволяет предполо�
жить, что белок KVN выполняет внеклеточную 
функцию. Он обладает рядом определенных 
последовательностей, таких как цистеиновые 
кластеры. Предполагается, что KVN является 
железо�серным белком, который связывает 
железо, и поэтому может относиться к семей�
ству ферредоксинов. Его функция аналогична 
другим ферредоксинподобным белкам. По�ви�
димому, он является посредником в элек�
тронпереносящих реакциях во время действия 
аноксии или при возвращении организмов в 
исходные условия.  

Продукт гена sarp�19 – белок, синтезируе�
мый в результате действия аноксии на моллю�
сков. Общая функция EF� домена данного бел�
ка – это связывание кальция, что в свою оче�
редь стимулирует конформационные измене�
ния, приводящие к активации (или инактива�
ции) белков�мишеней. Функция белка SARP�19 
при анаэробиозе может включать кальций�ак�
тивируемый сигналинг или выделение кальция. 
Как уже отмечалось, переключение метаболиз�
ма у моллюсков с аэробного пути на анаэроб�
ный сопровождается растворением раковины 
с образованием бикарбоната кальция, который 
выполняет буферные функции.  

Характерной реакцией у двустворчатых 
моллюсков на воздействие воздуха служит за�
крытие створок раковины, а у брюхоногих мол�
люсков – крышки отверстия в раковине. Таким 
образом, моллюски ограничивают себя от дей�
ствия окружающей среды, что в свою очередь 
требует создание водного и осмотического ба�
ланса внутри организма. Закрывание раковины 
моллюсков вызывает существенное повыше�
ние уровня кальция во время анаэробиоза. 
Следовательно, повышенное количество каль�
цийсвязывающего белка (SARP�19) в организ�

ме моллюсков под действием аноксии способ�
ствует снижению уровня свободного кальция. 
В основном это происходит в условиях гипоме�
таболического состояния организма, когда со�
кращаются расходы АТФ на перенос кальция 
через плазматическую мембрану [Storey, 
2004]. 

Предполагается, что у многих организмов 
кислородным сенсором служит фермент про�
лилгидроксилаза, который модифицирует ос�
таток пролина в кислородзависимом домене 
HIF�1, основного транскрипционного фактора, 
включенного в регуляцию транскрипции генов 
с помощью кислорода [Ivan et al., 2001; 
Jaakkola et al., 2001]. Данный кислородный 
сенсор встречается у большинства животных, 
однако вторичные мишени этого сенсора (HIF�
1 или другие) значительно отличаются у живот�
ных, чувствительных к гипоксии и устойчивых к 
аноксии. Известно, что HIF�1 у чувствительных 
к гипоксии млекопитающих запускает различ�
ные компенсаторные реакции, в ходе которых 
увеличивается поступление кислорода в ткани 
и усиливаются гликолитические реакции. У жи�
вотных, устойчивых к действию аноксии, на�
оборот, инициируется серия механизмов, спо�
собствующих подавлению скорости метабо�
лизма, и обратимо останавливаются различ�
ные энергозависимые процессы. Следователь�
но, у животных, устойчивых к аноксии, в том 
числе у морских моллюсков, в опосредование 
экспрессии генов в ответ на недостаток кисло�
рода включаются транскрипционные факторы, 
отличные от HIF�1 [Larade, Storey, 2002]. 

Уровень обмена веществ, и в частности 
энергетического метаболизма, определяет 
адаптивные возможности организма. Ключе�
вым звеном, обусловливающим уровень био�
энергетики особи, служит количество посту�
пающего в организм кислорода [Озернюк, 
2003]. В литературе по биоэнергетике живот�
ных особое внимание уделяется использова�
нию липидных и углеводных субстратов в каче�
стве источников энергии [Громосова, Шапиро, 
1984; Хочачка, Сомеро, 1988]. Известно, что в 
аэробных условиях морские моллюски исполь�
зуют в качестве источников энергии липиды, 
углеводы и аминокислоты. При аноксии угле�
воды становятся основным энергетическим 
субстратом, поскольку в ходе реакций глико�
лиза, а именно окисления фосфатов гексоз 
(образованных из глюкозы и гликогена) до 
фосфатов триоз, а также субстратного фосфо�
рилирования, образуется АТФ [Larade, Storey, 
2002]. У моллюсков наблюдается использова�
ние в качестве энергетических субстратов не 
только гликогена, но и белков, тогда как липи�
ды еще не стали главным источником энергии 
[Хочачка, Сомеро, 1988; Шульман и др., 1993]. 
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Вместе с тем у Mytilus edulis L. было показано, 
что липиды могут утилизироваться в анаэроб�
ных условиях через β�окисление с образовани�
ем ацетил�КоА [Громосова, Шапиро, 1984]. 
В исследованиях на беломорских мидиях [Фо�
кина и др., 2006а, 2010] было показано сниже�
ние уровня триацилглицеринов (ТАГ) и эфиров 
холестерина под влиянием 12 и 24 ч аноксии, 
что свидетельствует о возможном использова�
нии запасных липидов в качестве источников 
метаболической энергии или на синтез обыч�
ных для мидий энергетических субстратов уг�
леводной/белковой природы. Причем участие 
запасных липидов в компенсаторной реакции 
беломорских мидий в ответ на действие крат�
косрочной аноксии зависит от этапа периода 
нереста (3В или 3С) [Фокина и др., 2006а]. 
Описанные выше колебания в составе запас�
ных липидов характерны для 3С мидий (этап 
резорбции остаточных половых продуктов). У 
3В мидий (этап вымета гамет), наоборот, зна�
чительно повышается уровень ТАГ, что указы�
вает, вероятно, на появление потребности аль�
тернативного источника энергии, которым мо�
гут быть липиды [Васильева, Мещерякова, 
2003; Фокина и др., 2006а]. Некоторые авторы 
связывают повышение уровня ТАГ у мидий в 
условиях недостатка кислорода (суточной 
аноксии) с явлением аутофагии в пищевари�
тельных клетках [Hole et al., 1995]. 

Считается, что колебания в жидкостности 
(микровязкости) липидного бислоя влекут за 
собой изменения в проницаемости мембран и 
модификации активности встроенных в нее 
белков (ферментов, ионных каналов, рецепто�
ров), что в свою очередь приводит к активации 
и развитию регуляторных реакций, направлен�
ных на адаптацию организма к неблагоприят�
ным условиям окружающей среды [Лось, 2001; 
Los, Murata, 2004]. Следует отметить, что в не�
которых работах, посвященных исследованию 
влияния аноксии на морских животных, отме�
чается снижение проницаемости мембран 
[Hochachka et al., 1996]. У беломорских мидий 
в ответ на действие краткосрочной аноксии от�
мечались изменения в основных показателях 
микровязкости липидного бислоя – холесте�
рин/фосфолипиды и фосфатидилэтанола�
мин/фосфатидилхолин (ФЭА/ФХ) [Фокина и 
др., 2010], свидетельствующие об уплотнении 
мембран и, следовательно, о снижении их про�
ницаемости [Еляков, Стоник, 1988; Gillis, 
Ballantyne, 1999а, b; Loque et al., 2000]. Высо�
кий уровень холестерина и ФХ, которые стаби�
лизируют липидный бислой, компенсировался 
у мидий повышенным содержанием полинена�
сыщенных жирных кислот (ПНЖК), которые, 
как известно, оказывают разжижающее дейст�
вие на мембраны [Крепс, 1981; Хочачка, Соме�

ро, 1988; Gillis, Ballantyne, 1999а, b]. В резуль�
тате действия краткосрочной аноксии среди 
полиеновых кислот увеличивалась относитель�
ная доля n�6 кислот, которые благодаря осо�
бенностям своей структуры обеспечивают оп�
ределенную прочность мембранам при небла�
гоприятном влиянии аноксии на мидий. Поми�
мо полиенов обычного строения, важную роль 
в обеспечении целостности и стабильности ли�
пидного бислоя играют неметиленразделен�
ные жирные кислоты (НМРЖК), которые, как 
известно, более устойчивы к окислению, что 
позволяет им в составе фосфолипидов значи�
тельно влиять на структуру липидного матрик�
са [Paradis, Ackman, 1977; Klingensmith, 1982; 
Жукова, 1992; Захарцев и др., 1998]. Отмечен�
ные модификации концентраций НМРЖК и их 
биосинтетических предшественников у лито�
ральных мидий свидетельствуют о возможном 
дополнительном синтезе НМРЖК [Фокина и 
др., 2010]. Предполагается, что необходи�
мость в кислотах с необычной структурой поя�
вилась у прибрежных моллюсков в связи с па�
дением уровня n�3 ПНЖК. Подобная обратная 
зависимость между НМРЖК и n�3 кислотами 
была ранее отмечена у морских моллюсков и 
другими авторами [Klingensmith, 1982; Жукова, 
1992]. Такие изменения в составе жирных ки�
слот способствуют стабилизации мембраны 
при сохранении необходимого уровня жидко�
стности за счет синтеза de novo НМРЖК мол�
люсками, и в таком случае они не зависят от 
внешних источников полиеновых кислот [За�
харцев и др., 1998]. У субстратных мидий из�
менения в количестве моноеновых и НМРЖК 
были менее выражены, кроме того, у них на�
блюдалось повышенное содержание полиенов 
линоленового семейства (n�3 ПНЖК), которые, 
по�видимому, обеспечивают нормальное 
функционирование мембран при воздействии 
аноксии на моллюсков [Fokina et al., 2007; Фо�
кина и др., 2010]. 

У литоральных и субстратных мидий в резуль�
тате действия краткосрочной аноксии (12 и 24 ч) 
отмечались изменения в содержании минорных 
фосфолипидов мембран – фосфатидилинозито�
ла (ФИ), лизофосфатидилхолина (ЛФХ) и сфин�
гомиелина (СФМ), а также жирных кислот 
(18:1n�9, 18:2n�6, 20:4n�6, 20:5n�3 и 22:6n�3), об�
ладающих определенной физиологической ак�
тивностью [Фокина и др., 2010]. В результате су�
точного влияния аноксии на литоральных и суб�
стратных мидий заметно снижалось количество 
СФМ, который, как известно, через генетиче�
ский аппарат клетки контролирует синтез ХС 
[Scheek et al., 1997], а понижение уровня ЛФХ у 
мидий с искусственных субстратов после влия�
ния 12 ч аноксии связывается с его мембранно�
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модулирующим эффектом [Проказова и др., 
1998; Фокина и др., 2010]. 

При влиянии 12 и 24 ч аноксии на литораль�
ных и субстратных мидий значительно повы�
шался уровень арахидоновой 20:4n�6 кислоты. 
Отмеченные изменения в коэффициенте 
18:2n�6/20:4n�6 свидетельствуют о высоком 
уровне метаболизма 20:4n�6 кислоты и ее био�
синтетического предшественника – линолевой 
18:2n�6 кислоты [Фокина и др., 2006б; Fokina et 
al., 2007]. Поскольку 20:4n�6 кислота использу�
ется для синтеза эйкозаноидов [Bell et al., 
1986; Tocher, 2005], вероятно, ее усиленный 
обмен способствует выживанию моллюсков в 
неблагоприятных условиях аноксии. Помимо 
20:4n�6 кислоты, у литоральных и субстратных 
мидий в результате влияния аноксии повышал�
ся уровень олеиновой 18:1n�9 кислоты [Fokina 
et al., 2007; Фокина и др., 2010]. Данный эф�
фект может быть связан с увеличением актив�
ности ферментов, ответственных за синтез 
данной кислоты. Показано, что гены, кодирую�
щие ферменты, которым для активации нужен 
кислород, могут регулироваться гипоксией. В 
частности, активность Δ9�десатуразы, которая 
катализирует реакцию образования моноено�
вых кислот (главным образом олеиновой 
18:1n�9 кислоты), зависит от уровня кислорода 
в окружающей среде. Известно, что степень 
ненасыщенности жирных кислот, образован�
ных в результате действия Δ9�десатуразы, 
влияет на физические свойства мембранных 
фосфолипидов. Более того, в организме жи�
вотных метаболиты ПНЖК действуют как сиг�
нальные молекулы. Изменение экспрессии 
мРНК  9�десатуразы, по�видимому, является 
ответом на недостаток кислорода как субстра�
та [David et al., 2005]. Снижение количества ос�
новных кислот линоленового семейства: 20:5n�
3 и 22:6n�3 у литоральных мидий в результате 
влияния краткосрочной аноксии связывается с 
использованием этих кислот для синтеза эйко�
заноидов или на энергетические нужды орга�
низма [Tocher, 2005; Freites et al., 2002]. Более 
того, известно, что в анаэробных условиях 
мембраны клетки обладают слабой фермента�
тивной активностью, а отличительной особен�
ностью липидного состава таких мембран яв�
ляется небольшое количество стеринов и не�
обычный состав жирных кислот, характеризую�
щийся низким содержанием полиненасыщен�
ных кислот, в то же время состав фосфолипи�
дов не меняется [Кандюк, 2006]. У субстратных 
мидий, наоборот, отмечалось повышенное со�
держание 20:5n�3 и 22:6n�3 кислот, которые, 
как известно, имеют фитопланктонное проис�
хождение [Ackman et al., 1974; Pollero et al., 
1979; Zhukova, Aizdaicher, 1995; Ramos et al., 
2003], что указывает на возможный их допол�

нительный синтез. Подобное явление, свиде�
тельствующее о возможном синтезе ненасы�
щенных жирных кислот в условиях аноксии, 
было описано в литературе [Horst et al., 1970, 
1974]. Установлено, что у морских прикреплен�
ных беспозвоночных 20:5n�3 кислота наряду с 
другими макромолекулами играет важную роль 
в адаптационном процессе [Ромашина, 1983; 
Шульман, Юнева, 1990], тогда как 22:6n�3 ки�
слота у двустворчатых моллюсков в основном 
используется для получения метаболической 
энергии, а также участвует в регулировании 
мембранной жидкостности [Freites et al., 2002].  

Таким образом, анализ литературных и дан�
ных собственных исследований свидетельст�
вует о том, что в ходе эволюции морские дву�
створчатые моллюски выработали комплекс 
биохимических адаптаций, которые позволяют 
им переживать неблагоприятное воздействие 
краткосрочной аноксии. Вследствие прикреп�
ленного образа жизни биохимические адапта�
ции у двустворчатых моллюсков более разно�
образны и выражены в большей степени, чем у 
свободноживущих организмов, у которых в 
первую очередь развиты поведенческие и фи�
зиологические механизмы, позволяющие из�
бежать кратковременных неблагоприятных 
воздействий окружающей среды. Данные ли�
тературы о биохимических адаптациях у мол�
люсков, приведенные в рассматриваемом об�
зоре, подтверждают имеющиеся предположе�
ния о том, что в действительности биохимиче�
ская адаптация часто является крайним сред�
ством, к которому организм прибегает, когда у 
него нет поведенческих или физиологических 
способов избежать неблагоприятного воздей�
ствия среды [Хочачка, Сомеро, 1988; Немова, 
Высоцкая, 2004]. Поскольку биохимическая 
адаптация – не легкий путь, часто организмам 
проще найти подходящую среду путем мигра�
ции, чем перестроить химизм клетки. В случае 
прикрепленных морских прибрежных дву�
створчатых моллюсков миграция к благоприят�
ным условиям среды невозможна, поэтому у 
них хорошо развиты механизмы регуляции ме�
таболизма, позволяющие им адаптироваться к 
постоянно изменяющейся прибрежной зоне 
моря, для которой характерны периодические 
осушения. 

Работа выполнена при поддержке програм�
мы Президента РФ «Ведущие научные школы» 
(НШ�3731.2010.4). 
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ДИНАМИКА СОДЕРЖАНИЯ ФИТОГОРМОНОВ В КАЛЛУСНОЙ 
ТКАНИ ПРИ ИНДУКЦИИ ОРГАНОГЕНЕЗА in vitro ЗАРОДЫШЕЙ 
PICEA ABIES [L.] KARST. 

К. А. Хмара 

Институт экологических проблем Севера УрО РАН 

Исследовано содержание индолилуксусной кислоты, абсцизовой кислоты, цито�
кининов группы зеатина, изопентениладенина (2иП), изопентениладенозина 
(ИПА) в каллусных тканях при индукции органогенеза у зародышей Picea abies [L.] 
Karst. Органогенез был индуцирован на питательной среде, содержащей тидиазу�
рон и индолилуксусную кислоту. Основным фитогормоном, индуцирующим диф�
ференциацию адвентивных почек, является цитокинин, и процесс образования 
адвентивных почек зависит от содержания цитокининов группы зеатинов в тканях. 
Способные к органогенезу зародыши имели повышенный уровень зеатинов по 
сравнению с зародышами, не способными к органогенезу. Изолированные заро�
дыши приобретали способность к органогенезу, когда уровень зеатина и зеатин�
рибозида достигал 8610 нг/ г сухого веса и сохранялся выше данного уровня в те�
чение всего пассажа. На процесс каллусогенеза большое влияние оказывало со�
держание ИУК и АБК в культивируемых тканях, но значительное увеличение коли�
чества данных фитогормонов в тканях приводило к ингибированию как каллусоге�
неза, так и органогенеза. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Picea abies [L.] Karst., ИУК, АБК, цитокинины, органогенез, 
эндогенные фитогормоны.  

K. A. Khmara. DYNAMICS OF PHYTOHORMONES IN CALLUS TISSUE 
DURING THE INDUCTION OF ORGANOGENESIS IN EMBRYOS OF PICEA 
ABIES KARST. in vitro 

The content of IAA, ABA, cytokinins (zeatin), 2iP�N6, IPA in callus tissues during the 
induction of organogenesis in embryos of Norway spruce is researched. Organogenesis 
was induced on a medium containing thiduazuron and IAA. The main phytohormone 
inducing differentiation of adventitious buds is cytokinin of the zeatin group in the 
tissues. Embryos capable of organogenesis had increased levels of zeatin as compared 
to embryos incapable of organogenesis. Isolated embryos acquired the ability for 
organogenesis when the level of zeatin and zeatin�ribozida reached 8610 ng/g dry 
weight and remained above this level throughout the passage. The process of callus 
formation is greatly influenced by the content of IAA and ABA in the cultured tissues, but 
a significant increase in the content of these groups of phytohormones resulted in 
inhibition of both callus induction and organogenesis. 

K e y  w o r d s :  Picea abies [L.] Karst., IAA, ABA, cytokinins, organogenesis, endogenous 
phytohormones.  
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Введение 

Одним из факторов, влияющих на диффе�
ренцировку клетки, является воздействие фи�
тогормонов и регуляторов роста. Спектр дей�
ствия каждого из них очень широк, одно и то 
же соединение может по�разному влиять на 
развитие ткани. Фитогормоны играют жизнен�
но важную роль в регуляции роста не только 
растения как целого организма, но и отдель�
ных его органов. Каждая химическая категория 
фитогормонов оказывает характерное влияние 
на рост и дифференцировку растительных кле�
ток и тканей. 

Высокое содержание индолилуксусной ки�
слоты (ИУК) в апикальных меристемах в пе�
риод их активности свидетельствует о ее 
влиянии на митотическую активность тканей 
[Уоринг, Филлипс, 1984; Label et al., 1989]. 
Огромную роль ауксины играют при размно�
жении растений in vitro. ИУК стимулирует 
развитие адвентивных корней [Batten, 
Goodwin, 1978; Manzanera, Pardos, 1990], а 
также образование ксилемных, флоэмных 
элементов [Stabel et al., 1990]. ИУК обнару�
жена во всех органах растений [Уоринг, Фил�
липс, 1984]. Высокий уровень ИУК был най�
ден в развивающихся почках [Скуодене, 
1981], активном камбии и проводящих пучках 
[Меняйло,1987], пыльце и формирующихся 
семенах [Полевой, 1982]. 

Цитокинины оказывают основное влияние 
на индукцию деления клеток, они особенно ак�
тивны в регуляции клеточного деления [Кулае�
ва, 1973; Burrows, 1978]. В молодых развиваю�
щихся зародышах уровень эндогенных цитоки�
нинов чрезвычайно высок, а на более поздних 
стадиях развития семени он быстро снижается 
[Уоринг, Филлипс, 1984]. 

Абсцизовая кислота (АБК) играет огромную 
роль в физиологических процессах в растени�
ях [Walton, 1980]. Обработка экзогенной АБК во 
многих тестах ингибирует рост и прорастание 
семян. Отмечено изменение уровня эндоген�
ной АБК в процессе индукции цветения с помо�
щью длинного и короткого фотопериода у та�
бака [Чайлахян, Ложникова, 1989]. 

Возникает вопрос о роли эндогенных фито�
гормонов в регуляции направленного развития 
клетки. Установлено [Skoog, Miller, 1957], что 
при изменении соотношения между ауксином 
и цитокинином изменяется тип образующей 
меристемы: при высоком отношении ауксина к 
цитокининам из части клеток каллуса возника�
ют зачатки корней, а если концентрация цито�
кинина превышает концентрацию ауксина, то 
клетки дифференцируются в апикальные ме�
ристемы стебля. 

Роль экзогенных фитогормонов при микро�
клональном размножении ели обыкновенной 
доказана [Chalupa, 1977; von Arnold, Eriksson, 
1978, 1979], однако участие эндогенных фито�
гормонов в индукции органогенеза in vitro изу�
чено недостаточно. Неизвестно, какое количе�
ство и соотношение различных групп фитогор�
монов оказывает влияние на процесс форми�
рования органогенного каллуса. Поэтому акту�
альной задачей является изучение содержания 
эндогенных фитогормонов при индукции орга�
ногенеза в культуре ткани зародыша Picea 
abies [L.] Karst. 

Цель данной работы – определение количе�
ства фитогормонов в каллусной ткани при ин�
дукции органогенеза у зародышей Picea abies 
[L.] Karst. и изучение их влияния на процесс 
развития экспланта. 

Материалы и методы 

В качестве объекта исследования использо�
вали зародыши семян Picea abies [L.] Karst. Се�
мена были собраны на Устюженской лесосе�
менной плантации в Вологодской области с де�
ревьев Г�184, Г�132, ПВ�56, ПВ�21. Каждая 
биологическая повторность состояла из семян, 
собранных с одного дерева. 

Для индукции органогенеза применяли пи�
тательную среду (ПС), содержащую минераль�
ные соли по Мурасиге и Скугу. В состав ПС 
входили: 1 % сахарозы, 0,6 % агара, 5 мг/л тиа�
мин�НСL, 1мг/л пиридоксина, 5 мг/л никотино�
вой кислоты, 100 мг/л инозита. В ПС добавля�
ли 0,01 мг/л тидиазурона и 0,01 мг/л ИУК. Экс�
планты культивировали на ПС в течение 28 
дней, при +21°С, при 16 ч освещении. Затем их 
помещали на ПС, не содержащую регуляторов 
роста, в которую добавляли активированный 
уголь. 

Нативные фитогормоны определяли мето�
дом иммуноферментного анализа (ИФА) [Ка�
таева и др., 1990]. 

Экстракция фитогормонов из растительно�
го материала. Замороженный растительный 
материал растирали в агатовой ступке при 
+4°С до гомогенного состояния и экстрагиро�
вали в течение 2 ч охлажденным до 0°С 80 %�м 
метиловым спиртом, содержащим 0,1 % 2,6�
бутилметил�4�метилфенола (БМФ) в качестве 
антиоксиданта, при постоянном перемешива�
нии в темноте, в атмосфере азота. 

Полученный экстракт центрифугировали, 
осадок отделяли, ресуспензировали в 80 %�м 
метаноле, содержащем 0,1 % БМФ, и повторно 
экстрагировали в тех же условиях еще 30 мин. 
Экстракт центрифугировали, осадок отбрасы�
вали, супернатанты объединяли. Супернатант 
пропускали с помощью пластикового однора�
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зового шприца через предколонки объемом 
3 см3, заполненные обращенной фазой С�18 
«Сепарон» (производства Чехия). Получали 
обесцвеченный экстракт, свободный от хлоро�
филлов, фенолов, каротиноидов и др. Затем 
экстракт делили на две равные части: одна 
часть для определения цитокининов, другая –
ИУК и АБК. Потери фитогормонов при очистке 
определяли радиоактивными препаратами. Ра�
диоактивность образцов измеряли на сцинтил�
ляционном счетчике 1919 Рак Бета «Спек�
траль» фирмы ЛКБ (Швеция). В соответствии с 
полученными результатами учитывали потери 
при очистке. 

Процедура ИФА. Полистироловые планше�
ты сенсибилизировали в течение 12 ч раство�
ром антител в гидрокарбонате натрия (рН 9,5–
9,7) при 4°С. В каждую лунку вносили по 
200 мкл соответствующей антисыворотки. По�
сле сенсибилизации планшеты трижды промы�
вали трис�солевым буфером (ТБС) в течение 
15 мин, в каждую лунку вносили по 200 мкл 
0,1 %�го раствора бычьего сывороточного аль�
бумина (БСА) в ТБС и инкубировали 30 мин при 
+37°С (кроме вариантов для определения ИУК 
и АБК). Затем планшеты промывали и в лунки 
вносили по 50 мкл стандартного раствора гор�
мона или растительного экстракта, перемеши�
вали 1 мин и инкубировали 1 ч (температура 
инкубации для цитокининов – +37°С, для ИУК и 
АБК – +18 – +22°С). Через 1 ч в инкубационную 
смесь добавляли по 150 мкл соответствующе�
го коньюгата – щелочную фосфатазу (ЩФ�гор�
мон), перемешивали 1 мин и инкубировали 1 ч 
в тех же условиях. Планшеты промывали с до�
бавлением в ТБС 0,01 %�го раствора детерген�
та Тритон Х�100, затем лунки заполняли 200 
мкл субстрата (n�нитрофенилфосфат 1 мг/л в 
гидрокарбонате натрия, рН 9,5–9,7) и инкуби�
ровали 1 ч при +37° С. Реакцию останавливали, 
добавляя в каждую лунку по 50 мкл 5N КОН. 
Оптическую плотность продукта реакции изме�
ряли при 405 нм на спектрофотометре 
Multiscan МСС (Flow, Англия). 

Оценка результатов. В соответствии с ме�
тодикой Родбарк [Rodbarc, 1974] определяли 
зависимость между ферментативной активно�
стью при инкубации антител с возрастающими 
концентрациями гормона и ферментативной 
активностью при инкубации в аналогичных ус�
ловиях без экзогенного гормона. 

Все эксперименты проводили в четырех 
биологических повторностях. При проведении 
ИФА использовали пять аналитических по�
вторностей. В таблице приведены средние 
арифметические значения и их стандартные 
ошибки. 

Результаты 

При культивировании зародышей Picea 
abies [L.] Karst. на индукционной питательной 
среде (ИПС) отмечено, что пути развития заро�
дышей в культуре ткани были различны. В свя�
зи с этим были определены этапы измерения 
содержания фитогормонов в зародышах. 

Данные иммуноферментного анализа по со�
держанию различных групп фитогормонов в 
культивируемых тканях приведены в табл. 

Содержание фитогормонов в каллусной ткани 
после 5 дней культивирования  
на индукционной питательной среде 

При культивировании в течение 5 дней на 
ИПС содержание ИУК в тканях зародыша Picea 
abies [L.] Karst. увеличилось в 15 раз (с 83 до 
1275 нг/г сухого веса), зеатина и зеатин�рибо�
зида в зародышах – до 4868 нг/г сухого веса. 
Количество эндогенных зеатина и зеатин�ри�
бозида в культивируемых зародышах в течение 
первых 5 дней возросло в 45 раз. В первые дни 
культивирования в зародышах не происходило 
увеличения содержания эндогенных цитокини�
нов ряда 2иП и ИПА. На 5�й день культивирова�
ния в зародышах содержалось 4 нг/г сухого ве�
са 2иП и ИПА, что составляет почти ту же вели�
чину, что и до культивирования. 

Содержание фитогормонов в процессе индукции органогенеза у зародышей ели обыкновенной 
на питательной среде, содержащей 0,01мг/л тидиазурона и 0,01мг/л ИУК 

Содержание фитогормонов, нг/г сухого веса 
Тип экспланта 

ИУК АБК зеатин+зеатин�рибозид 2иП+ИПА
Зародыши до введения в культуру ткани 83±2 164±1 109±8 4±1 
После 5 дней культивирования 1275±65 21± 4 4868±79 5±1 
После 12 дней культивирования 13812±401 518±61 8610±416 1250±11
После 28 дней (органогенный каллус) 12461±360 323±41 9829±596 1036±6 
После 28 дней (каллус отсутствует, но формируются 
адвентивные почки) 

28855±1420 321±28 9774±341 795±4 

После 28 дней (органогенез не наблюдается) 279082±5 420 617±28 5668±27 667±8 
7 дней на безгормональной среде (органогенный 
каллус) 

1760±210 64±4 8316±68 1830±162

7 дней на безгормональной среде (органогенез 
отсутствует) 

378994±10515 952±72 4534±271 813±48 
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Содержание фитогормонов в каллусной ткани 
после 12 дней культивирования 
на индукционной питательной среде 

Культивирование в течение 12 дней на ПС 
приводило к увеличению содержания ИУК в 
культивируемых тканях в 167 раз. Количество 
АБК в культивируемых зародышах было высо�
ким – 518 нг/г сухого веса. Содержание зеати�
на и зеатин�рибозида в зародышах к этому 
времени составляло 8610 нг/г сухого веса. Ко�
личество эндогенных цитокининов ряда 2иП и 
ИПА в культивируемых зародышах в течение 
первых 12 дней увеличилось в 298 раз. 

 
Содержание фитогормонов в каллусной ткани 
после 28 дней культивирования 
на индукционной питательной среде 

После 28 дней культивирования можно было 
выделить три пути развития зародыша Picea 
abies [L.] Karst. в культуре ткани. Первый – об�
разование органогенного каллуса, на поверх�
ности которого формировались адвентивные 
побеги. Второй – зародыши не образовывали 
каллуса, но на поверхности зародыша форми�
ровались адвентивные почки. Третий – заро�
дыши не развивались и при дальнейшем куль�
тивировании некротизировались. У эксплан�
тов, развивающихся различными путями, на�
блюдались значительные различия в содержа�
нии ИУК. В зародышах, образующих органо�
генный каллус, концентрация ИУК была 12461 
нг/г сухого веса. Зародыши, у которых форми�
рование адвентивных почек происходило на их 
поверхности, количество ИУК было в два раза 
выше, чем у образующих органогенный каллус. 
Зародыши, не способные к органогенезу на 
данной ПС, имели очень высокое содержание 
ИУК – 279082 нг/г сухого веса. Данный показа�
тель в 10 раз превышает концентрацию ИУК в 
зародышах, не образующих каллус, но способ�
ных формировать адвентивные почки. 

У зародышей, не способных к органогенезу, 
наблюдалось самое высокое содержание АБК. 
Количество АБК в органогенном каллусе было 
таким же, как и у зародышей, не образующих 
каллус, но способных к формированию адвен�
тивных почек. 

У зародышей, образующих органогенный 
каллус, и у зародышей, у которых формирова�
ние адвентивных почек наблюдалось на поверх�
ности самого зародыша, содержание цитокини�
нов ряда зеатина и зеатин�рибозида было при�
мерно одинаковым и составляло соответствен�
но 9829 и 9774 нг/г сухого веса. Зародыши, не 
способные к органогенезу, содержали цитоки�
нины группы зеатинов несколько меньше – 5668 
нг/г сухого веса. 

Зародыши, образующие каллус, на поверх�
ности которого происходит формирование ад�
вентивных почек, содержали 2иП и ИПА – 1036 
нг/г сухого веса. Зародыши, у которых форми�
рование адвентивных почек наблюдалось на 
поверхности зародыша, содержали цитокини�
ны ряда 2иП и ИПА (795 нг/г сухого веса). 
У третьей группы зародышей, не способной к 
органогенезу, содержание цитокининов ряда 
2иП и ИПА было 667 нг/г сухого веса. 

 
Содержание фитогормонов в каллусной ткани 
после 7 дней культивирования 
на безгормональной питательной среде 

После пересадки зародышей Picea abies [L.] 
Karst. на питательную среду, из состава кото�
рой были исключены регуляторы роста, орга�
ногенная каллусная ткань формировала адвен�
тивные побеги. При этом содержание ИУК в 
каллусе резко снижалось и достигало уровня 
при культивировании зародышей в течение 
5 дней на ИПС, содержащей регуляторы роста. 
Зародыши, не способные к органогенезу, при 
культивировании их на безгормональной ПС 
погибали. Содержание ИУК в них было очень 
высоким, примерно в 200 раз выше, чем в ор�
ганогенном каллусе. 

При пересадке культивируемых зародышей 
на ПС, не содержащую регуляторов роста, ко�
личество АБК в органогенном каллусе значи�
тельно снижалось. У зародышей, не способных 
к органогенезу, содержание АБК было в 15 раз 
выше, чем в органогенном каллусе. 

После пересадки эксплантов на ПС, не со�
держащую регуляторов роста, отмечалось сни�
жение уровня эндогенных зеатинов в культиви�
руемых тканях. При этом увеличилось количе�
ство эндогенных цитокининов ряда 2иП и ИПА. 

Обсуждение 

В связи с тем что в ПС отсутствовали экзо�
генные цитокинины, а в качестве индуктора ор�
ганогенеза применялся тидиазурон (данное 
вещество, являясь производным тиомочевины 
и обладая хорошо выраженным цитокинино�
вым эффектом, не вступало в перекрестные 
реакции с антисыворотками, полученными к 
цитокининам), все регуляторы роста группы 
цитокининов в зародышах имели эндогенное 
происхождение. АБК была также эндогенного 
происхождения, так как в ПС данное вещество 
не добавлялось. На содержание ауксинов в 
культивируемых тканях оказывала влияние эк�
зогенная ИУК. 

Результаты показали, что способность за�
родышей Picea abies [L.] Karst. в культуре ткани 
к органогенезу зависела от содержания фито�
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гормонов в культивируемых тканях. При индук�
ции органогенеза у ели обыкновенной на пита�
тельной среде, содержащей тидиазурон, необ�
ходимым условием является культивирование 
зародышей в течение 7 дней на индукционной 
ПС [Хмара, Катаева, 1993]. Более короткие 
сроки культивирования не способны вызвать 
органогенез. 

После 5 дней культивирования на ПС заро�
дышей Picea abies [L.] Karst. происходило уве�
личение содержания ИУК и цитокининов груп�
пы зеатинов в зародышах. Уровень АБК значи�
тельно снижался, а 2иП и ИПА оставались без 
изменения. Полученные данные показали, что 
на первом этапе культивирования зародышей 
происходило накопление ИУК, которая 
оказывала влияние на деление, растяжение и 
дифференциацию клеток. Увеличение 
содержания цитокининов на данном этапе 
говорит о том, что в зародышах происходили 
процессы, стимулирующие деление клеток. 
Снижение содержания АБК на первом этапе 
культивирования – необходимое условие для 
начала развития зародышей в культуре ткани, 
так как АБК является ингибитором роста, а ее 
концентрация в зародышах до начала 
эксперимента была высокой. 

После 12 дней культивирования на ИПС за�
родыши приобретали способность к формиро�
ванию адвентивных почек, при этом увеличива�
лось содержание всех групп фитогормонов. 
Повышение количества АБК к 12 дню культиви�
рования на индукционной питательной среде в 
культивируемых тканях объясняется интенсив�
ным накоплением биомассы. В работе Л. Н. Ти�
мергалиной и др. [2007] было показано увели�
чение содержания АБК в зоне роста листа и 
корней у растений пшеницы, что подтверждает 
наши результаты. 

После 28 дней культивирования на ИПС, в 
зависимости от пути развития зародышей 
Picea abies [L.] Karst., отмечались следующие 
закономерности: высокое содержание ИУК в 
культивируемых зародышах ингибировало 
процесс образования каллуса; основную роль 
при индукции органогенеза играют цитокини�
ны, и если уровень их не достигал определен�
ного значения, то ткани зародыша были не 
способны формировать адвентивные почки. 

Процесс образования адвентивных почек 
коррелировал со значительным изменением 
уровня эндогенных цитокининов группы зеати�
нов в тканях зародышей Picea abies [L.] Karst. 
Аналогичные данные были получены 
К. Г. Чжань и др. [2005]. Высокое содержание 
6�бензиламинопурина (БАП) является основ�
ным фактором образования побегов на каллу�
се. Зародыши, способные к формированию 
адвентивных почек, имели уровень цитокини�

нов группы зеатинов примерно в два раза вы�
ше, чем зародыши, не способные к органоге�
незу на данной питательной среде. Высокое 
содержание ИУК и АБК в культивируемых тка�
нях приводило к ингибированию процесса об�
разования каллуса и органогенеза. Зависи�
мость каллусогенеза от ИУК показана в работе 
К. Г. Чжань и др. [2005]. При образовании по�
чек банана в культуре ткани высокие концен�
трации эндогенной ИУК тормозили развитие 
почек, что подтверждает полученные результа�
ты [Gilmar et al., 2000]. 

Рассматривая способность зародышей ели 
обыкновенной к органогенезу, можно отме�
тить, что основное влияние на способность их к 
органогенезу в культуре ткани оказывало соот�
ношение цитокининов к АБК. Так, соотношение 
цитокининов группы зеатинов к АБК при орга�
ногенезе через каллусогенез и при образова�
нии адвентивных почек на поверхности заро�
дыша было одинаковым. У зародышей, не спо�
собных к органогенезу в культуре ткани, дан�
ное соотношение было значительно меньше. 
Наши результаты позволяют утверждать, что 
эндогенные фитогормоны играют основную 
роль при индукции органогенеза в культуре 
ткани зародыша Picea abies [L.] Karst. Способ�
ность тканей экспланта к органогенезу зависит 
от соотношения различных групп фитогормо�
нов, но основную роль при этом играют цито�
кинины. К. Г. Чжань и др. [2005] показали, что 
для образования побегов важнее низкое соот�
ношение ИУК к БАП, чем низкие концентрации 
каждого из этих гормонов, соотношение ИУК к 
БАП определяло рост каллусов и образование 
почек. 

Данные по использованию в качестве ин�
дуктора органогенеза в культуре зародыша 
Picea abies [L.] Karst. тидиазурона, который не 
вступает в перекрестные реакции с антитела�
ми к цитокининам, позволяют утверждать, что 
способность тканей зародыша к органогенезу 
зависит от биосинтеза эндогенных фитогормо�
нов в тканях экспланта. К. А. Хмара и Н. В. Ка�
таева [1993] показали, что на формирование 
органогенного каллуса в культуре тканей 
зародышей Piera abies [L.] Karst. большое 
влияние оказывает исходный генотип. Учиты�
вая данный фактор и наши результаты, можно 
отметить, что зародыши изначально обладают 
различной способностью к биосинтезу фито�
гормонов. 

Нами выявлена динамика изменения фито�
гормонов в процессе индукции органогенеза у 
Picea abies [L.] Karst. Основную роль при ин�
дукции органогенеза играют цитокинины, и ес�
ли уровень их не достигал определенного зна�
чения, то ткани зародыша были не способны 
формировать адвентивные почки. Зародыши, 
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способные образовывать адвентивные почки 
через каллусогенез и непосредственно на по�
верхности самого зародыша, имели одинако�
вый уровень цитокининов. На процесс каллусо�
генеза основное влияние оказывал уровень 
ИУК и АБК, но резкое увеличение содержания 
этих регуляторов роста в тканях приводило к 
ингибированию каллусогенеза и органогенеза. 
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ОЦЕНКА СОСТОЯНИЯ СИГОВ COREGONUS LAVARETUS L., 
ОБИТАЮЩИХ В ХВОСТОХРАНИЛИЩЕ 
ГОРНООБОГАТИТЕЛЬНОГО КОМБИНАТА,  
ПО НЕКОТОРЫМ БИОХИМИЧЕСКИМ  
И МОЛЕКУЛЯРНО�ГЕНЕТИЧЕСКИМ ПОКАЗАТЕЛЯМ  

М. В. Чурова, О. В. Мещерякова, Н. В. Ильмаст, Н. Н. Немова  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведено сравнительное исследование уровня РНК/ДНК, активности ферментов 
энергетического и углеводного обмена, уровня экспрессии генов некоторых фер�
ментов в мышцах, печени, почках и жабрах сигов (3+ и 4+), обитающих в чистом 
озере (оз. Каменное) и хвостохранилище отходов Костомукшского горнообогати�
тельного комбината (оз. Костомукшское). Показано, что значение индекса 
РНК/ДНК в белых мышцах сигов из загрязненного озера было значительно ниже, 
чем в мышцах сигов из чистого озера, что указывает на более низкий уровень син�
теза белка и замедление темпов роста рыб из хвостохранилища. Энергетический 
обмен мышц, печени сигов из неблагоприятного водоема характеризовался низ�
ким уровнем аэробного синтеза АТФ и более высоким уровнем анаэробного об�
мена, что, возможно, является компенсаторным механизмом поддержания энер�
гетического гомеостаза. В жабрах рыб, наоборот, наблюдалась интенсификация 
аэробного обмена. Особенностью метаболизма печени являлось также усиленное 
использование углеводов в процессах энергообеспечения и в пентозофосфатном 
пути. Установлены различия в уровне экспрессии генов цитохром с оксидазы и 
лактатдегидрогеназы в белых мышцах сигов 3+ и 4+ из чистого и техногенного во�
доемов, отражающие возрастные особенности в регуляции активности фермен�
тов ЦО и ЛДГ на уровне транскрипции при адаптации к неблагоприятному воздей�
ствию. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  ферменты энергетического и углеводного обмена, индекс 
РНК/ДНК, экспрессия генов, техногенный водоем, сиги. 

M. V. Churova, O. V. Mesheryakova, N. V. Ilmast, N. N. Nemova. HEALTH 
ASSESSMENT OF WHITEFISH COREGONUS LAVARETUS L. FROM THE 
TAILING DUMP OF THE KOSTOMUKSHA IRON MINING AND ORE 
DRESSING MILL BY SEVERAL BIOCHEMICAL MARKERS AND LEVEL OF 
ENZYME GENE EXPRESSION 

The comparative study of RNA/DNA ratio, enzymes activity of energy and carbohydrate 
metabolism, enzymes gene expression in muscles, liver, kidney and gills of whitefish 
inhabiting the tailing dump of the Kostomuksha iron mining and ore dressing mill (lake 
Kostomukshskoe) and non affected lake Kamennoe were examined. The RNA/DNA ratio 
in white muscles of whitefish from the tailing dump was lower in comparison with 
whitefish from lake Kamennoe, that indicates the lower growth rate of fish from the 
tailing dump. Energy metabolism of muscles and liver of whitefish from affected lake is 
characterized by the low level of aerobic ATP synthesis and the high level of anaerobic 
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metabolism. The aerobic metabolism in gills of whitefish from the tailing dump was 
intensified. The using of carbohydrates in energy metabolism and in pentose�phosphate 
pathway were intensified in liver of affected lake fish. The difference in expression level 
of genes of lactate dehydrogenase and cytochrome c oxidase in muscles of different 
ages whitefish from clean and antropogenically affected water bodies were established. 
It reflected the age�dependent alterations in transcriptional regulation of cytochrome c 
oxidase and lactate dehydrogenase during adaptation to unfavorable environmental 
conditions. 

K e y  w o r d s :  enzymes of energy and carbohydrate metabolism, RNA/DNA ratio, 
gene expression, industrial waters, whitefish. 

 
Введение 

Важной составляющей в оценке состояния, 
роста и развития рыб при изменении условий 
окружающей среды является исследование их 
биохимических и молекулярно�генетических 
параметров. Изменения на клеточном и моле�
кулярном уровне, возникающие в организме 
рыб, происходят на самых ранних этапах нега�
тивного воздействия, задолго до того, как про�
явятся изменения на физиологическом, орга�
низменном и популяционном уровне [Немова, 
Высоцкая, 2004; Konradt, Braunbeck, 2001]. 
В экотоксикологических исследованиях для 
оценки состояния рыб, темпов их роста, функ�
циональной и метаболической активности ор�
ганов и тканей используют различные биохи�
мические показатели, в частности определе�
ние индекса отношения концентрации нуклеи�
новых кислот (РНК/ДНК), активности фермен�
тов общих путей метаболизма, а также уровень 
экспрессии ряда генов, кодирующих фермен�
ты или другие белки. Например, достаточно 
чувствительным к различным видам загрязне�
ния водных экосистем является индекс соот�
ношения концентраций нуклеиновых кислот 
РНК/ДНК [Grant, 1996; Mankiewicz�Boczek et al., 
2010], отражающий уровень синтеза белков, в 
том числе обеспечивающих прирост мышечной 
ткани рыб. Он показывает, как меняется уро�
вень клеточной РНК и соответственно синтез 
белка при постоянной концентрации ДНК в 
клетке. В связи с этим данный параметр ис�
пользуется для оценки состояния и темпов 
роста рыб.  

Активность ключевых ферментов энергети�
ческого обмена и метаболизма углеводов у 
рыб при воздействии различных факторов сре�
ды позволяет оценить интенсивность и направ�
ление путей аэробного и анаэробного синтеза 
АТФ, степень использования углеводов в энер�
гетическом и пластическом обмене, выявить 
закономерности и механизмы поддержания 
необходимого уровня метаболического гомео�
стаза при неблагоприятном воздействии [Ме�

щерякова и др., 2004; Немова, 2005; Konradt, 
Braunbeck, 2001]. Так, показателем уровня 
аэробного обмена служит активность фермен�
та дыхательной цепи митохондрий цитохром с 
оксидазы [Goolish, Adelman, 1987], характери�
зующий степень окисления всех энергетиче�
ских субстратов – промежуточных продуктов 
распада углеводов, белков и жиров – в процес�
се аэробного метаболизма и сопряженного с 
ним аэробного синтеза АТФ. Малатдегидроге�
наза – фермент цикла трикарбоновых кислот – 
при наличии корреляции с ЦО также отражает 
уровень аэробного метаболизма [Merrit, 
Quattro, 2003]. Лактатдегидрогеназа катализи�
рует реакцию взаимного превращения лактата 
в пируват. В зависимости от направления ре�
акции, катализируемого различными изофер�
ментами, активность фермента служит показа�
телем интенсивности анаэробного метаболиз�
ма (преимущественно в мышцах), индикатором 
глюконеогенеза – процесса ресинтеза глюко�
зы в печени или превращения лактата в пиру�
ват с последующим его включением в аэроб�
ный метаболизм. Значение активности опре�
деляемой в данной работе изоформы альдола�
зы характеризует уровень окисления углево�
дов в гликолизе. Активность глюкозо�6�фос�
фатдегидрогеназы указывает на интенсив�
ность протекания пентозофосфатного пути 
окисления углеводов, в процессе которого об�
разуются пентозы, необходимые для синтеза 
нуклеиновых кислот, а также НАДФН для реак�
ций биосинтеза липидов и восстановления глу�
татиона [Konradt, Braunbeck, 2001].  

Для оценки воздействия промышленного 
производства на рыб и выявления возможных 
механизмов их адаптации проведено сравни�
тельное исследование показателя РНК/ДНК, 
активности ферментов энергетического и угле�
водного обмена и уровня экспрессии генов не�
которых ферментов в мышцах, печени, почках 
и жабрах сигов Coregonus Lavaretus L., обитаю�
щих в чистом озере (оз. Каменное) и хвосто�
хранилище отходов Костомукшского горнообо�
гатительного комбината (оз. Костомукшское).  
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Материал и методы 

Исследовали сигов двух возрастных групп 
3+, 4+, выловленных в озерах Костомукшское 
и Каменное в июне 2009 г. Озеро Костомукш�
ское (54°61' с.ш., 30°47' в.д.) в результате 
строительства дамбы преобразовано в техно�
логический водоем Костомукшского горно�
обогатительного комбината и используется 
для оборотного водоснабжения и захороне�
ния отходов производства (хвостов обогаще�
ния, которые в виде пульпы поступают в водо�
ем). Вода в озере характеризуется высоким 
содержанием ионов К+, Na+, Ca+, SO4

2�, HCO3

�, 
высокой минерализацией (до 645 г/мл), боль�
шим количеством мелкодисперсной мине�
ральной взвеси (1,34 мг/л) [Состояние вод�
ных объектов .., 2007; Ильмаст и др., 2010]. 
Озеро Каменное (64°28' с.ш., 30°13' в.д.) 
представляет собой чистый водоем с анало�
гичным температурным режимом и глубиной. 
Размерно�весовые характеристики рыб пред�
ставлены в табл. 1.  

Определение активности ферментов. Ак�
тивность ферментов определяли в белых мыш�
цах, печени, жабрах и почках сигов. Ткань го�
могенизировали в 0,01 М трис�HCl буферном 
растворе (рН 7,5). Общую активность фермен�
тов лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27), глю�
козо�6�фосфатдегидрогеназы (Г�6�ФДГ, 
1.1.1.49), малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37) 
в органах сигов определяли по общепринятым 
методикам [Кочетов, 1980]. Активность альдо�
лазы (КФ 4.1.2.13) – по методике Beck в моди�
фикации Ананьева и Обуховой [Колб, Камыш�
ников, 1976]. Активность цитохром с оксидазы 
(ЦО, КФ 1.9.З.1.) определяли по методу Смита 
[Smith, 1955], при этом цитохром с восстанав�
ливали двукратным по массе количеством ас�
корбиновой кислоты в 0,02 М фосфатном бу�
ферном растворе (рН 7,0) в течение 2 ч и затем 
на колонке с сефадексом G�25 выделяли в вос�
становленной форме свободным от избытка 
восстановителя. 

Определение концентрации РНК и ДНК. То�
тальную РНК выделяли из белых мышц по Хом�
чински и Сакхи (Chomczynski, Sacchi, 1987) с 
помощью набора Yellow Solve («Клоноген», 
С.�Петербург). ДНК белых мышц экстрагирова�
ли методом Альанаби и Мартинеса [Aljanabi, 
Martinez, 1997]. Концентрации РНК и ДНК оп�
ределяли спектрофотометрически (спектро�

фотометр SmartSpec Plus, BioRad, США) [Ма�
ниатис и др., 1984]. 

Определение уровня экспрессии генов. 
Уровень экспрессии генов цитохром с оксида�
зы субъединицы IV (СOX IV) и лактатдегидроге�
назы субъединицы А (LDH�A) в белых мышцах 
оценивали методом полимеразной цепной ре�
акции в режиме реального времени (ПЦР�РВ). 
Тотальную РНК обрабатывали ДНКазой (10 
ед./мл) («Силекс», Россия). Комплементарную 
ДНК (кДНК) синтезировали из препарата то�
тальной РНК с использованием MMLV�обрат�
ной транскриптазы и случайных гексануклеоти�
дов (набор «Синтез первой цепи ДНК», «Си�
лекс»). Концентрацию кДНК измеряли спектро�
фотометрически. Амплификацию осуществля�
ли на приборе i�Cycler с оптической пристав�
кой IQ5 (BioRad) с использованием набора 
«2,5 х реакционная смесь для проведения 
ПЦР�РВ с Taq ДНК�полимеразой и ингибирую�
щими активность фермента антителами в  
присутствии SYBR Green I» («Синтол», Россия). 
Праймеры подбирали с помощью программы 
Beacon Designer 5.0. Последовательности 
праймеров следующие:  
LDH�A: прямой 5’� CGTTGACATCCTGACCTAC�3’, 

обратный 5’� TCTCCGTGCTCTCCAATG�3’ 
(GenBank BT043598); 

СOX IV: прямой 5’�TACGTGGGGСACATGGTGTT�3’, 
обратный 5’�CCCAGGAGCCCTTCTCCTTC�3’ 
(GenBank BT043749);  

фактор элонгации EF�1 (GenBank AF321836)  
прямой 5’� TGCTGGTGGTGTTGGTGAG�3’, 
обратный 5’�AAACGCTTCTGGCTGTAGGG�3’.  

Протокол ПЦР: денатурация ДНК при 95оС 5 
мин; повторяющиеся циклы (45): денатурация 
ДНК при 95оС 20 с, отжиг праймеров при 59оС 
по 30 с, элонгация ДНК при 72°С по 30 с; с по�
следующей процедурой плавления фрагмен�
тов ДНК. Концентрацию матричной РНК в виде 
кДНК определяли по стандартной кривой [Gahr 
et al., 2008]. Уровень экспрессии исследуемых 
генов нормализовали по уровню экспрессии 
референсного гена EF�1. Данные выражались 
как отношение концентрации мРНК исследуе�
мого гена к концентрации мРНК EF�1. 

Математический анализ полученных резуль�
татов производили с помощью непараметри�
ческих критериев: Манна–Уитни и рангового 
коэффициента корреляции Спирмена. Разли�
чия считали достоверными при р<0,05 [Ко�
росов, Горбач, 2007].  

Таблица 1. Линейно�весовые характеристики сигов возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское 

3+ 4+ 
Показатель 

оз. Каменное (n=9) оз. Костомукшское  (n=7) оз. Каменное (n=5) оз. Костомукшское (n=5) 
Длина (см) 20,50 ± 0,29 18,70 ± 0,35* 25,13 ± 0,77 21,6 ± 0,15* 
Вес (г) 84,7 ± 3,49 65 ± 4,18* 142,83 ± 1,48 101,33 ± 5,49* 

* Достоверность различий между озерами при Р ≤ 0,05. 



140 

Результаты и обсуждение 

Показатель РНК/ДНК в белых мышцах сигов  
из сравниваемых озер 

Согласно результатам исследования, зна�
чение показателя РНК/ДНК в белых мышцах 
сигов обоих возрастов, обитающих в хвосто�
хранилище, было ниже по сравнению с тако�
вым в мышцах рыб из чистого водоема (рис. 1). 
Это указывает на снижение уровня синтеза 
белков, в том числе обеспечивающих прирост 
мышечной массы рыб, ухудшение состояния 
рыб и снижение темпов их роста. Эти выводы 
подтверждаются и данными по линейно�весо�
вым характеристикам рыб, свидетельствующи�
ми о меньших размерах сигов из неблагопри�
ятного водоема (см. табл. 1). Мы предполага�
ем, что низкий уровень синтеза белка у рыб из 

техногенного водоема и снижение темпов их 
роста обусловлены следующими факторами: 
во�первых, скудной кормовой базой этого озе�
ра (по данным ихтиологического анализа [Иль�
маст и др., 2010]) и, во�вторых, неблагоприят�
ным влиянием компонентов воды на различные 
метаболические процессы рыб, определяю�
щие интенсивность белкового синтеза. Резуль�
таты наших исследований хорошо согласуются 
с литературными сведениями. Так, например, 
снижение индекса РНК/ДНК и темпов роста рыб 
было показано для окуней Perca fluviatilis L., ис�
пытывающих влияние сточных вод [Mankiewicz�
Boczek et al., 2010], Р. flavescens, обитающих в 
озере с высоким содержанием тяжелых метал�
лов [Audet, Couture, 2003], a также при дейст�
вии токсических веществ на рыб разных видов 
в экспериментальных условиях [Mohapatra, 
Noble, 1992; Varo et al., 2007].  
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Рис. 1. Значение показателя РНК/ДНК в белых мышцах сигов 
возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 

 
Активность ферментов в различных органах 
сигов из сравниваемых озер.  
Тканеспецифичные особенности 

В белых мышцах сигов из хвостохранилища 
отмечался низкий уровень аэробного энергети�
ческого обмена и высокий – анаэробного про�
цесса синтеза АТФ, на что указывала более низ�
кая активность цитохром с оксидазы и высокая – 
ЛДГ по сравнению с сигами из оз. Каменное 
(табл. 2). Интенсификацию анаэробного синтеза 
АТФ можно рассматривать как компенсаторную 
реакцию энергетического метаболизма, направ�
ленную на частичное восполнение недостающе�
го количества АТФ, получаемое аэробным путем 
[Richards, 2009]. Кроме того, у сигов из сравни�
ваемых озер наблюдалось различное значение 
коэффициента корреляции активностей аэроб�
ных и анаэробных ферментов: у сигов из чистого 
озера оно было положительным, а у рыб из хво�
стохранилища – отрицательным (табл. 3). Это 

свидетельствовало о том, что в норме аэробный 
и анаэробный пути синтеза АТФ функционируют 
совокупно, а при неблагоприятном влиянии на 
организм снижение интенсивности аэробного 
метаболизма компенсируется увеличением 
уровня анаэробного.  

Особенность метаболизма белых мышц сигов 
из хвостохранилища состояла также в перерас�
пределении использования углеводов между 
аэробным и анаэробным энергетическим мета�
болизмом в сторону усиления их использования 
в анаэробном синтезе АТФ. На это указывали 
более низкое значение активности альдолазы в 
мышцах (см. табл. 2) и отличия во взаимосвязи 
активности альдолазы и ферментов аэробного и 
анаэробного обмена (см. табл. 3). Значения ко�
эффициентов корреляции альдолазы с ЦО и ЛДГ 
в мышцах сигов из чистого водоема были поло�
жительными и высокими, а для сигов из техно�
генного озера наблюдалась достоверная взаи�
мосвязь только для альдолазы и ЛДГ.  
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Таблица 2. Удельная активность ферментов в органах сигов возрастом 3+ и 4+, обитающих в озерах 
Каменное и Костомукшское  

Примечания. * Достоверные различия между активностью ферментов сигов одного возраста из разных озер (Р < 0,05). 
Значение удельной активности ферментов представлено как M ± m в следующих единицах измерения: для ЦО – к / мг 
белка, для остальных ферментов – мкмоль/ мин/ мг белка.  

Таблица 3. Значение коэффициентов корреляции активности исследуемых ферментов между собой в белых 
мышцах сигов возрастом 3+ и 4+ из сравниваемых озер  

3+ 4+ 
Фермент 

оз. Каменное оз. Костомукшское оз. Каменное оз. Костомукшское 
r (ЛДГ) 

ЦО 0,82*  0,71* 0,92*  0,86* 
r (альдолаза) 

ЦО 0,88* 0,23 0,89* 0,3 
ЛДГ 0,84* 0,76* 0,93* 0,83* 

* Достоверные значения коэффициента корреляции (Р < 0,05). 
 
В печени сигов из хвостохранилища был 

отмечен низкий уровень аэробного синтеза 
АТФ, о чем свидетельствовала низкая актив�
ность ферментов аэробного обмена ЦО и МДГ 
(см. табл. 2). Как известно, аэробный метабо�
лизм имеет огромное значение для клеток пе�
чени. Это полифункциональный орган, здесь 
пересекаются метаболические пути углевод�
ного, липидного и белкового обмена, синтези�
руются различные соединения для пластиче�
ского обмена, осуществляются процессы де�
токсикации. Для выполнения такого большого 
числа функций необходим достаточный уро�
вень АТФ, поэтому энергообеспечение клеток 
печени осуществляется главным образом за 
счет эффективного аэробного синтеза АТФ. В 
норме клетки печени содержат большое коли�
чество митохондрий, имеют высокую актив�
ность митохондриальных ферментов, в том 
числе ЦО и МДГ [Романенко, 1978; Goolish, 
Adelman, 1987]. Даже незначительное умень�
шение интенсивности аэробного энергообес�
печения клеток печени приводит к нарушению 

многих процессов их жизнедеятельности и 
снижению функциональной активности органа, 
что отрицательно сказывается на жизнедея�
тельности всего организма рыб, темпах его 
роста и способности адаптироваться к измене�
нию условий окружающей среды.  

Несмотря на более скудную и обедненную 
кормовую базу оз. Костомукшское по сравне�
нию с кормовой базой оз. Каменное [Ильмаст 
и др., 2010], согласно данным гистологическо�
го анализа [Мурзина и др., 2011], в печени си�
гов из хвостохранилища наблюдалось жировое 
перерождение. Мы предполагаем, что это свя�
зано с низким уровнем аэробного окислитель�
ного метаболизма, так как невозможность пол�
ного окисления питательных веществ, посту�
пающих с пищей, приводит к их накоплению и 
запасанию в виде липидов. Следует подчерк�
нуть, что важнейшим преимуществом аэробно�
го метаболизма является возможность исполь�
зования в нем различных энергетических суб�
стратов – промежуточных продуктов распада 
белков, липидов, углеводов, что имеет огром�

3+ 4+ 
Фермент 

оз. Каменное оз. Костомукшское   M, % оз. Каменное оз. Костомукшское  M, %
Мышцы 

ЦО 1,25±0,08 0,96±0,09*  23 1,78±0,32 0,79±0,25*  56 
МДГ 15,03±0,99 13,05±1,12  16,38±1,83 14,30±1,61  
ЛДГ 328,127±15,59 400,96 ± 17,68* 22 252,01±18,5 362,16±16,6* 40 

альдолаза 100,03±2,82 87,28 ± 3,01*  12 93,57±6,62 86,05±4,04  
Печень 

ЦО 2,38±0,14 1,14±0,16*  52 2,83 ± 0,15 1,82 ± 0,11*  35 
МДГ 3,25±0,64 1,29±0,22*  60 4,33 ± 1,1 1,66 ± 0,6*  62 
ЛДГ 201,44±19,66 290,82 ± 23,22* 44 181,68 ±15,51 259,43 ± 19,66* 43 

альдолаза 42,09±2,94 56,88 ± 5,44* 35 52,65 ±2,13 58,61 ± 4,15* 11 
Г�6�ФДГ 4,74±0,56 8,16 ± 1,59* 72 10,09 ± 0,3 16,51 ± 1,23 * 64 

Почки 
ЦО 5,38±0,37 2,20±0,44*  59 5,71±0,40 3,52±0,36  38 

МДГ 19,11±1,26 9,15±0,9*  52 20,35 ± 1,2 10,37 ± 0,9  49 
Г�6�ФДГ 4,63±1,1 1,77±0,45*  62 4,64±0,9 1,55±0,35*  67 

ЛДГ 93,3±17,3 65,36±11,5*  30 80,93 ± 10,72 64,11 ± 9,98*  21 
альдолаза 29±2,05 13,57±1,98*  53 20,71 ± 1,86 12,31 ± 1,56*  41 

Жабры 
ЦО 1,51±0,26 4,35±1,05* 188 2,88 ± 0,34 5,17 ± 0,88* 80 

ЛДГ 81,81±5,59 47,56±6,93*  42 111,98 ± 6,70* 75,91 ± 5,35*  32 
альдолаза 21,95±7,28 22,35±8,16  11,97 ± 5,11 10,75 ± 2,35  
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Показатель РНК/ДНК в белых мышцах сигов  
из сравниваемых озер 

Согласно результатам исследования, зна�
чение показателя РНК/ДНК в белых мышцах 
сигов обоих возрастов, обитающих в хвосто�
хранилище, было ниже по сравнению с тако�
вым в мышцах рыб из чистого водоема (рис. 1). 
Это указывает на снижение уровня синтеза 
белков, в том числе обеспечивающих прирост 
мышечной массы рыб, ухудшение состояния 
рыб и снижение темпов их роста. Эти выводы 
подтверждаются и данными по линейно�весо�
вым характеристикам рыб, свидетельствующи�
ми о меньших размерах сигов из неблагопри�
ятного водоема (см. табл. 1). Мы предполага�
ем, что низкий уровень синтеза белка у рыб из 

техногенного водоема и снижение темпов их 
роста обусловлены следующими факторами: 
во�первых, скудной кормовой базой этого озе�
ра (по данным ихтиологического анализа [Иль�
маст и др., 2010]) и, во�вторых, неблагоприят�
ным влиянием компонентов воды на различные 
метаболические процессы рыб, определяю�
щие интенсивность белкового синтеза. Резуль�
таты наших исследований хорошо согласуются 
с литературными сведениями. Так, например, 
снижение индекса РНК/ДНК и темпов роста рыб 
было показано для окуней Perca fluviatilis L., ис�
пытывающих влияние сточных вод [Mankiewicz�
Boczek et al., 2010], Р. flavescens, обитающих в 
озере с высоким содержанием тяжелых метал�
лов [Audet, Couture, 2003], a также при дейст�
вии токсических веществ на рыб разных видов 
в экспериментальных условиях [Mohapatra, 
Noble, 1992; Varo et al., 2007].  
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Рис. 1. Значение показателя РНК/ДНК в белых мышцах сигов 
возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 
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В белых мышцах сигов из хвостохранилища 
отмечался низкий уровень аэробного энергети�
ческого обмена и высокий – анаэробного про�
цесса синтеза АТФ, на что указывала более низ�
кая активность цитохром с оксидазы и высокая – 
ЛДГ по сравнению с сигами из оз. Каменное 
(табл. 2). Интенсификацию анаэробного синтеза 
АТФ можно рассматривать как компенсаторную 
реакцию энергетического метаболизма, направ�
ленную на частичное восполнение недостающе�
го количества АТФ, получаемое аэробным путем 
[Richards, 2009]. Кроме того, у сигов из сравни�
ваемых озер наблюдалось различное значение 
коэффициента корреляции активностей аэроб�
ных и анаэробных ферментов: у сигов из чистого 
озера оно было положительным, а у рыб из хво�
стохранилища – отрицательным (табл. 3). Это 

свидетельствовало о том, что в норме аэробный 
и анаэробный пути синтеза АТФ функционируют 
совокупно, а при неблагоприятном влиянии на 
организм снижение интенсивности аэробного 
метаболизма компенсируется увеличением 
уровня анаэробного.  

Особенность метаболизма белых мышц сигов 
из хвостохранилища состояла также в перерас�
пределении использования углеводов между 
аэробным и анаэробным энергетическим мета�
болизмом в сторону усиления их использования 
в анаэробном синтезе АТФ. На это указывали 
более низкое значение активности альдолазы в 
мышцах (см. табл. 2) и отличия во взаимосвязи 
активности альдолазы и ферментов аэробного и 
анаэробного обмена (см. табл. 3). Значения ко�
эффициентов корреляции альдолазы с ЦО и ЛДГ 
в мышцах сигов из чистого водоема были поло�
жительными и высокими, а для сигов из техно�
генного озера наблюдалась достоверная взаи�
мосвязь только для альдолазы и ЛДГ.  
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ное значение при несбалансированном пита�
нии и приспособлении к условиям окружающей 
среды. Таким образом, низкий уровень аэроб�
ного синтеза АТФ в печени сигов из хвостохра�
нилища делает невозможным достаточно эф�
фективное и полноценное использование даже 
относительно небольшого количества посту�
пающих с пищей веществ и приводит, с одной 
стороны, к дефициту энергии, а с другой – к 
избыточному накоплению липидов в печени.  

Обменные процессы в печени сигов из не�
благоприятного озера характеризовались так�
же интенсивным метаболизмом углеводов, ак�
тивным использованием их в энергетическом и 
пластическом обмене. Так, например, высокие 
значения активности альдолазы и ЛДГ по срав�
нению с таковыми в печени сигов из чистого 
озера (см. табл. 2) свидетельствовали об уси�
лении их использования в процессах анаэроб�
ного энергообеспечения, а высокая активность 
глюкозо�6�фосфатдегидрогеназы указывала 
на более высокий уровень пентозо�фосфатно�
го пути окисления углеводов (см. табл. 2). По�
вышение активности Г�6�ФДГ печени рыб при 
токсическом воздействии на рыб отмечается 
во многих исследованиях [Konradt, Braunbeck, 
2001; Venkataramana, Radhakrishnaiah, 2001]. 
Вероятно, высокие значения активности фер�
мента связаны с увеличением потребности в 
эквивалентах НАДФН для восстановления глу�
татиона, участвующего в процессах детоксика�
ции ксенобиотиков. Эти результаты согласуют�
ся с исследованием наших коллег, отмечавших 
высокую активность глутатион S�трансферазы, 
фермента системы биотрансформации ксено�
биотиков, в печени сигов из хвостохранилища 
[Борвинская и др., 2011]. Сходные результаты 
по положительной зависимости активностей 
ферментов Г6ФДГ и глутатион S�трансферазы 
отмечены и для других видов рыб, в частности 
для карпа Cyprinus Carpio, обитающего в усло�
виях антропогенного загрязнения вод [Sahan et 
al., 2010]. 

В почках сигов из хвостохранилища актив�
ность всех исследуемых ферментов была ни�
же, чем в почках сигов из чистого водоема (см. 
табл. 2), что говорит о снижении в них энерге�
тического обмена (как аэробного, так и ана�
эробного процессов синтеза АТФ), степени ис�
пользования углеводов в энергетическом и 
пластическом обмене. В данном случае, воз�
можно, имеет место серьезное нарушение ме�
таболической и функциональной активности 
почек, что может быть вызвано сильным влия�
нием высокого уровня минерализации воды в 
хвостохранилище. 

В жабрах сигов из хвостохранилища актив�
ность лактатдегидрогеназы была ниже, а цито�
хром с оксидазы выше по сравнению с рыбами 

из оз. Каменное (см. табл. 2). Так как актив�
ность альдолазы практически не изменялась, а 
ЛДГ снижалась (см. табл. 2), это указывало на 
то, что уровень использования углеводов в 
энергообмене жабр сига не изменялся, а про�
исходило перераспределение степени исполь�
зования углеводов между аэробным и ана�
эробным метаболизмом в сторону усиления 
аэробного синтеза АТФ. Это свидетельствует 
об интенсификации процесса аэробного энер�
гетического обмена, направленной на усиле�
ние функционирования жаберного аппарата и 
повышение эффективности дыхания в данных 
неблагоприятных условиях [Gagnon, Holdway, 
1999; Немова, 2005]. 

Таким образом, в органах сигов из техно�
генного водоема наблюдались серьезные раз�
личия в протекании ряда метаболических пу�
тей, однако значительных возрастных особен�
ностей при этом не отмечено. Прежде всего, 
обращает на себя внимание снижение уровня 
одного из важнейших процессов – аэробного 
синтеза АТФ в мышцах, печени и почках рыб. 
Можно предположить, что сиги, обитающие в 
хвостохранилище, испытывают состояние ги�
поксии. Это может быть связано с низким 
уровнем поступления кислорода в организм 
рыб в результате нарушения функционирова�
ния клеток жаберного аппарата под прямым 
воздействием минеральных компонентов воды 
или оседания мелкодисперсной механической 
взвеси на жабрах, блокирующей поступление 
кислорода. Аэробный обмен служит основным 
источником энергии, высокий уровень которо�
го отражается на проявлении активной жизне�
деятельности организма, процессах роста и 
развития [Озернюк, 2000]. В связи с этим на�
блюдаемое снижение темпов роста сигов из 
хвостохранилища можно объяснить не только 
скудной кормовой базой, но и снижением об�
щего уровня аэробного метаболизма и пере�
распределением использования углеводов в 
сторону ряда метаболических процессов, а 
именно на компенсаторные реакции анаэроб�
ного синтеза АТФ и пластический обмен.  

Уровень экспрессии генов цитохром с 
оксидазы и лактатдегидрогеназы�А  в белых 
мышцах сигов из сравниваемых озер 

При сравнении уровня экспрессии генов ци�
тохромоксидазы (COX IV) и лактатдегидрогена�
зы�А (LDH�A) в белых мышцах сигов из чистого 
озера и хвостохранилища были обнаружены 
некоторые возрастные особенности. Так, у си�
гов из оз. Костомукшское в возрасте 3+ по 
сравнению с контролем уровень экспрессии 
гена СОX IV был существенно выше, а в возрас�
те 4+ изменение не наблюдалось (рис. 2). Как 
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известно, молекула цитохром с оксидазы со�
стоит из 13 субъединиц: 3 основных каталити�
ческих (COX I, II, III), кодируемых митохондри�
альным геномом, и 10 минорных, которые ко�
дируются ядерным геномом. Cубъединица IV 
цитохром с оксидазы (ядерная) необходима 
для сборки структуры и аллостерической регу�
ляции активности фермента [Duggan, 2010]. 
Согласно результатам у сигов 3+ при низкой 
активности ЦО в мышцах усиливается экспрес�
сия генов. Можно предположить, что у сигов, 
испытывающих негативное влияние, по срав�
нению с рыбами из чистого оз. Каменное изме�
няется баланс процессов синтеза и распада 
белка в мышцах и требуется дополнительный 
синтез фермента. Возможно, имеет место пря�
мое влияние компонентов воды на структуру 
фермента. У сигов 4+ данный эффект был вы�

ражен слабее: по сравнению с сигами из чис�
того водоема активность ЦО ниже, а уровень 
экспрессии гена СОX IV не изменялся. 

Что касается уровня экспрессии гена лактат�
дегидрогеназы анаэробной субъединицы А, то у 
сигов из оз. Костомукшское в возрасте 4+ он 
был значительно выше по сравнению с контро�
лем (см. рис. 2). Возможно, что у сигов в воз�
расте 3+ наблюдаемое увеличение в активности 
ферментов обеспечивается механизмами регу�
ляции на пост�транскрипционном уровне, тогда 
как у сигов 4+ также усиливается дополнитель�
ный синтез фермента (его анаэробной изофор�
мы). Таким образом, наши результаты свиде�
тельствуют о различиях в механизмах регуляции 
активности ферментов цитохром с оксидазы и 
лактатдегидрогеназы у разных возрастных 
групп сигов из хвостохранилища.  
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Рис. 2. Уровень экспрессии генов цитохромоксидазы (COX IV) и 
лактатдегидрогеназы – А4 (LDH�A) в белых мышцах сигов возрастом 3+ и 
4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 

 
Выводы 

1. Показано, что значение индекса 
РНК/ДНК в белых мышцах у сигов из хвосто�
хранилища ниже, чем у рыб из чистого озера, 
что указывает на низкий уровень синтеза белка 
в белых мышцах и снижение темпов роста рыб 
при неблагоприятном воздействии. 

2. Установлено, что характерной реакцией 
обмена веществ ряда мышц, печени и почек 
рыб, обитающих в хвостохранилище, является 
снижение уровня их энергообеспечения, в ча�
стности уровня аэробного синтеза АТФ. При 
этом в мышцах и печени наблюдалась интен�
сификация процесса анаэробного синтеза 
АТФ, что являлось компенсаторным механиз�
мом, направленным на частичное поддержа�
ние энергетического гомеостаза клеток этих 
органов. 

3. Метаболизм печени сигов из неблаго�
приятного оз. Костомукшское характеризовал�
ся также интенсивным обменом углеводов, а 

именно усилением их использования в ана�
эробном процессе образования энергии и пен�
тозофосфатном пути.  

4. Установлен высокий уровень экспрес�
сии генов СОX IV у сигов 3+ и LDH�A у сигов 
4+, что указывает на возрастные различия в 
механизмах регуляции активности ферментов 
цитохром с оксидазы и лактатдегидрогеназы 
у разных возрастных групп сигов из хвосто�
хранилища.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке программы фундаментальных иссле�
дований ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: оценка состояния и фундаментальные 
основы мониторинга» на 2009–2011 гг., гранта 
Президента РФ НШ�3731.2010.4, РФФИ № 11�
04�00167_а, проекта программы ФЦП «Науч�
ные и научно�педагогические кадры инноваци�
онной России на 2009–2013 гг.» (№ г.к. 
02.740.11.0700, № г.к. 14.740.11.1034, проект 
НК�28 (12). 
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ХРОНИКА 

IX СИМПОЗИУМ РОССИЙСКОГО ОБЩЕСТВА НЕМАТОЛОГОВ 
С МЕЖДУНАРОДНЫМ УЧАСТИЕМ 

«НЕМАТОДЫ ЕСТЕСТВЕННЫХ 
И ТРАНСФОРМИРОВАННЫХ ЭКОСИСТЕМ» 
(Петрозаводск, 27 июня – 1 июля 2011 г.) 

ИБ КарНЦ РАН совместно с Центром пара�
зитологии ИПЭЭ РАН и ИБМ ДВО РАН с 
27 июня по 1 июля 2011 г. провел IX сим�
позиум Российского общества нематоло�
гов с международным участием «Немато�
ды естественных и трансформированных 
экосистем».  

Нематоды, относящиеся ко второму по чис�
лу видов классу царства животных, представ�
лены паразитическими и свободноживущими 
формами. Отдельные виды нематод стали мо�
дельными объектами в современной биологии, 
изучение которых привело к открытию ряда 
фундаментальных биологических закономер�
ностей и механизмов жизнедеятельности орга�
низмов (Нобелевская премия 2002 г. Бренне�
ра, Хорвица и Сальстона присуждена за откры�
тие программируемой клеточной смерти, кото�
рое было сделано на свободноживущей нема�
тоде Caenorhabditis elegans). Можно также от�
метить, что и присвоение двух других нобелев�
ских премий по физиологии и медицине было 
непосредственно связано с Caenorhabditis 
elegans – в 2006 г. за открытие РНК�интерфе�
ренции и в 2008 г. за разработку методов ис�
пользования сигнального протеина с зеленой 
флуоресценцией (GFP). C. elegans был основ�
ным объектом исследований по этим большим 
проектам.  

В нашей стране это направление также ак�
тивно развивается. Накоплен большой теоре�
тический и практический опыт в этой области, 
который активно обсуждается на научных ме�
роприятиях различного статуса в России и за 

рубежом. Исследователи�нематологи являют�
ся членами созданного в 1994 г. Российского 
общества нематологов (РОН), представляюще�
го собой неформальное профессиональное 
объединение всех специалистов, работающих 
в России и СНГ. За прошедший период органи�
зационная работа РОН показала свою несо�
мненную успешность.  

Международные симпозиумы, проводимые 
Российским обществом нематологов, являют�
ся основным форумом нематологов из России 
и стран СНГ. Важность таких симпозиумов, где 
обсуждаются основные вопросы экологии по�
пуляций, филогении и таксономии нематод, 
новые методы их изучения и идентификации, 
прикладные вопросы нематологии, не вызыва�
ет сомнений. В связи с этим в них активно уча�
ствуют исследователи из научных организаций 
РАН, практики из прикладных научно�исследо�
вательских институтов и производственных ор�
ганизаций, педагоги из вузов России, специа�
листы из научных организаций ближнего и 
дальнего зарубежья. К настоящему времени 
уже проведено восемь нематологических сим�
позиумов с активным участием коллег из зару�
бежных стран, что способствует установлению 
тесных рабочих контактов. 

В ходе работы IX Международного немато�
логического симпозиума были рассмотрены 
теоретические и прикладные проблемы совре�
менной нематологии, специалисты ознако�
мились с последними достижениями в различ�
ных областях нематологии. Отдельное внима�
ние на симпозиуме было уделено молодым ис�
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следователям. Они выступили с докладами и 
стендовыми сообщениями о своей научной ра�
боте, обсудили ее результаты с известными 
отечественными и зарубежными специалиста�
ми в данной области, прослушали лекции 
по теоретической нематологии, посети� 
ли практические занятия по прикладной 
нематологии. Особое внимание к молоде� 
жи обусловлено тем фактом, что резко 
сократилось число аспирантов, изучающих 
нематологию. В связи с этим необходима 
широкая просветительская работа среди сту�
дентов, привлечение их к научным исследова�
ниям в области нематологической и смежных 
наук. Оргкомитетом было принято решение в 
рамках симпозиума провести научную школу�
семинар по теоретической и прикладной нема�
тологии для молодых ученых, аспирантов и 
студентов Эколого�биологического учебно�на�
учного центра при ИБ КарНЦ РАН. С ознакоми�
тельными лекциями по различным направлени�

ям исследований нематод и применяемым ме�
тодикам выступили ведущие ученые России. 
Лекции изданы в виде учебно�методического 
пособия «Краткий спецкурс по нематологии». 
Были организованы практические занятия по 
прикладным вопросам нематологии.  

В работе симпозиума приняли участие 
свыше 70 исследователей – нематологов из 
ведущих нематологических центров России, 
стран СНГ и зарубежных стран (Бельгия, Вели�
кобритания, Германия, Египет, Иран, Япония, 
Сербия и др.), 20 студентов, аспирантов, 
молодых ученых. 

Симпозиум является плановым научным ме�
роприятием Отделения биологических наук 
РАН и проведен при финансовой поддержке 
ОБН РАН, программы целевых расходов Пре�
зидиума РАН, РФФИ.  

 
Сопредседатель оргкомитета 

Е. М. Матвеева
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V РОССИЙСКИЙ СИМПОЗИУМ «БЕЛКИ И ПЕПТИДЫ» 
(Петрозаводск, 812 августа 2011 г.) 

 

2011

ПЕПТИДЫ
БЕЛКИ

 
 

Российская академия наук, Президиум 
РАН, Отделение биологических наук РАН, На�
учный совет РАН по биоорганической химии, 
учреждения Российской академии наук: Ин�
ститут биологии Карельского научного цен�
тра, Институт биоорганической химии им. 
академиков М.М. Шемякина и Ю.А. Овчинни�
кова, Петрозаводский государственный уни�
верситет с 8 по 12 августа 2011 г. проводят 
V Российский симпозиум «Белки и пепти�
ды» (380 участников), в рамках которого бу�
дет организована школа молодых ученых (150 
чел.). В 2003 г. по инициативе академиков 
В.Т. Иванова и Н.Ф. Мясоедова была возрож�
дена традиция регулярно проводившихся в 
8090�х гг. прошлого века «пептидных» кон�
ференций. На IV симпозиуме, состоявшемся в 
г. Казани, было принято решение провести 
следующий V симпозиум в г. Петрозаводске. 
Ученые и специалисты из ведущих регионов, в 
которых к настоящему времени активно раз�
виваются инновационные и научно�образова�
тельные процессы (Москва, Санкт�Петербург, 
Казань, Томск, Новосибирск и др.), предста�
вят научные доклады и прочитают лекции для 
студентов, аспирантов и молодых ученых. Те�
матика планируемого мероприятия входит в 
перечень задач, решаемых в рамках ФЦНТП 
«Исследования и разработки по приори�
тетным направлениям развития научно�
технологического комплекса России на 
20072012 гг.» по приоритетному направле�
нию реализации программы «Живые систе�
мы» в разделах критических технологий Рос�
сийской Федерации – «Клеточные техноло�
гии» и «Биомедицинские и ветеринарные 
технологии жизнеобеспечения и защиты 
человека и животных».  

Основная цель симпозиума – ознакомле�
ние с последними достижениями фундамен�
тальных и прикладных исследований в области 
современной химии и биологии белков и пеп�
тидов, а также новыми методами; выявление 
наиболее важных направлений в изучении 
структуры, функционирования и применения 
белков и пептидов; обсуждение возможных пу�
тей внедрения результатов научных исследо�
ваний в практику био� и медицинских техноло�
гий, в том числе при создании новых лекарст�
венных средств; установление более тесных 
контактов между учеными ведущих научных 
центров страны. Кроме того, важная задача 
симпозиума – привлечение молодых ученых к 
активной научной деятельности, повышение их 
профессионального уровня, вовлечение моло�
дых ученых в систему информационного обме�
на, формирование у них навыков представле�
ния результатов и участия в научной дискуссии 
с целью подготовки квалифицированных науч�
но�технических кадров в этой области. В рам�
ках симпозиума планируется интегрировать 
опыт и новые подходы к созданию объектов 
инновационной инфраструктуры при использо�
вании результатов исследований белков и пеп�
тидов в ведущих российских институтах, вузах 
и научно�образовательных центрах.  

Симпозиум организован при финансовой 
поддержке Президиума Российской академии 
наук, Отделения биологических наук РАН, Рос�
сийского фонда фундаментальных исследова�
ний, проект № 11�04�06042. Генеральный спон�
сор симпозиума – ООО «ГЕРОФАРМ» (г. Санкт�
Петербург). Кроме того, спонсорскую помощь 
оказывают ЗАО «Инновационный научно�произ�
водственный центр “Пептоген”» (г. Москва), 
ООО «ПЕПТОС ФАРМА» (г. Москва), ЗАО «ДжиИ 
Хэлскеа» (г. Москва), Санкт�Петербургский 
институт биорегуляции и геронтологии СЗО 
РАМН (г. Санкт�Петербург), ООО «Спектроника» 
(г. Москва). 

Открытие симпозиума состоится 8 августа 
2011 г. в 9.30 в конференц�зале Петрозавод�
ского государственного университета по адре�
су: г. Петрозаводск, пр. Ленина, 33. 

 
Сопредседатель оргкомитета 

Н. Н. Немова
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ 

НИКОЛАЙ НИКОЛАЕВИЧ ТЮТЮННИК 
(к 70�летию со дня рождения) 

 

15 января 2011 г. исполнилось 70 лет заслу�
женному деятелю науки Республики Карелия, 
доктору сельскохозяйственных наук, профес�
сору Николаю Николаевичу Тютюннику.  

Он родился в 1941 г. в с. Петровцы Мирго�
родского района Полтавской области. Еще в 
студенческие годы, обучаясь в Петрозавод�
ском государственном университете, проявил 
интерес к научным исследованиям. Под руко�
водством профессора В.А. Берестова в 1968 г. 
защитил дипломную работу «Особенности бел�
кового, углеводного и жирового обмена у но�
рок, песцов и лисиц». После окончания учебы в 
университете он был направлен на работу в от�
дел звероводства Карельской государствен�
ной опытной станции в качестве научного со�
трудника. В 1972 г. избран по конкурсу в лабо�
раторию физиологии пушных зверей ИБ КФ АН 
СССР. Здесь он окончил заочную аспирантуру 
и в 1974 г. защитил кандидатскую диссерта�
цию «Использование морфологических и био�
химических тестов для оценки питательных 
достоинств применяемых в звероводстве кор�
мов». В 1980–1988 гг. Н.Н. Тютюнник работал 
заместителем директора по научной работе, в 
1988–2008 гг. – заведующим лабораторией 
экологической физиологии животных ИБ 
КарНЦ РАН. В 2002 г. он защитил докторскую 
диссертацию «Физиолого�биохимический ста�
тус организма норок (Mustela vison Schr.) и 
песцов (Alopex lagopus L.) и пути его оптимиза�
ции». 

Основные научные исследования Н.Н. Тю�
тюнника связаны с изучением влияния факто�
ров среды на организм млекопитающих, по�
знанием структурных и функциональных меха�
низмов адаптивных процессов. Разработка 

этого направления крайне важна в отношении 
хищных пушных зверей и грызунов, разводи�
мых в неволе, где условия жизни значительно 
отличаются от природных. Неотъемлемой ча�
стью этих исследований является поиск 
средств обеспечения оптимального функцио�
нирования организма. Под научным руко� 
водством Н.Н. Тютюнника проведены ком�
плексные исследования новых видов кормов и 
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кормовых добавок, изучался минеральный со�
став волосяного покрова, гормональный, энзи�
матический и витаминный статус пушных зве�
рей в норме и патологии. Выявлены законо�
мерности адаптивных перестроек в организме 
хищных пушных зверей в ответ на воздействие 
различных факторов среды. Многолетние ис�
следования явились основой для разработки 
системы мониторинга за состоянием здоровья 
животных, введенных в зоокультуру, и его оп�
тимизации, в том числе и с использованием 
ряда биологически активных веществ.  

Н.Н. Тютюнник является автором более 300 
научных и научно�методических работ. Он по�
лучил три авторских свидетельства и три па�
тента, разработал ряд методических пособий и 
рекомендаций, направленных на совершенст�
вование способов кормления и оптимизацию 
физиологического состояния пушных зверей. 
Практические разработки с его участием были 
представлены на III Московском международ�
ном салоне инноваций и инвестиций 4–7 фев�
раля 2003 г., VII Московском международном 
салоне промышленной собственности «Архи�
мед» в 2004 г., 1�й межрегиональной выставке 
«Инновации Европейскому Северу» в Петроза�
водске в 2005 г., а также в г. Санкт�Петербурге 
на VII Международном форуме «Биотехнология 
и современность» в 2006 г.  

Наряду с научно�исследовательской рабо�
той большое внимание Н.Н. Тютюнник уделя�
ет подготовке научных кадров высшей квали�
фикации и научно�организационной деятель�
ности – под его руководством защищено пять 
кандидатских диссертаций. В течение ряда 
лет он председатель государственной атте�
стационной комиссии Петрозаводского гос�
университета по специальности «Зоотехния», 
руководитель филиала кафедры зоотехнии 
агротехнического факультета ПетрГУ в Ин�
ституте биологии КарНЦ РАН, член Ученого 
совета Института биологии, член Объединен�
ного диссертационного совета по защите 
докторских диссертаций при КГПА – специ�
альности «Биохимия» и «Физиология», ини�
циатор и организатор четырех международ�
ных симпозиумов.  

За плодотворную научную и научно�органи�
зационную деятельность Н.Н. Тютюнник награ�
жден почетными грамотами Совета Министров 
РК, Исполкома Петрозаводского городского 
Совета народных депутатов, КарНЦ РАН и Ми�
нистерства сельского хозяйства Карелии, ме�
далью «Ветеран труда». Ему присвоено почет�
ное звание «Заслуженный деятель науки Рес�
публики Карелия» и ученое звание профессора 
по специальности «Физиология». 

Поздравляем Николая Николаевича с юби�
леем, желаем крепкого здоровья, исполнения 

всех ближних и дальних творческих задумок, 
любознательных и инициативных учеников, 
счастья и надежных друзей! 

В. А. Илюха 
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ва Н. П. Протеолитическая регуляция био�
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мова. Петрозаводск: Карельский НЦ РАН, 
2010. 312 с. Ил. 41. Библиогр. 653 назв. 
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щее издание, основанное на анализе современ�
ной зарубежной, отечественной научной литера�
туры и собственных данных авторов по вопросам 
структурно�функциональной организации, регу�
ляции и биологической роли индивидуальных 
протеаз, протеолитических путей и каскадов. 
Рассмотрена роль указанных белков на различ�
ных уровнях функционирования живого – от мо�
лекулярных процессов до взаимодействия орга�
низма и среды обитания. Уделено внимание ме�
ханизму протеолитической регуляции не только 
в норме, но и при развитии заболеваний, ассо�
циированных с наследственными или регулятор�
ными дефектами протеаз. 

Для исследователей в области биохимии, мо�
лекулярной и клеточной биологии, преподавате�
лей высшей школы, а также может быть рекомен�
дована в качестве учебного пособия для студен�
тов и аспирантов биологических специальностей. 
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research concerning the structural and functional 
organization, regulation and the biological role of 
individual proteases, proteolytic pathways and 
cascades. The role of those proteins in a variety of 
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molecular level to organism/environment 
interaction – is considered. We dwell upon the 
mechanism of proteolytic regulation both in the 
norm and in the case of diseases associated with 
hereditary or regulatory defects in proteases. 
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recommended as a manual for graduate and post�
graduate students of biological disciplines. 
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имеющихся в мировой и отечественной литера�
туре данных о биохимических механизмах адап�
таций морских моллюсков, в особенности на 
уровне липидного состава, к основным факто�
рам окружающей среды. Липиды благодаря 
большому спектру функций, выполняемых в ор�
ганизме, играют важную роль в процессах адап�
тации животных к различным воздействиям сре�
ды обитания. Наиболее подробно изучено влия�
ние температуры на биохимические и физиоло�
гические процессы, происходящие в организме 
у водных животных. Наряду с температурным 
влиянием колебания солености морской воды, 
приливно�отливные циклы и антропогенное воз�
действие являются основными факторами сре�
ды обитания морских животных. Многочислен�
ные исследования зарубежных и российских ав�
торов, представленные в монографии, показа�
ли, что двустворчатые моллюски выработали 
набор адаптаций на различных уровнях органи�
зации к указанным факторам окружающей сре�
ды, при этом модификации липидного состава 
описаны в меньшей степени. Так, практически 
не изучены изменения на уровне запасных ли�
пидов у двустворчатых моллюсков в ответ на 
действие низких концентраций кислорода в 
морской воде, возникающих в прибрежной зоне 
моря во время отлива. Биохимические адапта�
ции в ответ на действие различной солености 
морской воды, в том числе на уровне липидного 
метаболизма, описаны главным образом для 
осморегулирующих организмов, тогда как изу�
чению компенсаторных изменений в составе 
липидов у осмоконформеров, к которым отно�
сятся двустворчатые моллюски Mytilus edulis L., 
посвящено сравнительно мало работ. При изу�
чении влияния одного из основных загрязняю�
щих факторов морской среды обитания – неф�
тепродуктов – основное внимание уделялось 
описанию роли запасных липидных компонен�
тов, хотя известно, что не менее важное значе�
ние в процессах адаптации имеют структурные 
и физиологически активные липидные компо�
ненты. Представленные в монографии собст�
венные экспериментальные данные существен�
но дополняют общие представления о биохими�
ческих механизмах адаптаций на уровне липид�
ного состава у двустворчатых моллюсков к дей�
ствию различной солености морской воды, низ�
ких концентраций кислорода и загрязнению ок�
ружающей среды нефтепродуктами. Кроме то�
го, монография включает подробное описание 
биологии мидии обыкновенной Mytilus edulis L. 
(1758), а также детальное рассмотрение липид�
ного состава беломорских мидий из естествен�
ной среды обитания (в том числе описаны воз�
растные и экологические особенности состава 
липидов), что позволяет всестороннее оценить 
модификации состава липидов Mytilus edulis в 

ответ на действие некоторых факторов окру�
жающей среды. 

 
Fokina N. N., Nefedova Z. A., Nemova N. N. 

Lipid composition of mussels Mytilus edulis L. 
from the White Sea. Effect of some 
environmental factors / Editor�in�Charge 
N. Nemova. Petrozavodsk: Karelian Research 
Centre RAS, 2010. 243 p.  

The book is a review of own experimental 
studies and data published globally and in Russia 
on the biochemical mechanisms of adaptation to 
major environmental factors in marine mollusks, 
particularly at the lipid composition level. Owing to a 
wide range of functions they perform in the 
organism lipids play an essential part in the 
adaptation of animals to various environmental 
impacts. A most thoroughly investigated aspect is 
the effect of temperature on biochemical and 
physiological processes in aquatic organisms. 
Other important environmental factors influencing 
marine organisms, alongside with temperature, are 
fluctuations in seawater salinity, tidal cycles, and 
human impact. Numerous studies by Russian and 
foreign authors mentioned in the book demonstrate 
that bivalves have developed a number of 
adaptations to the stated environmental factors at 
various organizational levels, but modifications in 
the lipid composition are least covered. E.g., 
changes in storage lipids in bivalves exposed to low 
oxygen concentrations in seawater in the littoral 
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zone during ebbing tide have hardly been studied at 
all. Biochemical adaptations in response to 
variations in seawater salinity, including 
modifications in the lipid metabolism, have been 
described mainly for osmoregulating organisms, 
and only relatively few papers dwell upon 
compensatory changes in the lipid composition in 
osmoconformers, such as Mytilus edulis L. The 
focus in studies of a major contaminating factor in 
the marine environment – oil products – has been 
on description of the role of storage lipid 
components, whereas we know that structural and 
physiologically active lipid components are equally 
important for adaptation. The authors’ own 
experimental data presented in the monograph 

much expand the general understanding of the 
biochemical mechanisms of adaptation at the lipid 
composition level in bivalves in response to the 
action of different seawater salinities, low oxygen 
concentrations, and oil pollution. In addition, the 
monograph comprises a detailed description of the 
biology of the blue mussel Mytilus edulis L. (1758), 
as well as thoroughly considers the lipid 
composition of White Sea mussels from their 
natural environment (including an account of the 
age�related and ecological characteristics of the 
lipid composition), so that modifications in the lipid 
composition in Mytilus edulis in response to some 
environmental impacts can be comprehensively 
assessed. 
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(требования к работам, представляемым к публикации  
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук») 

 
 

 
«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публикуют 

результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: 
теоретические и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, 
конференциях и др.), персоналии (юбилеи и даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые 
работы должны содержать новые, ранее не публиковавшиеся данные.  

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

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

Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 
КарНЦ РАН. Телефон (8142) 780109. 

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН и другая полезная информация, включая настоящие Правила, 
доступна на сайте  http://transactions.krc.karelia.ru. 

 
ПРАВИЛА ОФОРМЛЕНИЯ РУКОПИСИ 

Статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и 
отредактированы авторами.  

Статьи должны быть подписаны всеми авторами. 
Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) для серии 

«Экспериментальная биология» не должен превышать: для обзорных статей – 25 страниц, для оригинальных – 
15, для сообщений – 8, для хроники и рецензий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема 
статьи. Рукописи большего объема (в исключительных случаях) принимаются при достаточном обосновании 
по согласованию с ответственным редактором. 

Рукописи присылаются в электронном виде, а также в двух экземплярах, напечатанных на одной стороне 
листа формата А4 в одну колонку через 1,5 интервала (12 пунктов шрифта типа Times New Roman). Размер 
полей: сверху, снизу – 2,5 см, справа, слева – 2,5 см. Все страницы, включая список литературы и подписи к 
рисункам, должны иметь сплошную нумерацию в нижнем правом углу. Страницы с рисунками не нумеруются. 
 
ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ 

Элементы  статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой странице, в 
левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  
ш р и ф т о м ; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м ; полное 
название организации – место 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, то следует отметить арабскими 
цифрами соответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи 
работают в одном 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 экспериментального характера, как правило, должны иметь разделы: ВВЕДЕНИЕ. 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ. РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ. ВЫВОДЫ. ЛИТЕРАТУРА); благодарности; 
литература (с  н о в о й  с т р а н и ц ы ); таблицы (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ); рисунки (н а  о т д е л ь н о м  
л и с т е ); подписи к рисункам (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е ). 
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Н а  о т д е л ь н о м   л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х : фамилия, имя, отчест�
во всех авторов полностью на русском и английском языках; полный почтовый адрес каждой организации 
(страна, город) на русском и английском языках; должности 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*1 и содержать не более 8–10 значащих 
слов.  

АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, содержать только главную информацию статьи, не пре�
вышать объем – 15 строк.  

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ. Ключевые слова или словосочетания отде�
ляются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ должны содержать сведения об объекте исследования с обязательным указанием 
латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрипция геогра�
фических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических величин 
приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количественных дан�
ных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным указанием географиче�
ских координат). 

ИЗЛОЖЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выяв�
лении следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Для фаунистических и флористических работ следует 
указывать место хранения коллекционных образцов. Если в статье приводятся сведения о новых для исследо�
ванной территории таксонах, то желательно и процитировать этикетку. Следует ссылаться на табличный и ил�
люстративный 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 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); Раменская, Андреева, 
1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более), и заключаются в квадратные скобки. При пере�
числении нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, 
Топоров, 1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Рыбаков, 1994; Longman, 2001]. 

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На по�
лях 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 дол�
жен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, 
должны быть пояснены 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 п р е д с т а в л я ю т с я  о т д е л ь н ы м и  ф а й л а м и  с  р а с ш и р е н и е м  T I F F  ( * . T I F )   
и л и  J P G  (н е  в с т р а и в а т ь  в  Word). Графические материалы должны быть снабжены распечатками с 
указанием желательного размера рисунка в книге, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На 
каждый рисунок 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 трансмиссион�
ного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подпи�
сях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при 
публикации рисунков 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 ко�
ординатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физикогеографических объектов 
и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы 
указан участок, увеличенный в крупном масштабе в виде основной карты. 

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы приводи�
мые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллю�
страции). 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 
groenlandicus (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. 
 

*1Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны 
(семейства), к которым относятся объекты исследования. 
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БЛАГОДАРНОСТИ. В этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде�
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ 

Таблица 2. Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах 

Встречаемость видов нематод в 5 повторностях Биотоп  
(площадка) 

Кол�во 
видов  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 – 
незаливаемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг. 
 
ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ 

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