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Впервые изучен жирнокислотный состав полярных липидов, являющихся структурно-функциональной
основой клеточных мембран в почках березы Betula pendula Roth, произрастающей в условиях криолито-
зоны. Установлена важная роль липидного обмена в зимне-весенний период, когда апикальная (верху-
шечная) меристема находится на стадии внутрипочечного развития. Показано, что в данный период в
фосфо- и гликолипидах в почках березы повислой ненасыщенные жирные кислоты преобладают над на-
сыщенными. Однако в условиях экстремально низких температур воздуха (–40°С и ниже) зафиксированы
наименьшие значения показателей индекса двойной связи (DBI) и коэффициента ненасыщенности жир-
ных кислот (U/S). Подъем отрицательных температур в условиях криолитозоны (в марте) до значений, ко-
торые обычно наблюдаются в зимний период на всем протяжении ареала березы повислой (–20°С и вы-
ше), способствует возрастанию уровня ненасыщенности мембранных липидов. Обнаружено, что в фос-
фолипидах преобладают диеновые жирные кислоты, а в гликолипидах – диеновые и триеновые, причем
последние достигают максимальных значений (80.7% от суммы ненасыщенных жирных кислот) к началу
распускания почек. Предполагается, что для сохранения жизнеспособности апикальной (верхушечной)
меристемы в почках березы повислой в специфических условиях криолитозоны сформировались разные
взаимосвязанные адаптивные механизмы, направленные не только на предохранение зачаточных органов
от воздействия резких колебаний суточных температур в весенний период, но и на их защиту зимой в усло-
виях экстремально низких температур (до –60°С), которые не встречаются в других частях ее ареала. Один
из этих механизмов, по-видимому, является неспецифическим и связан с повышением ненасыщенности
жирнокислотного состава, соответствующего жидкокристаллическому состоянию липидов мембран.
Другой адаптивный механизм, вероятно, направлен на защиту клеток от обезвоживания с участием бел-
ков-дегидринов, а также ряда других гидрофильных криопротекторных соединений на фоне повышенной
вязкости мембранных липидов.
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В связи с климатическими изменениями, а также
возросшим антропогенным воздействием на при-
родные объекты, в последние годы все более акту-
альной становится проблема выживания организ-
мов в экстремальных условиях среды, требующая
изучения. Следует подчеркнуть, что выживаемость в
экстремальных условиях древесных растений, по
сравнению с травянистыми, изучена гораздо слабее,
хотя из всех жизненных форм они наиболее требова-

тельны к внешней среде, поскольку имеют много-
летний и продолжительный онтогенез (от десятков
лет до сотен и даже тысяч). Более того, у древесных
растений особо чувствительным органом к воздей-
ствию неблагоприятных факторов (в том числе тем-
пературного) являются почки, несущие зачаточные
листовые пластинки и апикальную (верхушечную)
меристему.

Изучение адаптационной пластичности древес-
ных видов приобретает особую остроту в регионах,
расположенных в пограничной зоне произрастания
древесно-кустарниковой растительности, к кото-
рым относится, например, территория Республики

Принятые сокращения: ГЛ – гликолипиды, ЖК – жирные кис-
лоты, ФЛ – фосфолипиды, DBI – индекс двойной связи; S, U –
соответственно насыщенные и ненасыщенные ЖК, U/S – ко-
эффициент ненасыщенности жирных кислот.

УДК 58.036:57.045
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Саха (Якутия). Здесь, в природно-климатических
условиях Центральной Якутии, главными фактора-
ми, определяющими жизнедеятельность и видовой
состав аборигенной флоры, являются экстремально
низкие температуры (до –60°С) без возвратных по-
теплений в зимний период, а также резкий контраст
дневных и ночных температур в межсезонье. Вместе с
тем, произрастая в условиях многолетней мерзлоты
(криолитозона), древесные растения Якутии приоб-
рели необычайно высокую морозоустойчивость (Бу-
бякина и др., 2011; Татаринова и др., 2017).

В условиях действия низкотемпературного стрес-
са (особенно в случае продолжительного по времени
и экстремального по значениям) первичной мише-
нью у растений, как известно, выступают клеточные
мембраны. Ответная реакция мембран на действие
факторов внешней среды определяется сдвигами их
структурной организации и функциональной актив-
ности благодаря наличию в них рецепторов белко-
вой природы (Чиркова, 2002; Войников и др., 2004;
Титов и др., 2006; Kim et al., 2009; Zhao et al., 2017;
Filek et al., 2017 и др.). Изучение ультраструктурных
изменений, происходящих в растительных клетках
преимущественно у травянистых растений при дей-
ствии низких температур позволило обнаружить рост
размеров хлоропластов и модификацию формы ми-
тохондрий. Зафиксированы также изменения в тила-
коидной системе в виде увеличения высоты гран и
числа тилакоидов (Трунова, 2007; Титов, Таланова,
2011; Yu et al., 2011; Попов и др., 2016; Венжик и др.,
2017; Бабенко и др., 2018). Структурные перестройки
в мембранах под воздействием отрицательных тем-
ператур существенным образом затрагивают и липи-
ды, и их наиболее лабильные компоненты, к кото-
рым относятся жирные кислоты (ЖК). В частности,
увеличение доли ненасыщенных ЖК в фосфолипи-
дах (ФЛ) и гликолипидах (ГЛ) обуславливает более
рыхлую упаковку полиеновых ЖК в липидном бис-
лое, что влечет за собой изменение физических
свойств мембранных липидов, улучшая условия для
их функционирования путем повышения пластич-
ности и текучести (Harwood, 1994; Чиркова, 2002;
Theocharis et al., 2012; Лось, 2014).

Резко континентальный климат Республики Саха
(Якутия), по всей вероятности, способствовал тому,
что в процессе длительной эволюции древесные рас-
тения здесь выработали сложные механизмы биохи-
мической адаптации к экстремально низким темпе-
ратурам, среди которых существенная роль отводит-
ся и метаболизму липидов (Петров и др., 2011;
Петров, 2016; Petrov et al., 2016; Нохсоров, 2017).

Как известно, в Сибири северная граница рас-
пространения древесной растительности образована
лиственницей (Крючков, 1976; Ветчинникова и др.,
2013). Береза повислая (Betula pendula Roth), произ-

растающая в условиях криолитозоны, также нахо-
дится у своих климатических пределов, в связи с чем
данная древесная порода может выступать в каче-
стве природной функциональной модели для изуче-
ния особенностей ее холодовой адаптации.

Цель настоящей работы – изучение жирнокис-
лотного состава мембранных липидов в почках бере-
зы повислой, произрастающей в условиях криолито-
зоны, в зимне-весенний период.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объектом исследования были 30–40-летние дере-

вья восточно-азиатской географической расы бере-
зы повислой Betula pendula Roth, которая рядом ав-
торов (Скворцов, 1977; Schenk et al., 2008; Выводцев,
Тютрин, 2012 и др.) рассматривается в качестве са-
мостоятельного вида – березы плосколистной
B. platyphylla Sukacz. Материалом для исследований
служили почки, несущие зачаточные гофрирован-
ные листовые пластинки и апикальную (верхушеч-
ную) меристему. Сбор почек осуществляли раздель-
но с типичных для данного вида деревьев в 2008–
2013 гг., произрастающих в окрестностях г. Якутска,
(62°15′ с. ш., 129°37′ в. д.) в зимне-весенний период,
когда их развитие – от вынужденного покоя до начала
распускания почек – напрямую зависело от действия
факторов внешней среды и, в первую очередь, темпе-
ратуры. В настоящей работе представлены результаты
изучения жирнокислотного состава липидов в почках
березы повислой, сформированных в 2012–2013 гг.,
которые по погодно-климатическим условиям были
типичными для региона. В табл. 1 приведены темпе-
ратурные параметры погоды за период 2012–2013 гг.
(см.: https://rp5.ru/Архив_погоды_в_Якутске).

Экстракция липидов. Липиды из меристемы почек
экстрагировали смесью хлороформа и метанола в
соотношении 2 : 1 по объему с добавлением воды
(Folch et al., 1957). Разделение липидов на фракции
проводили методом колоночной хроматографии с
использованием силикагеля (Bio-Sil A100-200 меш)
(Кузнецова и др., 2008). В качестве колонки служили
пипетки Пастера длиной 145 мм (Simola, Koskimies-
Soininen, 1984). Фракции липидов извлекали после-
довательно и раздельно: нейтральные липиды – хло-
роформом, гликолипиды – ацетоном, фосфолипи-
ды – метанолом (Piispanen, Saranpää, 2002; Ветчин-
никова и др., 2017). Полноту экстракции отдельных
фракций контролировали путем их порционного
сбора и индивидуального сжигания в концентриро-
ванной серной кислоте с последующим спектрофо-
тометрированием растворов при длине волны 375 нм
(Marsh, Weinstein, 1966).

Метиловые эфиры ЖК получали в результате пе-
реэтерификации липидов метанолом в присутствии
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ацетилхлорида и анализировали на газожидкостном
хроматографе “Хроматэк – Кристалл-5000 М.1”
(Йошкар-Ола, Россия) с использованием капилляр-
ной колонки HP-INNOWAX (30 м × 0.32 мм) при
температурах (°С) термостата (180, изотерма), пла-
менно-ионизационного детектора (240) и испарите-
ля (220), а также при скорости газа-носителя (азот)
50 мл/мин.

Идентификация индивидуальных ЖК. ЖК иденти-
фицировали сравнением хроматографических по-
движностей со стандартными ЖК (Supelco 37 com-
ponent Fame Mix, Германия), а также сопоставлени-
ем эквивалентной длины цепи экспериментально
полученных компонентов с известными длинами
(Сиймер и др., 1971; Nakamura et al., 2014). Количе-
ственное определение ЖК проводили методом внут-
реннего стандарта (маргариновая кислота).

Содержание индивидуальных ЖК. Вычисляли со-
держание индивидуальных ЖК и их групп, объеди-
ненных по числу двойных связей в углеродной це-
почке: моноеновые, диеновые, триеновые. Индекс
двойной связи, или DBI (double bond index), харак-
теризующий степень ненасыщенности липидов и
коэффициент ненасыщенности, или U/S, отражаю-
щий соотношение сумм ненасыщенных ЖК (U – un-
saturated) к насыщенным (S – saturated), рассчитыва-
ли по формулам, предложенным Лайонсом и др.
(Lyons et al., 1964).

Активность ацил-липидных десатураз ω9, ω6 и ω3,
катализирующих последовательно введение двой-
ной связи в углеводородные цепи олеиновой (С18:1),
линолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3) кислот, опре-
деляли как стероил-(SRD), олеил-(ORD) и линоле-
ил-(LRD) десатуразные отношения, рассчитанные

Таблица 1. Изменение значений средней месячной температуры воздуха в окрестностях г. Якутска (2012–2013 гг.) в со-
ответствии с годичным циклом развития березы повислой: от начала заложения почек до их распускания

Примечание. Источник данных: https://rp5.ru/Архив_погоды_в_Якутске

Год, месяц
Температура воздуха, °С

среднемесячная минимальная (дата) максимальная (дата)

2012

Июнь 19.3 4.5 (21.06) 31.8 (18.06)

Июль 21.0 6.0 (24.07) 31.7 (14.07)

Август 14.7 2.8 (21.08; 24.08) 32.2 (02.08)

Сентябрь 8.2 −6.0 (25.09) 23.1 (04.09)

Октябрь −7.3 −23.5 (28.10) 7.1 (01.10)

Ноябрь −28.6 −40.7 (30.11) 3.7 (01.11)

Декабрь −35.4 −44.2 (24.12; 25.12) −24.1 (06.12)

2013

Январь −39.8 −47.2 (04.01) −26.9 (31.01)

Февраль −33.7 −41.6 (03.02) −20.9 (27.02)

Март −20.0 −35.6 (02.03; 11.03) −1.4 (27.03)

Апрель −3.0 −28.3 (02.04) 12.9 (29.04)

Май 10.2 −2.2 (23.05) 22.9 (15.05)
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на основании содержания (% от суммы ЖК) компо-
нентов типа С18: SRD = (С18:1)/(С18:0 + С18:1); ORD =
= (С18:2 + С18:3)/(С18:1 + С18:2 + С18:3); LRD =
= (С18:3)/(С18:2 + С18:3) (Jaworski, Stumpf, 1974; Cartea et al.,
1998; Алаудинова, Миронов, 2009; Розенцвет и др.,
2012).

Содержание воды в почках. После сбора определяли
взвешиванием свежую массу (FW). Сухую массу (DW)
оценивали после высушивания тканей при температу-
ре 105°C до постоянных значений. Содержание воды
вычисляли по формуле: [(FW − DW)/FW] × 100%.

Математическую обработку данных осуществляли
с помощью общепринятых методов вариационной
статистики с использованием пакета программ Mic-
rosoft Excel. Данные трех и более независимых изме-
рений представлены в виде средних арифметических

значений и их стандартных отклонений. В работе
обсуждаются величины, достоверные при Р ≤ 0.05.

В работе использовали: метанол, хлороформ (ООО
НТК Диаэм, Россия), ацетон, гексан (ООО НеваРе-
актив, Россия), силикагель Bio-Sil A100-200 меш
(ООО НеваРеактив, Sigma/Aldrich, США), смесь ме-
тиловых эфиров ЖК Supelco 37 сomponent FAME Mix
(ООО НТК Диаэм, Supelco/Sigma-Aldrich/Германия).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты изучения жирнокислотного состава

мембранных липидов в почках березы повислой, про-
израстающей в экстремально-климатических услови-
ях криолитозоны, приведены в табл. 2. Согласно полу-
ченным данным, полярные липиды ФЛ и ГЛ, выпол-
няющие важнейшую структурно-функциональную
роль в мембранах, в зимне-весенний период в почках

Таблица 2. Доля ЖК в мембранных ФЛ и ГЛ в почках березы повислой, произрастающей в условиях криолитозоны, в
зимне-весенний период

Примечание. В табл. 2–4 приводятся средние значения трех и более независимых измерений.

Жирные кислоты

Доля, % от суммы ЖК

февраль март апрель май

ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ

Насыщенные:

гексадекановая (пальмитиновая); 27.51 26.05 18.63 16.81 21.53 22.94 25.53 20.93

октадекановая (стеариновая); 3.89 9.51 1.32 4.76 1.18 5.92 1.98 3.73

эйкозановая (арахиновая) 0.20 0.64 0 0 0 0.85 0 0.65

Ненасыщенные:

цис-9-гексадекановая (пальмитоолеиновая); 0.54 1.08 1.84 2.06 0.70 1.05 1.84 0.84

неидентифицированная; 16:1(n-5) 0 0 0.41 0 0 0 0 0

гексадекадиеновая; 0 0 0 2.32 0 0 0 0.88

цис-7,10,13-гексадекатриеновая; 0 0 0 3.94 0 0 0 0

цис-6-октадеценовая; 0 0 0 9.16 0 0 0 0

цис-9-октадеценовая (олеиновая); 9.17 10.74 6.84 6.64 7.79 11.88 5.22 4.52

9,12-октадекадиеновая (α-линолевая); 49.63 35.33 58.62 30.49 55.81 33.83 39.15 9.04

9,12,15-октадекатриеновая (α-линоленовая) 9.05 16.65 12.34 23.82 13.01 23.53 26.28 59.42
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березы имеют определенные различия как по составу
ЖК, так и по их содержанию. Всего в ФЛ обнаруже-
но шесть ЖК с длиной цепи 16 и 18 атомов углерода
с разным числом двойных связей или их отсутстви-
ем. Состав ГЛ отличался большим разнообразием:
от 7 до 11 компонентов с числом углеродных атомов
от 16 до 20, включая как насыщенные, так и ненасы-
щенные ЖК, но доля каждой из них зависела от фа-
зы развития растений в зимне-весенний период.

В обоих классах липидов основной уровень насы-
щенных ЖК определяла пальмитиновая кислота
(С16:0), доля которой варьировала от 16.8 до 27.5% от
суммы ЖК. В ГЛ, кроме пальмитиновой, отмечено
довольно высокое содержание стеариновой кислоты
(С18:0) (до 9.5% от суммы ЖК), а также небольшое, но
стабильное присутствие арахиновой кислоты (С20:0)
(около 1% от суммы ЖК). Ненасыщенные ЖК в
почках березы повислой, произрастающей в услови-
ях криолитозоны, как в ФЛ, так и ГЛ, содержали
только 16 и 18 атомов в углеродной цепи. Преоблада-

ющими среди них (по убыванию) были линолевая
(С18:2), линоленовая (С18:3) и олеиновая (С18:1) ЖК, но
их содержания в изученный период были различны.
Например, в ФЛ устойчиво преобладала линолевая
кислота, максимальное содержание которой зафик-
сировано в марте (58.6% от суммы ЖК). Позднее, к
началу распускания почек, в мае, в ФЛ содержание
линолевой кислоты снизилось статистически значи-
мо в 1.5 раза (до 39.2% от суммы ЖК). ГЛ, наоборот,
характеризовались повышенным содержанием ли-
ноленовой кислоты, наибольшее количество кото-
рой обнаружено также к началу распускания почек в
мае (59.4% от суммы ЖК). В этот же период в ГЛ за-
фиксированы наименьшие значения олеиновой и
линолевой ЖК (4.5 и 9.0% от суммы ЖК соответ-
ственно). В целом, содержание и соотношение нена-
сыщенных ЖК в ГЛ по сравнению с ФЛ в бóльшей сте-
пени зависело от фенофазы развития березы повислой
(период покоя или начало вегетации). Дополнительно
заметим, что в зимне-весенний период (февраль-ап-
рель) содержание воды в почках было минимальным и

Рис. 1. Содержание насыщенных и ненасыщенных ЖК в фосфолипидах (а) и гликолипидах (б) в почках березы повислой в
зимне-весенний период в условиях криолитозоны. Здесь и на рис. 2 приведены средние арифметические значения трех и бо-
лее независимых измерений и их стандартные отклонения.
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варьировало в пределах 32–34%. В дальнейшем к на-
чалу вегетации (май) ее количество в тканях стати-
стически значимо увеличивалось почти в два раза
(до 61%).

Исследования показали, что в изученных классах
липидов в почках березы доля ненасыщенных ЖК
преобладала над насыщенными независимо от фазы
их развития в зимне-весенний период (рис. 1). Осо-
бенно заметно это проявилось в марте, когда доля
ненасыщенных ЖК составила 80% и более от суммы
ЖК и в четыре раза превышала сумму насыщенных
ЖК. В свою очередь, высокое содержание ненасы-
щенных ЖК привело к повышению вдвое коэффи-
циента U/S в обоих группах липидов. Об этом же
свидетельствуют данные табл. 3. Следует заметить,
что по сравнению с ФЛ в ГЛ значения U/S оказались
несколько ниже (за исключением фазы распускания
почек в мае), а величина DBI, наоборот, выше во все
изученные месяцы.

Существенные различия в составе ФЛ и ГЛ в поч-
ках березы повислой, произрастающей в условиях
криолитозоны, выявлены также в соотношении мо-
но-, ди- и триеновых ЖК (рис. 2). Например, моно-
еновые ЖК присутствовали в обоих классах мем-
бранных липидов во все фазы зимне-весеннего раз-
вития растений, но к началу распускания почек
(май) их доля достоверно снизилась в 1.5 и даже в 3 ра-
за в ФЛ и ГЛ соответственно. Диеновые ЖК устойчи-
во преобладали в ФЛ (от 54 до 73% от суммы U)
(рис. 2а), а в ГЛ – только в феврале (42–55% от сум-
мы U). Обращает на себя внимание факт, что в ГЛ в
мае доля диеновых ЖК резко уменьшилась (в 4 раза)
на фоне возрастания триеновых ЖК (в 2.5 раза), ко-
торые к началу распускания почек достигли макси-
мальных значений (80.7% от суммы U) относительно
всего периода наблюдений (рис. 2б).

Из полученных данных также следует, что посте-
пенный выход растений из состояния вынужденно-
го покоя сопровождался изменениями в активности
ацил-липидных десатураз (табл. 4), которые обеспе-
чивают последовательное образование двойной свя-

зи в углеводородных цепях ЖК типа С18 (Лось, 2014;
Алаудинова, Миронов, 2009) и, соответственно, от-
ражают динамику в соотношении олеиновой, лино-
левой и линоленовой ЖК. Так, в период экстремаль-
но низких температур (февраль) активность ацил-
липидной ω-9-десатуразы, ответственной за био-
синтез олеиновой кислоты в ФЛ соответствовала 0.7,
а в ГЛ – 0.53. В последующие месяцы ее активность
в обоих классах липидов статистически значимо воз-
растала, но к началу распускания почек в мае снизи-
лась и достигла значений, зафиксированных в фев-
рале. В течение всего изученного периода в почках
березы повислой наибольшей активностью характе-
ризовалась ω-6-десатураза, ответственная за превра-
щение олеиновой кислоты в линолевую: в ФЛ она
варьировала от 0.86 до 0.93, а в ГЛ – от 0.83 до 0.94,
достигая максимальных значений к маю.

Интересные данные получены для ω-3-десатура-
зы, ответственной за введение второй двойной связи:
будучи минимальной по значениям в период экстре-
мально низких температур (0.15 и 0.32 в ФЛ и ГЛ соот-
ветственно), ее величина к началу распускания почек
березы возросла в 2.7 раза независимо от класса мем-
бранных липидов и составила, например, в ГЛ 0.87.

ОБСУЖДЕНИЕ

Для поддержания в зимний период оптимального
уровня жизнеспособности древесных растений,
произрастающих в условиях экстремального клима-
та, и обеспечения их дальнейшей вегетации суще-
ственное значение имеет формирование устойчивой
структуры клеточных мембран. Значительная роль в

Таблица 4. Изменение сезонной активности ацил-липид-
ных десатураз отдельных классов липидов в почках бере-
зы повислой в зимне-весенний период в условиях крио-
литозоны

Примечание. SRD, ORD, LRD – стероил-, олеил- и линолеил-
десатуразные отношения, соответствующие последовательному
введению двойной связи в углеводородные цепи олеиновой
(С18:1), линолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3) кислот, катали-
зируемому ацил-липидными десатуразами ω9, ω6 и ω3 соответ-
ственно.

Ацил-липидные 
десатуразы

Месяцы

февраль март апрель май

ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ ФЛ ГЛ

ω-9 (SRD) 0.70 0.53 0.84 0.58 0.87 0.67 0.72 0.55

ω-6 (ORD) 0.86 0.83 0.91 0.89 0.90 0.83 0.93 0.94

ω-3 (LRD) 0.15 0.32 0.17 0.44 0.19 0.41 0.40 0.87

Таблица 3. Значения коэффициентa ненасыщенности жир-
ных кислот (U/S) и индексa двойной связи (DBI) отдельных
групп липидов, содержащихся в почках березы повислой в
зимне-весенний период в условиях криолитозоны

Группа
липидов

Месяцы

февраль март апрель май

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

Фосфолипиды 2.16 1.99 4.01 2.04 3.41 2.06 2.63 2.27
Гликолипиды 1.76 2.08 3.64 2.13 2.37 2.15 2.95 2.74
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этих процессах отводится жирнокислотному составу
мембранных липидов зимующих органов и особенно
почек, поскольку именно в них эмбриональные орга-
ны и ткани длительное время находятся в условиях
сверхнизких отрицательных температур (до –60°С и
ниже).

Исследования показали, что в условиях Респуб-
лики Саха (Якутия) у березы повислой вегетативные
почки закладываются в начале лета в год, предше-
ствующий их вегетации, и полностью формируются
к началу наступления периода глубокого покоя в
сентябре. Зимний период зачаточные листовые пла-
стинки и апикальная меристема переносят во внут-
рипочечном состоянии, а их распускание происхо-
дит следующей весной, в условиях криолитозоны –
в первой половине мая. Наблюдаемые здесь сезон-
ные изменения погодных условий, включающие
низкие температуры в зимний период и (или) их рез-
кие суточные перепады весной (см. табл. 1), как пра-
вило, оказывают негативное воздействие на листо-
вые пластинки и апикальную меристему побегов в
период их внутрипочечного развития.

Известно, что адаптация растений к гипотермии за-
висит от способности растений сохранять жидкостные
свойства мембран, в том числе, за счет увеличения до-
ли ненасыщенных ЖК. При снижении температуры
происходит фазовый переход липидов мембран из
жидкокристаллического состояния в гелеобразное и
сопутствующее этому переходу возрастание вязкости
бислоя. Помимо этого, у морозоустойчивых растений
активируется синтез криопротекторов – гидрофиль-
ных белков, моно- и олигосахаров (Kosova et al., 2010).

Нами показано, что в мембранных липидах в поч-
ках березы повислой в зимне-весенний период
(вплоть до начала их распускания) доля ненасыщен-
ных ЖК преобладала над насыщенными (см. рис. 1).
В их составе как в ФЛ, так и ГЛ, преобладали поли-
ненасыщенные ЖК линолевая и линоленовая, кото-
рые обусловили высокие значения DBI и U/S (см.
табл. 3), что свидетельствует о значительном потен-
циале морозоустойчивости березы повислой. При-
веденные данные позволяют полагать, что биосин-
тез полиненасыщенных ЖК в составе мембранных
липидов в природных условиях Центральной Яку-
тии является одним из адаптационных механизмов,
формирующих высокую криоустойчивость древес-
ных растений. Вместе с тем, исследования показали,
что в феврале, когда здесь наблюдаются устойчиво
низкие отрицательные температуры воздуха, в мем-
бранных липидах обнаружены наиболее низкие за
изученный период значения суммы ненасыщенных
ЖК (в среднем около 65% от суммы ЖК), которые
лишь вдвое превышали сумму насыщенных. При
этом также зафиксированы минимальные значения
не только отношения U/S (2.16 и 1.76 – в ФЛ и ГЛ со-

ответственно), но и индекса DBI (1.99 и 2.08 – в ФЛ
и ГЛ соответственно). Это в определенной мере про-
тиворечит утвердившемуся к настоящему времени
мнению о том, что низкотемпературная устойчи-
вость растений в значительной степени обусловлена
жидкокристаллическим состоянием липидных мем-
бран, для которого характерна повышенная концен-
трация ненасыщенных ЖК (Трунова, 2007; Демин
и др., 2008; Theocharis et al., 2012). Вероятно, в усло-
виях криолитозоны в период экстремального низких
отрицательных температур, начиная уже с ноября, в
почках березы повислой происходят физико-хими-
ческие модификации молекулярной организации
мембран, при которых механизмы компенсации,
связанные с низкотемпературной индукцией экс-
прессии генов десатураз, не включаются.

Известно, что температура фазового перехода ли-
пидов от гелеобразного состояния к жидкокристал-
лическому зависит также от содержания воды в си-
стеме: при минимальной оводненности тканей ли-
пиды могут находиться в упорядоченном состоянии
даже при критически низкой температуре. В литера-
туре имеются сведения о том, что в зимний период
береза может терять до 80% воды (Колупаев, 2016),
тогда как, например, озимые злаки при заморажива-
нии менее устойчивы к обезвоживанию (не более
50%) (Трунова, 2007). Добавим, что одним из путей
адаптации растений к низким температурам являет-
ся такое изменение состояния воды в клетках, при
котором обеспечивается минимизация опасных для
клетки последствий ее внутри- и внеклеточной кри-
сталлизации, в том числе, и связанного с этими про-
цессами обезвоживания клеток и клеточных струк-
тур. В частности, по данным Алаудиновой и соавто-
ров (Алаудиновa и др., 2007; Алаудинова, 2011), у
ряда хвойных пород в условиях Сибири при опреде-
ленном уровне обезвоживания клеток структура
биомембран становится нечувствительной к темпе-
ратурному воздействию в зимний период, причем
снижение оводненности, как правило, начинается
уже в середине сентября, т.е. задолго до наступления
холодов. Кроме того, вплоть до –40°С в клетках ме-
ристематических тканей хвойных в условиях вне-
клеточного и внеорганного льдообразования сохра-
няется жидкая фаза воды. Возможно, в период под-
готовки древесных растений к зиме в их тканях
снижается уровень содержания воды, который при-
водит к формированию сигнала, индуцирующего
экспрессию генов, участвующих в других разнооб-
разных биохимических механизмах защиты клеток
(Karlson et al., 2003). Например, в почках березы по-
вислой в условиях экстремального климата криоли-
тозоны синтезируются стрессовые белки-дегидри-
ны, что позволяет использовать их даже в качестве
непрямых маркеров морозоустойчивости (Kosova
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et al., 2010; Бубякина и др., 2011; Татаринова и др.,
2011, 2013, 2018; Пономарев и др., 2014).

Дальнейший подъем температуры от экстремаль-
но низких значений до тех, которые обычно наблюда-
ются практически на всем протяжении ареала березы
повислой в зимний период (в среднем около –20°С),
способствует возрастанию ненасыщенности жирно-
кислотного состава липидов и восстановлению жид-
костных свойств мембран. В условиях криолитозо-
ны такие значения температуры, как правило, на-
блюдаются только в марте. К этому периоду в наших
исследованиях значение величин U/S и DBI достиг-
ли максимальных: в ФЛ они составляли соответ-
ственно 4.01 и 2.04, а в ГЛ – 3.64 и 2.13 соответствен-
но. При этом ненасыщенные ЖК, по всей вероятно-
сти, определяли уровень вязкости мембран, а
насыщенные – выполняли субстратную и (или)
энергетическую роль.

Согласно нашим данным, увеличение содержа-
ния воды в тканях почек березы повислой в условиях
Центральной Якутии обычно наблюдается при ми-
нимальной температуре воздуха около 0°С. С ее по-
вышением в среднем до 5°С (к началу распускания
почек в мае) уровень воды в клетках может превы-
шать зимний уже в вдвое (Пономарев и др., 2014).
Вместе с тем, в апреле меристемы почек еще облада-
ют определенной устойчивостью, достаточной для
того, чтобы выдержать понижение температуры
примерно до –20°С (Татаринова и др., 2011). Ско-
рость накопления двойных связей ЖК на этом этапе
происходила менее интенсивно, но значимо увели-
чивалась к началу распускания почек, что особенно
наблюдалось для ГЛ.

Анализ динамики отдельных ЖК обнаружил раз-
личия в содержании олеиновой кислоты (С18:1), ко-
торая может оказывать влияние на функциональное
состояние мембран растений, поскольку является
субстратом для синтеза ди- и триеновых (линолевой
и линоленовой) ЖК (Лось, 2005). Структурно-функ-
циональная роль и локализация мембранных липи-
дов в клетках, как известно, значительно различают-
ся. Так, ФЛ являются ключевыми компонентами
плазмалеммы и других непластидных эндомембран,
а из ГЛ построены мембраны хлоропластов. Наи-
большие количества олеиновой кислоты наблюдали
во фракции ГЛ, где она достигла 11.9% от суммы ЖК.
И это неслучайно, поскольку образование олеино-
вой кислоты происходит в строме хлоропластов
(Лось, 2001). У березы повислой с началом распуска-
ния почек, сопровождающегося разворачиванием
ранее гофрированной листовой пластинки, в ГЛ на-
блюдалось резкое снижение содержания олеиновой
кислоты на фоне значительного возрастания лино-
леновой. Десатурация линолевой кислоты в линоле-
новую обусловлена, вероятно, мембранными меха-

низмами, обеспечивающими повышение устойчи-
вости меристематических тканей к резким суточным
колебаниям температуры в условиях криолитозоны.
Не исключено также, что подобные структурные пе-
рестройки могут происходить в тилакоидных мем-
бранах хлоропластов при формировании зачаточных
листьев в связи с их аттрагирующей активностью пе-
ред началом распускания почек (Hugly, Somerville,
1992; Венжик и др., 2017).

Снижение доли олеиновой кислоты в ФЛ по мере
весеннего развития почек березы повислой свиде-
тельствует о повышении активности ацил-липид-
ных мембранных десатураз ω6 и ω3, ответственных за
введение в углеводородную цепь ЖК второй и третьей
двойной связи (Лось, 2005; Чиркова, 1997). В резуль-
тате, к началу вегетации в почках березы повислой в
ФЛ и ГЛ индекс LRD увеличился в 2.6 и 2.7 раза соот-
ветственно, олеиновая кислота не накапливалась, а
превращалась в линолевую, а в мае – в линоленовую
кислоту, придавая биологическим мембранам бóль-
шую текучесть и устойчивость к воздействию низких
температур (Демин и др., 2008). По мнению ряда ав-
торов, это может быть обусловлено высокой актив-
ностью ряда ферментов, ингибирующих синтез оле-
иновой кислоты при формировании листовой пла-
стинки (Kannangara et al., 1973).

Сравнительный анализ олеил-(ORD: 0.83–0.94) и
линолеил-(LRD: 0.32–0.87) десатуразных отноше-
ний показал, что при экстремально низких темпера-
турах воздуха в феврале в почках березы повислой по
значениям активность ω6-ацил-липидная десатура-
зы выше по сравнению с ω3-ацил-липидной десату-
разой, особенно ярко это заметно в ФЛ. Однако вес-
ной экспрессия генов ω3-ацил-липидной десатура-
зы усиливается, о чем свидетельствует значительное
увеличение LRD и накопление линоленовой кисло-
ты в обоих классах полярных липидов и особенно в
ГЛ. Наряду с этим в процессе развития почек березы
повислой в изученных классах липидов сохранялась
высокая активность ω9 (SRD) (до 0.87 и 0.67 в ФЛ и
ГЛ соответственно) даже в апреле, при этом наи-
меньшие ее значения зафиксированы в феврале
(0.70 и 0.53 в ФЛ и ГЛ соответственно). Очевидно, в
условиях криолитозоны такая динамика SRD может
свидетельствовать о наличии взаимосвязи между
экспрессией генов ацил-липидной ω9-десатуразы,
участвующей в биосинтезе олеиновой кислоты, и ме-
ханизмами низкотемпературной устойчивости. В при-
родно-климатических условиях Якутии такой уровень
устойчивости обеспечивает сохранение жизнеспособ-
ности меристематических тканей почек к действию
отрицательных или низких положительных темпе-
ратур, которые часто наблюдаются здесь в весенний
период.
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Избирательность действия десатураз, по всей ве-
роятности, обусловлена особенностями развития
меристематических тканей при формировании фо-
тосинтетического аппарата в почках в весенний пе-
риод. В условиях Якутии к середине мая дневная
температура воздуха, как правило, достигает 5°С, а в
последние дни месяца может превышать 20°С. Од-
нако ночью бывают заморозки до –10°С. Повышен-
ное содержание линоленовой кислоты в ГЛ почек
березы повислой перед началом их распускания бы-
ло обнаружено нами ранее в условиях Республики
Карелия (Ветчинникова, 2005).

Таким образом, в условиях климата криолитозо-
ны у березы повислой выявлены особенности в жир-
нокислотном составе мембранных липидов в почках
в зимне-весенний период. Высказано предположе-
ние, что в специфических условиях произрастания
для сохранения жизнеспособности апикальной
(верхушечной) меристемы в почках у данного вида в
липидном обмене сформировались разные, но взаи-
мосвязанные адаптивные механизмы, направлен-
ные как на предохранение зачаточных органов от
воздействия низких температур (–20°С) весной в
марте–апреле, и возвратных заморозков в мае–
июне, но и на их защиту от экстремально низких
температур (–40°С и ниже), которые наблюдаются
здесь в зимний период и не встречаются в других ча-
стях ее ареала. Показано, что один из механизмов
носит неспецифический характер и связан с повы-
шенным уровнем ненасыщенности состава ЖК,
обеспечивающего жидкокристаллическое состоя-
ние мембранных липидов. Он способствует успеш-
ному прохождению вынужденного покоя и подго-
товке зачаточных органов к внепочечному разви-
тию. Другой возможный механизм направлен на
защиту клеток от обезвоживания путем стабилиза-
ции водного баланса в тканях за счет, например, воз-
растания уровня гидрофильных белков-дегидринов
(Бубякина и др., 2011; Татаринова и др., 2011, 2013,
2018; Пономарев и др., 2014) на фоне повышенной
вязкости мембранных липидов. Наличие жидкокри-
сталлического состояния за счет повышенной степе-
ни ненасыщенности ЖК липидов обеспечивает
функционирование мембран в период, предшеству-
ющий вегетации, стимулируя активизацию работы
ферментов. Тогда как транспортные процессы, воз-
можно, могут протекать и при гелеобразном состоя-
нии мембран во время покоя растений, поддерживая
жизнеспособность березы повислой при экстре-
мально низких температурах воздуха в условиях
криолитозоны в зимний период. Такие биохимиче-
ские механизмы, по-видимому, позволили березе
повислой приспособиться к экстремальным услови-
ям криолитозоны и расширить ареал мест ее произ-
растания до северных границ распространения дре-

весной растительности, которая от Урала до Чукот-
ки образована лиственницей.
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FATTY ACID COMPOSITION OF MEMBRANE LIPIDS IN SILVER BIRCH BUDS 
IN THE CRYOLITHIC ZONE

L. V. Vetchinnikovaa, *, T. D. Tatarinovab, O. S. Serebryakovaa, A. A. Perkb, A. G. Ponomarevb, M. K. Ilynovaa, 
N. E. Petrovaa, and I. V. Vasilievaa

aForest Research Institute, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910 Russia
bInstitute for Biological Problems of Cryolithozone, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yakutsk, 677980 Russia

*e-mail: vetchin@krc.karelia.ru

The fatty acid composition of polar lipids, which are the structural and functional framework of cell membranes in
the buds of Betula pendula Roth growing in cryolithic zone, was studied for the first time. Lipid metabolism has been
found to play a major role in the winter-spring season, when the apical meristem is developing within the bud. At
this stage, phospholipids and glycolipids in birch buds feature a prevalence of unsaturated over the saturated fatty
acids. Under extremely low air temperatures (–40°С or lower), the double bond index (DBI) and the degree of un-
saturation (U/S) were the lowest. A rise of negative air temperatures in the cryolithic zone to the winter-season val-
ues common for the entire silver birch range (–20°С and higher) (as a rule, happening in the cryolithic zone in
March) causes a rise in the degree of unsaturation of membrane lipids. Phospholipids demonstrated a prevalence of
dienoic fatty acids, whereas in glycolipids it was dienoic and trienoic acids, the latter reaching a maximum (80.7%
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of total unsaturated fatty acids) by the onset of bud break. It is hypothesized that to secure the viability of the apical
meristem in silver birch buds under the specific conditions of the cryolithic zone, two interrelated adaptive mecha-
nisms had been formed, designed not only to protect the primordia against the sharp daily temperature f luctuations
in the spring season, but also to safeguard them under exposure to extremely low winter temperatures (up to –60°С),
which do not occur elsewhere in the species range. One of these mechanisms appears to be non-specific, and is as-
sociated with a shift toward a more unsaturated fatty acid composition, corresponding to a liquid crystal state of
membrane lipids. The other adaptive mechanism probably protects the cells against dehydration through involve-
ment of dehydrins as well as a number of other hydrophilic cryoprotectants in combination with elevated membrane
lipid viscosity.

Keywords: cryolithic zone, Betula pendula, buds, glycolipids, phospholipids, fatty acids
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