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Аннотация. Изучена динамика жирнокислотного состава и активности ацил-липид-
ных десатураз, содержащихся в почках березы повислой Betula pendula Roth, места 
произрастания которой находятся в контрастных природно-климатических условиях: 
на одной широте – 62° с. ш., но удалены друг от друга более чем на 5 тыс. км в долгот-
ном направлении – 34° в. д. (окрестности г. Петрозаводска) и 130° в. д. (окрестности  
г. Якутска). Установлено, что независимо от места произрастания в зимне-весенний пе-
риод суммарные липиды почек березы повислой характеризовались высоким содержа-
нием ненасыщенных жирных кислот. В то же время выявлены существенные различия 
по составу и соотношению моно-, ди-, триеновых жирных кислот, динамика которых 
в значительной степени зависела как от фазы зимне-весеннего развития растений, так 
и от степени континентальности климата. Показано, что в условиях Карелии во время 
вынужденного покоя (январь–март) в липидах почек березы повислой наблюдается по-
вышенное содержание диеновых, а к началу их распускания (апрель–май) – триеновых 
жирных кислот, тогда как в Якутии в зимне-весенний период устойчиво преобладают 
моноеновые и диеновые жирные кислоты. Одновременно с этим выявлена высокая ак-
тивность ω6- и ω3-десатураз (ответственных за синтез линолевой С18:2 и линоленовой 
С18:3 жирных кислот) в липидах почек березы повислой, произрастающей в Карелии, а 
ω9-десатуразы (катализирующей синтез олеиновой С18:1 жирной кислоты) – в Якутии. 
Высказано предположение, что в условиях многолетней мерзлоты существует взаимос-
вязь между экспрессией генов, контролирующих образование ω9-ацил-липидной десату-
разы, и устойчивостью тканей зачаточных органов в период их внутрипочечного разви-
тия к отрицательным температурам не только воздуха, но и корнеобитаемого слоя почвы. 
По мнению авторов, особенности, выявленные в составе суммарных липидов в почках 
березы повислой в Якутии по сравнению с Карелией, могут рассматриваться как один 
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из дополнительных механизмов, повышающих адаптивный потенциал вида в условиях 
многолетней мерзлоты и позволивший представителям рода Betula L. расширить ареал до 
северной границы распространения древесной растительности.
Ключевые слова: Betula pendula Roth, адаптация, десатуразы, жирные кислоты, сум-
марные липиды, Карелия, Якутия
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Abstract. The dynamics of the fatty acid composition and activity of acyl-lipid desaturases contained 
in the buds of silver birch Betula pendula Roth have been studied. The places of growth of this 
tree are located in contrasting natural and climatic conditions: at the same latitude – 62° N, but 
are separated from each other by more than 5 thousand km in the longitudinal direction –  
34° E (the vicinity of Petrozavodsk) and 130° E (the vicinity of Yakutsk). It has been 
found that, regardless of the place of growth, in the spring-winter period, the total lipids 
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of the buds of silver birch have been characterized by a high content of unsaturated fatty 
acids. At the same time, significant differences have been revealed in the composition of mono-, 
di- and trienoic fatty acids, the dynamics of which have largely depended on both the 
phase of winter-spring plant development and the degree of continentality of the climate.  
It has been shown that in Karelia, during the exogenous dormancy period (January–March), 
an increased content of dienoic fatty acids is observed in the lipids of the buds of silver birch, 
and by the beginning of their breaking (April–May) – trienoic fatty acids, whereas in Yakutia 
in the winter-spring period monoenoic and dienoic fatty acids steadily prevail. At the same 
time, a high activity of ω6- and ω3-desaturases (responsible for the synthesis of linoleic С18:2 
and С18:3 fatty acids) has been detected in the lipids of the buds of silver birch growing in 
Karelia, and ω9-desaturase (catalyzing the synthesis of oleic С18:1 fatty acid) in Yakutia. It has 
been suggested that in permafrost conditions there is a relationship between the expression of 
genes controlling the formation of ω9-acyl-lipid desaturase and the resistance of the tissues of 
primordial organs during their intra-bud development to negative temperatures not only of the 
air, but also of the root-inhabited soil layer. The authors believe that the features identified in 
the composition of total lipids in the buds of silver birch in Yakutia compared to Karelia can 
be considered as one of the additional mechanisms that increase the adaptive potential of the 
species in permafrost conditions and allowing the representatives of the genus Betula L. to 
expand their area to the northern limit of the distribution of woody vegetation.
Keywords: Betula pendula Roth, adaptation, desaturases, fatty acids, total lipids, Karelia, Yakutia
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Введение

Среди многочисленных факторов внешней среды, оказывающих влияние 
на жизнедеятельность растений, 1-е место занимают климатические, основны-
ми из которых являются температура, свет и влажность. Но температура, в отли-
чие от других, – постоянно действующий и всепроникающий фактор, который 
уже в силу этого имеет огромное влияние на все стороны жизнедеятельности 
организмов [12, 32]. Растения, ведущие прикрепленный образ жизни и не спо-
собные поддерживать на постоянном уровне собственную температуру, осо-
бенно зависят от данного фактора. Именно температурные условия во многом 
определяют границы ареалов дикорастущих и культурных растений, а также 
(наряду со светом) сроки начала и/или окончания их активной вегетации в есте-
ственных условиях. Кроме того, по мере продвижения на север температура все 
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более выступает как фактор, ограничивающий видовое разнообразие растений 
и возможность выращивания тех или иных сельскохозяйственных культур. Не 
являются исключением и древесные растения [31], крона которых в отличие от 
травянистых не имеет в зимний период защиты в виде снежного покрова.

Одним из основных компонентов лесных экосистем бореальной зоны, сфор-
мировавшихся на территории Евразии, являются белые березы (род Betula L., секция 
Albae). Они образуют чистые насаждения или входят в состав смешанных лесов, 
поднимаются высоко в горы, участвуют в формировании северной и южной гра-
ниц произрастания древесной растительности. Поэтому представляет большой 
интерес вопрос о том, какие именно защитно-приспособительные механизмы 
определяют высокий адаптационный потенциал вида. Один из них может быть 
связан с особенностями жирнокислотного (ЖК) состава липидов [29, 35]. Так, с 
участием специфических ферментов (ацил-липидных десатураз) происходит уве-
личение степени ненасыщенности липидов, что влечет за собой более рыхлую 
упаковку в липидном бислое мембран, улучшая условия их функционирования 
за счет повышения пластичности и текучести [7, 27]. Кроме того, ЖК входят в 
состав не только структурных, но и запасных липидов, выступая в определенных 
случаях в качестве основного источника энергии для обеспечения метаболиче-
ских процессов в ходе роста и развития растений.

Цель данной работы – изучение ЖК-состава и активности десатураз сум-
марных липидов в почках березы повислой в период ее зимне-весеннего разви-
тия в контрастных по природно-климатическим условиям Карелии и Якутии.

Объекты и методы исследования

Объектом изучения были 30–40-летние деревья березы повислой Betula 
pendula Roth, произрастающие на территории Республики Карелии и Респу-
блики Саха (Якутия). Места сбора образцов располагаются на одной широте –  
62° с. ш., но удалены друг от друга в долготном направлении – 34° в. д. для 
окрестностей г. Петрозаводска и 130° в. д. для окрестностей г. Якутска – бо-
лее чем на 5 тыс. км, что определяет значительные различия территорий по 
природно-климатическим условиям. Карелия относится к зоне умеренно кон-
тинентального климата с переходом к морскому. Средняя температура января 
составляет от –4 до –13 °С, июля – от +12 до +22 °С, осадки – около 500 мм в 
год (рис. 1). Климат Центральной Якутии – резко континентальный. Средняя 
температура января – от –35 до –50 °С, а в отдельные годы в разных районах 
республики – до –60 °С и ниже (зима без возвратных потеплений), июля – от 
+20 до +36 °С. Средняя дневная температура воздуха, превышающая +5 °С, 
устанавливается только к середине мая, а ночные заморозки продолжаются до 
конца месяца, в результате суточные перепады температуры могут достигать 
20 °С. Годовая сумма осадков – 230–270 мм. Дополнительным лимитирующим 
фактором для растений на территории Якутии является многолетняя мерзлота 
(криолитозона). Климатические показатели в период сбора образцов в целом не 
отличались от среднемноголетних.

Материалом для исследования служили почки деревьев, несущие только 
зачаточные органы вегетативных побегов (ауксибласты или брахибласты, соот-
ветственно удлиненные или укороченные побеги) и/или вместе с генеративными 
(женские соцветия), сбор которых проводили индивидуально с 3 (одних и тех 
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же в каждом регионе) деревьев в зимне-весенний период (с января по май), ког-
да жизнедеятельность растений (от вынужденного покоя до начала распускания 
почек) напрямую зависела от действия факторов внешней среды и в первую 
очередь температуры. В каждой биологической повторности (пробе) делалось 
по 3–5 химических повторностей.

Рис. 1. Изменение температуры воздуха (средние многолетние данные) 
по месяцам в окрестностях г. Петрозаводска и г. Якутска

Fig.  1. The change in air temperature (long-term average data) by month   
in the vicinity of Petrozavodsk and Yakutsk

Для экстракции липидов из почек (0,5 г сухой массы) использовали смесь 
хлороформа и метанола (2:1 по объему) с добавлением воды. Метиловые эфи-
ры ЖК получали в результате переэтерификации липидов метанолом в при-
сутствии ацетилхлорида и анализировали на газожидкостном хроматографе 
«Хроматэк – Кристалл-5000 М.1» (Йошкар-Ола, Россия) с использованием 
капиллярной колонки HP-INNOWAX (50 м × 0,32 мм) при температурах (°С): 
термостата – 180 (изотерма), пламенно-ионизационного детектора – 240 и ис-
парителя – 220, а также при скорости газа-носителя (азот) – 50 мл/мин. ЖК 
идентифицировали сравнением времени удерживания со стандартными ЖК 
(Supelko 37 component Fame Mix), а также сопоставлением эквивалентной дли-
ны цепи экспериментально полученных компонентов с известными данными. 
Количественное определение ЖК проводили методом внутреннего стандарта 
(маргариновая кислота). Вычисляли содержание индивидуальных ЖК, а также 
их групп, объединенных по числу двойных связей в углеродной цепочке: насы-
щенные (двойные связи отсутствуют) и ненасыщенные (моно-, ди-, триеновые).

Коэффициент ненасыщенности ЖК (соотношение ненасыщенные/насы-
щенные ЖК) U/S (unsaturated/saturated) и индекс двойной связи DBI (double 
bond index) рассчитывали по формулам [25]:

U/S = ΣU/ΣS;
DBI = ΣPini/100,

где Pi – доля i-й ЖК, %; ni – количество двойных связей в i-й ЖК.
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Об активности ω9-, ω6- и ω3-ацил-липидных десатураз, катализирующих 
введение двойных связей в углеродные цепи, косвенно судили по индексам, 
рассчитанным на основании содержания (% от суммы ЖК) отдельных компо-
нентов ЖК типа С18 по следующим формулам: 

SDR = С18:1 / (С18:0 + С18:1);
ODR = (С18:2 + С18:3) / (С18:1 + С18:2 + С18:3);

LDR = С18:3 / (С18:2 + С18:3),
где SDR, ODR, LDR – стеароил- (stearoyl-desaturase ratio), олеоил- (oleoyl-
desaturase ratio) и линолеил-десатуразные (linoleoyl-desaturase ratio) отношения 
соответственно; С18:0, С18:1, С18:2, С18:3 – содержание стеариновой, олеиновой, ли-
нолевой и линоленовой ЖК соответственно, %.

Относительное содержание воды в почках березы повислой оценивали 
после высушивания их тканей при температуре 105 °C до постоянных значений 
и вычисляли по формуле: ((А − Б) / A)∙100 %, где A, Б – сырая и абсолютно су-
хая массы соответственно.

Обработку данных проводили общепринятыми методами с привлечени-
ем статистического пакета Microsoft Office Excel 2010. В статье обсуждаются 
только величины, которые являются статистически достоверными при p ≤ 0,05.

Результаты исследования и их обсуждение

Исследование показало, что в суммарных липидах почек березы по-
вислой в зимне-весенний период в условиях Карелии содержалось от  
9 до 12 насыщенных и ненасыщенных ЖК, а в условиях Якутии – от 10 до 
16. Их максимальное количество отмечали в период вынужденного покоя (ян-
варь–март), когда температура воздуха устойчиво была ниже 0 °С. С повыше-
нием температуры в апреле число ЖК уменьшилось до 11 независимо от места 
произрастания берез, а в мае достигло минимума (9 и 10 в Карелии и Якутии 
соответственно). Значительные различия обнаружены в соотношении ЖК в за-
висимости от места произрастания растений и фазы их развития. Так, среди 
насыщенных ЖК в липидах преобладала пальмитиновая кислота (С16:0), содер-
жание которой увеличивалось в течение зимне-весеннего периода, но в усло-
виях Карелии в мае ее было в 2–3 раза больше по сравнению с Якутией (20,87 
и 9,11 % от суммы ЖК, или 9,31 и 2,67 мг/г соответственно). Стеариновая ЖК 
(С18:0) в период вынужденного покоя растений зафиксирована в следовых коли-
чествах независимо от места произрастания дерева, но в апреле и мае в услови-
ях Якутии данной ЖК было 2,7 % от суммы ЖК, что почти в 2 раза выше, чем 
в Карелии.

Ненасыщенные ЖК в липидах почек березы повислой характеризовались 
наличием 16 и 18 атомов углерода с разным числом двойных связей, при этом в 
Карелии преобладали линолевая (С18:2) и линоленовая (С18:3) ЖК. В Якутии нена-
сыщенные ЖК оказались более разнообразными за счет изомеров С18, которые 
устойчиво воспроизводились в биологических повторностях, однако их иденти-
фикация требует проведения специальных исследований. В целом в липидах по-
чек березы повислой преобладали ненасыщенные ЖК, сумма которых варьиро-
вала от 75 до 88 % в условиях Карелии и от 85 до 91 % – в Якутии, снижаясь от 
января (вынужденный покой) к маю (начало распускания почек).
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Уменьшение уровня ненасыщенных ЖК и увеличение содержания насы-
щенных в суммарных липидах почек березы повислой в течение зимне-весенне-
го периода отразилось и на показателях U/S и DBI. В частности, первый из них 
был выше в условиях Якутии (в 2 раза), а второй, наоборот, в Карелии (на 10 %) 
(табл. 1). При этом независимо от места произрастания в период от зимы к вес-
не их изменения носили противоположную направленность: U/S снижался (~ в  
1,5 раза), а DBI – немного повышался (~ в 1,1 раза), хотя по значениям оставал-
ся в более узком диапазоне по сравнению с U/S.

Таблица 1

Коэффициенты ненасыщенности ЖК и индексы двойной связи липидов почек 
березы повислой, произрастающей в условиях Карелии и Якутии, по месяцам
The unsaturated coefficients of the fatty acids and the double bond indices of lipids   

in the buds of silver birch growing in Karelia and Yakutia, by month

Место 
произрастания 

Январь–февраль Март Апрель Май
U/S DBI U/S DBI U/S DBI U/S DBI

Карелия 5,28 2,16 5,85 2,22 5,78 2,37 3,48 2,46
Якутия 9,68 1,93 12,39 1,85 9,12 1,97 7,53 2,12

Существенные различия в суммарных липидах почек березы повислой 
выявлены по составу моно-, ди-, триеновых ЖК и их соотношению, которые 
в значительной мере зависели как от степени континентальности климата, так 
и от фазы зимне-весеннего развития растений. Например, в условиях Карелии 
преобладали диеновые (от 26,5 до 48,5 %) и триеновые (24,9 до 43,3 %) ЖК 
(рис. 2, а), но в период вынужденного покоя почти в 2 раза выше была доля дие-
новых, затем с началом сокодвижения (конец марта – начало апреля) они почти 
сравнялись с триеновыми ЖК, а к началу вегетации (май) триеновые превыси-
ли диеновые в 1,6 раза. Содержание моноеновых ЖК в условиях Карелии оста-
валось относительно стабильным, хотя с января по май отмечена тенденция 
к их снижению (с 11,3 до 7,9 %). В составе суммарных липидов почек березы 
повислой в условиях Якутии преобладали моноеновые (от 30,5 до 32,8 %) и 
диеновые (от 36,4 до 41,7 %) ЖК (рис. 2, б). Однако в мае их содержание сни-
зилось, а моноеновые (25,3 %) почти сравнялись с триеновыми (23,4 %) ЖК.

                       а                                                                     б
Рис. 2. Содержание моно-, ди- и триеновых ЖК в суммарных липидах почек 
березы повислой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б)

Fig. 2. The content of mono-, di- and trienoic fatty acids in the total lipids of silver 
birch buds in the winter-spring period in Karelia (а) and in Yakutia (б) 
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Анализ состава ЖК и их динамики в отдельных группах показал следу-
ющее. В условиях Карелии в период отрицательных температур (январь–март) 
в липидах почек березы повислой среди диеновых ЖК преобладала линоле-
вая (около 47 %), а среди триеновых – линоленовая (около 24 %) (рис. 3, а). 
Повышение температуры воздуха (апрель–май) повлекло за собой увеличение 
количества линоленовой ЖК (до 42,3 %) на фоне снижения линолевой (26,5 %). 
Основной ЖК среди моноеновых была олеиновая (6,7 %), доля которой к весне 
уменьшилась в 2 раза.

                       а                                                                     б
Рис. 3. Содержание олеиновой, линолевой и линоленовой ЖК в липидах почек 
березы повислой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б)

Fig. 3. The content of oleic, linoleic and linolenic fatty acids in the lipids of silver birch 
buds in the winter-spring period in Karelia (a) and in Yakutia (б)

В условиях Якутии наблюдалась иная картина. Концентрация олеиновой 
ЖК (около 15 %) здесь была в 2 раза больше по сравнению с Карелией, такое 
превышение сохранялось в течение всего периода исследования (рис. 3, б). Сре-
ди диеновых ЖК преобладала линолевая, доля которой снизилась с февраля по 
апрель (с 22,9 до 19,6 %). Количество триеновых ЖК, представленных в основ-
ном линоленовой, наоборот, с февраля по март существенно увеличилось (с 8,3 
до 23,4 %), но даже в мае их было значительно меньше, чем в Карелии.

Сравнительный анализ активности ω9-ацил-липидной десатуразы пока-
зал, что индекс SDR находился на довольно высоком уровне в липидах почек 
березы повислой независимо от места ее произрастания (табл. 2). В условиях 
Карелии его значения варьировали от 0,80 до 0,83 с января по апрель, снижа-
ясь до 0,76 в мае. В Якутии динамика была сходной, но индекс SDR оказался 
немного выше даже в весенний период (0,85). По мере зимне-весеннего разви-
тия растений наблюдалось увеличение индекса ОDR, но он был существенно 
выше в Карелии (от 0,91 до 0,95), чем в Якутии (от 0,68 до 0,74). Активность 
ω3-ацил-липидной десатуразы в липидах почек березы повислой по мере их 
зимне-весеннего развития увеличилась в 2 раза, однако значения LDR харак-
теризовались как наименьшие и варьировали от 0,34 до 0,61 и от 0,26 до 0,54 в 
Карелии и Якутии соответственно.

Основными факторами окружающей среды, на которые реагируют ли-
ственные древесные растения, приспосабливаясь к сезонным изменениям в го-
дичном цикле в высоких широтах, являются температура и фотопериод [15, 26]. 
Именно ими в значительной степени определяются накопление запасных пита-
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тельных веществ в тканях ствола, прекращение линейного и радиального роста, 
листопад и переход в состояние покоя, наблюдаемые осенью [18, 21, 34], а нача-
ло вегетации в весенний период – главным образом температурой [17].

Таблица 2 

Расчетные индексы, отражающие изменение активности ω9- (SDR), ω6- (ODR)  
и ω3- (LDR) десатураз в липидах почек березы повислой, произрастающей  

в условиях Карелии и Якутии, по месяцам
The calculated indices reflecting the change in the activity of ω9- (SDR), ω6- (ODR) 

and ω3- (LDR) desaturases in the lipids of the buds of silver birch growing 
in Karelia and Yakutia, by month

Индекс 
Январь–февраль Март Апрель Май

Карелия Якутия Карелия Якутия Карелия Якутия Карелия Якутия

SDR 0,80 0,89 0,81 0,96 0,83 0,85 0,76 0,85
ODR 0,91 0,68 0,93 0,69 0,92 0,68 0,95 0,74
LDR 0,34 0,26 0,34 0,29 0,51 0,40 0,61 0,54

В настоящей работе изучение ЖК-состава и активности ацил-липидных 
десатураз суммарных липидов, содержащихся в почках березы повислой, про-
водили в зимне-весенний период. Места ее произрастания – Карелия и Якутия 
различаются по погодно-климатическим условиям, но характеризуются оди-
наковой продолжительностью фотопериода. Логично полагать, что окончание 
периода покоя и весеннее развитие изученных растений здесь определяются 
именно температурой. Например, распускание почек и формирование листовой 
поверхности у березы повислой в Карелии происходит примерно в середине 
мая (рис. 4, а), а в Якутии – в более поздние сроки (рис. 4, б), что, скорее всего, 
обусловлено резкими суточными перепадами температуры воздуха в весенний 
период и отрицательной температурой корнеобитаемого слоя почвы, наблюдае-
мых в условиях многолетней мерзлоты.

Как уже отмечалось, среди механизмов адаптации растений к отрицатель-
ным температурам важная роль отводится увеличению уровня ненасыщенности 
ЖК-состава липидов в клеточных мембранах [7, 8, 33]. Нами показано, что не-
зависимо от места произрастания березы повислой – в Карелии или Якутии – в 
липидах их почек ненасыщенные ЖК преобладают над насыщенными, что гово-
рит о высоком потенциале устойчивости первых к отрицательным температурам 
не только в зимний, но и в весенний период вплоть до начала распускания почек  
(в мае). При этом в условиях Якутии липиды почек характеризовались более вы-
сокими суммой ненасыщенных ЖК и, соответственно, коэффициентом их нена-
сыщенности, но индекс DBI здесь оказался ниже. Возможно, это обусловлено 
большой концентрацией в липидах моноеновых ЖК по сравнению с триеновы-
ми, а также пониженным в 2 раза содержанием пальмитиновой ЖК.

Наличие в липидах линолевой ЖК, которая имеет 2 двойные связи в угле-
родной цепи, также является важным условием для формирования текучести 
мембран [7]. В липидах почек березы повислой, произрастающей в высоких 
широтах, ее максимальная концентрация (47 и 23 % в Карелии и Якутии соот-
ветственно) была зафиксирована в период действия наиболее низких отрица-
тельных температур воздуха, когда растения находились в состоянии вынуж-
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денного покоя. Повышение температуры в весенний период повлекло за собой 
снижение уровня линолевой ЖК (в 1,8 и 1,2 раза в условиях Карелии и Якутии 
соответственно) на фоне увеличения содержания линоленовой ЖК, для синтеза 
которой первая из названых является субстратом. Следует также отметить, что 
в Карелии рост доли линоленовой ЖК в липидах почек березы повислой про-
изошел в 1-й декаде апреля, а в условиях Якутии – только в начале мая, когда 
среднесуточная температура воздуха перешла через 0 °С. Большее накопление 
этой ЖК к началу вегетации, что особенно заметно проявилось в гликолипи-
дах [5], может свидетельствовать в пользу активного формирования мембран 
хлоропластов зачаточных листьев в период их внутрипочечного развития. Как 
правило, линоленовая ЖК снижает вязкость липидного бислоя тилакоидных 
мембран, способствуя тем самым ускорению электронного транспорта в хло-
ропластах (включая фотосистемы ФСII и ФСI) [19]. Важная роль в изменении 
ЖК-состава липидов отводится также аттрагирующей способности зачаточных 
листьев в период их внутрипочечного развития [4, 20], поскольку экспортером 
фотоассимилятов листва березы становится только при достижении 20 % от ее 
общей площади [14].

                      а                                                                               б

Рис. 4. Береза повислая, произрастающая в Карелии (а) и Якутии (б),  
16.05.2023 г.

Fig. 4. The silver birch trees growing in Karelia (a) and Yakutia (б),  
16.05.2023

Регулирование физических свойств мембран осуществляется расти-
тельной клеткой посредством изменения количества двойных связей, за фор-
мирование которых в липидах отвечают десатуразы ЖК (FAD – fatty acid 
desaturase), обеспечивающие появление таких связей в определенных положе-
ниях углеродных цепей, преобразовывая тем самым насыщенные ЖК в нена-
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сыщенные [2, 7]. Появление 2-й и 3-й двойных связей в ненасыщенных ЖК с  
18 углеродными атомами в хлоропластных мембранах происходит с участием 
ω6- (FAD5 и FAD6) и ω3-ацил-липидных (FAD7 и FAD8) десатураз [28, 30].

В зимне-весенний период в суммарных липидах почек березы повис-
лой наблюдали высокую активность ω9-десатуразы (SDR), снижение которой 
отмечали только к началу распускания почек (в мае), но более высокой она 
оставалась в Якутии. По всей вероятности, в условиях многолетней мерзлоты 
в липидах почек березы повислой взаимосвязь между экспрессией генов ω9- 
ацил-липидной десатуразы и устойчивостью тканей к низкой отрицательной 
температуре выше по сравнению с Карелией. Преобладание моноеновых ЖК 
в липидах в условиях Якутии представляется закономерным, поскольку, наря-
ду с другими функциями, они участвуют в передаче сигналов, регулирующих 
более продолжительные здесь, чем в Карелии, процессы клеточной дифферен-
цировки [10] зачаточных органов вегетативных и/или генеративных побегов. 
Это обусловлено тем, что в условиях многолетней мерзлоты замедленное отта-
ивание почвы сдерживает начало деятельности корневой системы и вегетации 
растений в целом.

Анализ индексов ODR и LDR показал, что в условиях Карелии в липидах 
почек березы повислой активность ω6-ацил-липидной десатуразы по сравне-
нию с ω3 была выше в 2,7 раза в период вынужденного покоя (январь–март). 
Весной, с началом распускания почек, экспрессия генов ω3-ацил-липидной 
десатуразы, очевидно, усилилась, о чем свидетельствовало повышение LDR в  
1,8 раза, а уровня линоленовой ЖК – в 1,5 раза. В условиях Якутии эти по-
казатели имели сходную динамику, но их значения были заметно ниже. Рост 
активности ω3-ацил-липидных десатураз (LDR) независимо от места произрас-
тания берез начался уже в апреле, а в мае по сравнению с зимними месяцами 
она выросла в 2 раза. Увеличение содержания линоленовой ЖК в ранневесен-
ний период (март) обнаружено в суммарных липидах хвои ели сибирской Picea 
obovata в условиях Восточной Сибири, что, по мнению авторов [6], обуслов-
лено усилением экспрессии генов FAD7 и FAD8 пластидной ω3-ацил-липид-
ной десатуразы, участвующей в биосинтезе линоленовой кислоты, на фоне 
повышения температуры воздуха. Наблюдаемое в весенний период (особенно 
к началу вегетации) уменьшение доли линолевой ЖК в суммарных липидах 
почек березы повислой, по-видимому, также обусловлено снижением активно-
сти гена FAD6 в хлоропластах зачаточных листьев в связи с изменением тем-
пературы воздуха. Важнейшей десатуразой в нефотосинтезирующих тканях 
высших растений является FAD2, которая локализована в эндоплазматическом 
ретикулуме и катализирует образование 2-й двойной связи в моноеновых ЖК 
[16]. Избирательность действия десатураз, скорее всего, обусловлена особен-
ностями формирования мембран хлоропластов зачаточных листьев в период их 
внутрипочечного развития в весенний период, направленными на повышение 
устойчивости листьев к действию резких перепадов суточных температур, ко-
торые в Якутии наблюдаются до конца мая [8, 9, 22].

В целом полученные нами результаты хорошо согласуются с общепри-
нятой точкой зрения о том, что накопление ненасыщенных ЖК в составе ли-
пидов является одним из важных механизмов, обеспечивающих высокую 
устойчивость растений к отрицательным температурам. Однако определенные 
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различия выявлены в липидах почек березы повислой, произрастающей на од-
ной широте, но в контрастных природно-климатических условиях, посколь-
ку изучаемые территории удалены друг от друга в долготном направлении.  
В частности, в условиях Якутии, где в зимний период наблюдается экстремаль-
но низкая температура воздуха, в суммарных липидах березы повислой среди 
ненасыщенных ЖК преобладают олеиновая и линолевая, тогда как в Карелии –  
линолевая и линоленовая. Возможно, это связано с тем, что фазовый переход 
липидов от гелеобразного состояния к жидкокристаллическому происходит 
при температуре, напрямую зависящей от оводненности тканей. Так, у сосны 
обыкновенной Pinus sylvestris L. в условиях Сибири при допустимом уровне 
обезвоживания структура биомембран в клетках сохраняется в упорядоченном 
состоянии до –40 °С [1]. Береза также способна выживать, существенно снижая 
содержание воды в тканях (до 80 %), тогда как, например, озимые злаки менее 
устойчивы к действию низких температур при обезвоживании (не более 50 %) 
[13]. Согласно нашим данным, в условиях Якутии в период вынужденного по-
коя (февраль–апрель) содержание воды в почках березы повислой составило 
чуть более 30 %, а к началу их распускания (май) существенно увеличилось – 
до 60 % и выше.

Обычно снижение содержания воды в тканях происходит в период осен-
ней подготовки древесных растений к глубокому покою, что способствует 
возникновению сигнала, индуцирующего экспрессию генов, участвующих в 
других биохимических механизмах защиты клеток [23]. Например, в услови-
ях Якутии в зимний период в почках березы повислой синтезируются стрес-
совые белки-дегидрины, которые принимают участие в осмо- и криозащитных 
механизмах при низкотемпературной адаптации древесных растений и могут 
использоваться даже в качестве косвенных маркеров морозоустойчивости рас-
тений [3, 9, 11, 24]. Добавим, что, согласно полученным нами данным, уро-
вень ненасыщенных ЖК и индекс U/S в условиях Якутии были максимальны-
ми (92,5 и 12,4 % соответственно) только в марте, когда температура воздуха 
поднималась до тех значений (в среднем около –20 °С), которые характерны 
для европейской части ареала березы повислой в зимний период. Очевидно, 
что на ЖК-состав липидов вегетативных почек березы определяющее влияние 
оказывают погодные условия, прежде всего температура. Поэтому независимо 
от места произрастания содержание линоленовой кислоты (как в абсолютных, 
так и в относительных единицах) в почках березы повислой положительно кор-
релирует с температурой воздуха, а коэффициент корреляции (по Спирмену) в 
обоих случаях соответствует 1 (при p ≤ 0,95).

Заключение

Результаты исследования позволили выявить как сходство, так и ряд раз-
личий в жирнокислотном составе и активности ацил-липидных десатураз в 
почках березы повислой, места произрастания которой находятся в контраст-
ных по природно-климатическим условиям Карелии и Якутии. Установлено, 
что независимо от места произрастания суммарные липиды характеризуются 
высоким содержанием ненасыщенных жирных кислот, что способствует адап-
тации растений к отрицательным температурам в зимне-весенний период. В то 
же время выявлены существенные различия по составу и соотношению моно-, 
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ди-, триеновых жирных кислот, динамика которых в значительной степени за-
висит как от фазы зимне-весеннего развития растений, так и от степени кон-
тинентальности климата. Показано, что в условиях Карелии в период вынуж-
денного покоя (январь–март) в липидах почек березы повислой наблюдается 
повышенное содержание диеновых, а к началу их распускания (апрель–май) –  
триеновых жирных кислот, что сопровождается снижением индекса ненасы-
щенности жирных кислот и увеличением индекса двойной связи. В условиях 
Якутии в зимне-весенний период устойчиво преобладают моноеновые и диено-
вые жирные кислоты. Одновременно с этим выявлена высокая активность ω6- 
и ω3-десатураз (ответственных за синтез линолевой С18:2 и линоленовой С18:3 
жирных кислот) в липидах почек березы повислой, произрастающей в Карелии, 
а ω9-десатуразы (катализирующей синтез олеиновой С18:1 жирных кислот) –  
в Якутии. Высказано предположение, что в условиях многолетней мерзлоты су-
ществует взаимосвязь между экспрессией генов, контролирующих образование 
ω9-ацил-липидной десатуразы, и устойчивостью тканей зачаточных органов в 
период их внутрипочечного развития к отрицательным температурам не толь-
ко воздуха, но и корнеобитаемого слоя почвы. Некоторые особенности (преоб-
ладание моно- и диеновых жирных кислот, повышенный уровень активности 
ω9-десатуразы и др.), выявленные в составе липидов в почках березы повислой 
в условиях многолетней мерзлоты, очевидно, определяются действием природ-
но-климатических факторов места ее произрастания и могут рассматриваться 
как один из дополнительных механизмов, повышающих адаптивный потенциал 
березы повислой к отрицательным температурам не только воздуха, но и кор-
необитаемого слоя почвы, позволивший представителям рода Betula L. расши-
рить ареал до северной границы распространения древесной растительности.
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