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Приведены результаты физиолого-биохимических исследований почек лиственницы сибирской 
при выращивании в таежной зоне Республики Коми. Показано, что смена фенологического 
состояния лиственницы сибирской в период покоя и при переходе к вегетации сопровождает-
ся значительной перестройкой метаболизма. В осенне-зимний период в почках лиственницы 
сибирской синтезируется значительное количество криопротекторных соединений, таких как 
растворимые сахара, растворимый белок, свободные аминокислоты. Установлено высокое со-
держание в этот период (около 60% суммы всех жирных кислот) ненасыщенных жирных кислот 
(ЖК), в основном линолевой и олеиновой. С началом сокодвижения отмечалось постепенное 
увеличение содержания сахаров и растворимого белка с их максимумом в конце апреля. Весной 
существенно изменялся жирнокислотный состав почек, в значительной степени сократилось 
содержание ненасыщенных и возросла роль насыщенных ЖК, что свидетельствует об активи-
зации синтаз жирных кислот, конечный продукт действия которых – пальмитиновая кислота. 
Оводненность почек и доля замерзающей воды к декабрю уменьшились соответственно до 45 и 
16%. Низкое содержание воды и наличие значительной доли незамерзающей воды позволяют 
говорить о формировании вполне достаточной криорезистентности тканей почек лиственни-
цы к низким отрицательным температурам осенне-зимнего периода. Показано, что биохими-
ческие изменения в почках при адаптации к низким температурам в первую очередь направле-
ны на изменение состояния воды, при котором ее фазовые переходы становятся относительно 
безопасными. 

Ключевые слова: лиственница сибирская, растворимые углеводы, белок, свободные аминокислоты, жирные 
кислоты, оводненность, фенологическое состояние.
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Подзона средней тайги на европейском севе-
ро-востоке России характеризуется умеренно-кон-
тинентальным климатом с холодной и продолжи-
тельной зимой. Частое вторжение арктических масс 
воздуха сопровождается резкими похолоданиями, 
при которых температура воздуха может опускать-
ся до –40оC. Начало безморозного периода со сред-
ней суточной температурой выше 0оC наступает  
в середине апреля, а переход через +5оС наблюда-
ется в начале мая. Возврат холодов и заморозки от-
мечаются вплоть до середины июня.  Однако замет-
ное потепление климата в Северном полушарии 

может довольно сильно влиять на метаболизм дре-
весных растений, скорость прохождения фенофаз, 
сроки роста и размножения (Alberto et al., 2013). 
Одним из возможных проявлений такого воздей-
ствия является уменьшение глубины зимнего по-
коя растений, что приводит к преждевременному 
выходу из состояния покоя в зимнее время при 
кратковременных оттепелях и усыханию.

Под зимним покоем понимается определен-
ное физиологическое состояние древесных расте-
ний, при котором растение способно противосто-
ять низким отрицательным температурам воздуха  
и почвы. Переход в это состояние происходит осе-
нью при наступлении холодов и сопровождается 
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комплексом структурных и функциональных пе-
рестроек, обеспечивающих их сохранение в осен-
не-зимний период (Sakai, 1979; Туманов, 1979; 
Feurtado et al., 2004; Duan et al., 2007). 

Лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) –  
крупное хвойное дерево высотой 20–30 м. В от-
личие от большинства хвойных деревьев, явля-
ющихся вечнозелеными породами, лиственница 
сбрасывает осенью всю свою листву. На севере 
европейской части России естественные листвен-
ничные леса встречаются в виде отдельных урочищ 
и куртин, начиная от восточных берегов Онежско-
го озера в Карелии, Белого моря на территории Ар-
хангельской области и в Республике Коми. Общая 
площадь лесов с доминированием лиственницы 
в Республике Коми составляет около 300 тыс. га 
(Леса Республики Коми, 1999). 

Лиственницы – быстрорастущие, светолюби-
вые породы, одни из самых морозоустойчивых 
хвойных растений, переносят морозы до –70°С. 
Однако молодые побеги могут повреждаться при 
резком понижении температуры воздуха весной 
(Паутова, 2011). Особо чувствительны к низким 
температурам меристематические ткани почек. Это 
относится даже к такому холодоустойчивому виду, 
как лиственница сибирская. Оценка состояния по-
коя, морозостойкости лиственницы сибирской на 
основе изучения сезонных изменений пигментно-
го комплекса, температуры замерзания воды, ово-
дненности, содержания свободной и связанной 
воды и ряда биохимических показателей в вегета-
тивных почках представляет теоретический и прак-
тический интерес.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проведены в подзоне средней 
тайги в Республике Коми. Климат территории уме-
ренно-континентальный со средней температурой 
июля +17.5°C и января –14.2°C. Общее количество 

осадков составляет 620 мм в год. Вегетационный 
период длится в среднем 140 дней, с середины мая 
до конца сентября. В годовой динамике температур 
в районе исследований четко выражен достаточно 
продолжительный холодный период, когда пре-
обладают отрицательные температуры и активная 
жизнедеятельность растений невозможна (по дан-
ным гидрометеорологической станции г. Сыктыв-
кара (индекс ВМО 23804), полученным на ресурсе 
“Расписание погоды” (https://rp5.ru)). 

Физиолого-биохимические исследования про-
водили в 2020–2021 гг. Объектом исследования яв-
лялись деревья лиственницы сибирской в возрасте 
20 лет, выращенные из семенного материала в пи-
томнике, расположенном в окрестностях г. Сык-
тывкара. Материалом для исследования являлись 
боковые почки, расположенные на удлиненных 
побегах (ауксибластах).

Почки лиственницы сибирской отбирали  
в конце октября – начале ноября и в конце мар-
та – начале апреля с 10 деревьев, с 20–30 побегов 
текущего года жизни на высоте 1.5 м. Вегетативная 
почка состоит из меристематической зачаточной 
оси, оканчивающейся конусом нарастания, и за-
чаточных листьев разного возраста, расположен-
ных друг над другом на этой оси. Наружные листья 
почки представляют собой специализированные 
почечные чешуи, выполняющие защитные функ-
ции (рисунок).

Определение температуры кристаллизации 
и доли замерзшей воды в почках проводили на 
дифференциальном сканирующем калориметре  
DSC– 60 Shimadzu (Япония). С помощью про-
граммного обеспечения для DSC-60 ТА 60 Version 
1.33 определяли начало фазового перехода “вода –  
лед”. По площади экзотермического пика с ис-
пользованием коэффициента удельной теплоты 
кристаллизации воды (330 Дж/кг) рассчитывали 
количество воды, претерпевшей фазовый переход. 

Рис. Вегетативные почки лиственницы сибирской: а – 12.02.2020; б – 01.03.2021.
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Оводненность тканей оценивали по разности 
сырой и сухой массы образцов и выражали в про-
центах. Полученные количественные значения 
фракций воды в тканях выражали в долях по от-
ношению к общему содержанию воды (Малышев, 
2021). 

Для биохимических анализов почки фиксиро-
вали жидким азотом и высушивали лиофильно. 
Содержание фотосинтетических пигментов опре-
деляли в ацетоновой вытяжке на спектрофотоме-
тре UV-1700 (Shimadzu, Киото, Япония) при дли-
нах волн 662 и 644 нм – хлорофиллы и 470 нм –  
каротиноиды. 

Растворимые углеводы определяли в лиофиль-
но высушенном материале методом ГЖХ (Михович  
и др., 2017), общий азот, углерод – с помощью эле-
ментного CHNS-O анализатора EA-111 (Италия). 

Растворимый белок определяли по M.M. Brad-
ford (1976). В качестве стандарта использовали бы-
чий сывороточный альбумин. 

Определение свободных аминокислот проводи-
ли на аминокислотном анализаторе AAA-400 (Че-
хия) в системе литиевых буферов. Идентификацию 
и количественное содержание аминокислот в ис-
следуемых образцах рассчитывали по результатам 
разделения стандартной смеси аминокислот. 

Жирные кислоты определяли в виде их метило-
вых эфиров после проведения кислотного метано-
лиза липидов с последующей этерификацией вы-
делившихся кислот. Количественное определение 
индивидуальных кислот проводили методом вну-
треннего стандарта. Погрешность измерения со-
держания кислот для доверительной вероятности 
P = 0.95 составляет 15–20%. На сегодняшний день 
существует практика косвенной оценки активно-
сти жирнокислотных ацил-липидных мембран-
ных ω9, ω6 и ω3 десатураз, на основании состава 
жирных кислот мембранных липидов (Романова и 
др., 2016; Берестовой и др., 2019). Оценку активно-
сти мембранных ω9, ω6 и ω3 десатураз, катализи-
рующих введение двойных связей в углеводород-
ные цепи олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2) 
и линоленовой (С18:3) кислот посредством сте-
ароил- (SRD), олеил- (ORD) и линолеил- (LDR) 
десатураз, рассчитывали, как описано в работах  
М.А. Живетьева с соавторами (2011). 

Дополнительно нами была проведена оценка 
глубины покоя побегов лиственницы. Собранные 
побеги искусственно выводили из состояния покоя 
в лабораторных условиях (при температуре +24°С 
и 12-часовом фотопериоде), готовность побегов  
к росту оценивали по соотношению раскрывшихся 
и нераскрывшихся почек. Эксперимент проводи-
ли в фазе органического покоя (первая половина 
октября – начало декабря) и в фазе вынужденно-
го покоя (вторая половина февраля). Каждый раз 
использовали 50–60 побегов. Количество почек на 

побеге варьировало в диапазоне 18–20 шт. В мо-
мент сбора образцов температура воздуха в районе 
исследования составляла соответственно 2.9, –10, 
–21.1°С. 

Статистическую обработку результатов прово-
дили в среде MS Excel 2003 с использованием про-
граммы анализа данных AtteStat (версия 12.5).  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для большинства древесных растений характер-
ны периоды покоя, что является не только приспо-
соблением к существованию в неблагоприятных 
условиях среды, но и необходимым звеном онто-
генеза растений, что предотвращает преждевре-
менную инициацию роста весной и повреждения 
побегов при возврате холодов (Sakai, 1979; Myking, 
1998). Различают вынужденный покой, причина-
ми которого являются неблагоприятные условия 
внешней среды, и глубокий (органический), вы-
званный эндогенными факторами. Сигналом для 
вступления древесных растений в состояние ор-
ганического покоя, который длится примерно до 
середины зимы, является сокращение длины дня 
и снижение температуры (Туманов, 1979; Sakai, 
1979). Покоящиеся почки характеризуются отсут-
ствием внешних признаков роста, высокой устой-
чивостью к обезвоживанию и неблагоприятным 
воздействиям среды, в первую очередь к низким 
отрицательным температурам. 

Лиственница сибирская, по сравнению с други-
ми хвойными и лиственными породами, отличается 
меньшей глубиной покоя (Пахарькова и др., 2016). 
Эксперименты по искусственному выведению по-
чек из состояния покоя показали, что почки, ото-
бранные в середине октября и декабря, медленно 
выходили из состояния глубокого органического 
покоя. Через месяц количество раскрывшихся по-
чек составляло соответственно около 30%, 50%.  
Почки, отобранные в феврале, проявили функцио-
нальную активность уже через 3 суток, процент рас-
крывшихся почек составил свыше 55%, что говорит  
о вынужденном покое. Наши данные подтвержда-
ют исследования Н.В. Пахарьковой с соавт. (2013), 
свидетельствующие, что в условиях Красноярского 
края клетки феллодермы лиственницы сибирской 
в феврале проявляют фотосинтетическую актив-
ность в благоприятных температурных условиях 
через 3 суток. 

Для оценки состояния пигментного комплек-
са в почках и его способности к восстановлению 
фотосинтетической активности была прослежена 
динамика содержания суммы хлорофиллов a + b  
и каротиноидов. Содержание пигментов в зимую-
щих почках до начала марта изменяется незначи-
тельно (табл. 1). 
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Вероятно, это связано с тем, что растения в это 
время находятся в состоянии вынужденного по-
коя, выход из которого сдерживают только низкие 
температуры. В конце марта количество хлорофил-
лов несколько увеличивается, достигая максимума  
к концу апреля. Наблюдаемое весеннее повышение 
содержания зеленых пигментов в почках отражает 
начало возобновления синтетических процессов  
и формирование полноценного фотосинтетиче-
ского аппарата. Следует отметить, значительное 
увеличение в конце марта и особенно в апреле со-
держания в почках каротиноидов, которые явля-
ются важными составляющими комплексной си-
стемы защитных механизмов и помогают избегать 
фотоингибирования в условиях отрицательных 
температур (Oguist, Huner, 2003; Маслова и др., 
2009). Возможно, максимальное содержание каро-
тиноидов в почках связано с высокой инсоляцией, 
наблюдаемой в этот период, и защитной функци-
ей каротиноидов формирующегося фотосинтети-
ческого аппарата от деструкции.

Процесс перехода растений в состояние глу-
бокого покоя сопровождается комплексом струк-
турных и функциональных перестроек, обеспе-
чивающих их сохранение в осенне-зимний пери-
од. Состояние покоя является не только способом 
успешной перезимовки, но и необходимым усло-
вием для прохождения физиолого-биохимических 

процессов, обеспечивающих дальнейший рост, 
жизнеспособность и успешность следующей ве-
гетации. Содержание в почках лиственницы си-
бирской общего азота и углерода при перезимовке 
изменялось несущественно и варьировало в преде-
лах азота 13, углерода – около 500 мг/г сухой массы  
(табл. 2). 

Снижение активности метаболических процес-
сов в осенний период сопровождается образова-
нием ряда соединений, необходимых для сохра-
нения клеточных структур при действии низких 
температур (Алаудинова и др., 2010, 2017). К числу 
таких соединений относятся растворимые углево-
ды. Как криопротекторы, они во многом обусла-
вливают устойчивость растений к низким темпе-
ратурам (Трунова, 2007). Анализ данных показал, 
что на стадии глубокого покоя (декабрь) почки ли-
ственницы сибирской содержали до 30% сахаров  
(табл. 2), моносахариды – глюкозу, фруктозу, ман-
нопиранозу, а дисахариды – сахарозу и туранозу.

К началу марта содержание сахаров, по срав-
нению с декабрем, снижалось в 1.5 раза, при этом 
фракционный состав сахаров не изменялся. К кон-
цу марта с началом сокодвижения отмечалось по-
степенное увеличение сахаров с максимумом их 
содержания в конце апреля. 

Сезонная динамика содержания растворимого 
белка имела сходство с динамикой растворимых 

Таблица 1. Сезонная динамика содержания пигментов в вегетативных почках лиственницы сибирской, мг/г 
сухой массы

Дата Хлорофилл
a+b

Хлорофилл
a/b

Сумма
 каротиноидов

Хлорофилл/
каротиноиды

12.12.2020 0.256 ± 0.039 1.71 ± 0.35 0.093 ± 0.004 2.75 ± 0.15

01.03.2021 0.271 ± 0.059 1.56 ± 0.50 0.092 ± 0.012 2.94 ± 0.27

23.03.2021 0.299 ± 0.019 2.24 ± 0.15 0.142 ± 0.010 2.10 ± 0.10

26.04.2021 0.721 ± 0.041 2.95 ± 0.09 0.249 ± 0.019 2.89 ± 0.09

Таблица 2. Содержание растворимых сахаров и белков, азота и углерода в вегетативных почках лиственницы 
сибирской, мг/г сухой массы

Дата Сумма сахаров Растворимый белок Азот Углерод

12.12.2020 295.0 ± 26.5 10.9 ± 0.8 12.9 ± 1.5 495 ± 15

01.03.2020 182.0 ± 33.7 5.4 ± 0.6 – –

23.03.2021 190.5 ± 28.6 9.4 ± 0.9 13.3 ± 1.5 497 ± 17

26.04.2020 656.8 ± 83.7 19.3 ± 1.3 – –

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.
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сахаров (табл. 2). Согласно нашим данным, на ста-
дии глубокого покоя (декабрь) почки лиственницы 
сибирской содержали до 11 мг растворимого бел-
ка (табл. 2). Затем на стадии вынужденного покоя 
(начало марта) отмечалось значительное снижение 
его количества по сравнению с периодом глубокого 
покоя. К концу марта на фоне отсутствия видимых 
признаков роста наблюдалось достоверное нако-
пление в почках растворимого белка с максимумом 
его содержания в конце апреля. 

Одними из наиболее широко распространенных 
в высших растениях метаболитов, обладающих по-
лифункциональным биологическим эффектом, яв-
ляются свободные аминокислоты (АК). Образуясь 
в процессе фотосинтеза или в результате синтети-
ческой деятельности корней, они в дальнейшем 
участвуют в разнообразных биохимических про-
цессах. Свободные АК обладают также осмопро-
текторными свойствами. В почках лиственницы 
сибирской было обнаружено два амида и 24 сво-
бодных АК, из них 13 в концентрациях менее 1%  
суммы всех аминокислот. В состав свободных АК 
входили 4 непротеиногенные: γ-аминомасляная, 
цистатионин, орнитин, β-аланин. Их доля в соста-
ве свободных аминокислот составляла 1.6–2.3%. В 
составе свободных АК доминируют 5 соединений, 
среднее содержание которых превышает 2% суммы: 
серин, аргинин, глютаминовая кислота, аспарагин 
и глютамин (табл. 3). 

Доля аспарагиновой и глютаминовой кислот, 
треонина, пролина, γ-аминомасляной кислоты, 
аргинина составляла более 1%, глицина, аланина, 
валина, лизина, изолейцина, лейцина, тирозина, 
орнитина, фенилаланина — менее 1% от суммы 
аминокислот. Цистатионин, метионин, цистеин, 

гидроксилизин обнаружены в следовых количе-
ствах. Нужно отметить высокую долю в почках 
амидов аспарагина и особенно глютамина, которые 
играют важную роль в качестве резерва дикарбоно-
вых кислот, необходимых для осуществления реак-
ций ферментативного переаминирования. 

В период глубокого покоя сумма свободных 
аминокислот составляла 9558 мкг/г сухой массы. 
При переходе в состояние вынужденного покоя 
(февраль – март) сумма свободных аминокислот 
уменьшилась в 4 раза на фоне увеличения количе-
ства в почках растворимого белка. В этот период 
снизилась доля дикарбоновых кислот и их ами-
дов. Возможно, это обусловлено использованием 
их для биосинтеза пролина de novo по глутамат-
синтетазному пути (Roosens et al., 1999; Епринцев  
и др., 2011). Это подтверждается увеличением почти  
в 20 раз доли пролина, одного из самых широко 
распространенных в высших растениях метабо-
литов, обладающих полифункциональным био-
логическим эффектом, способным значительно 
уменьшать повреждающее действие низких тем-
ператур (Кузнецов, Шевякова, 1999). Кроме того, 
следует отметить в почках высокую долю аргинина  
(11–14%), самой богатой по содержанию в моле-
куле азота аминокислоты. Показано, что высокая 
доля аргинина обеспечивает азотом синтез ами-
нокислот, амидов и возобновление синтеза белка 
и нуклеиновых кислот в весенний период. Кроме 
того, благодаря способности аргинина замедлять 
гидролиз белков, он препятствует распаду в период 
покоя запасных и защитных белков до наступления 
благоприятных для роста условий (Durzan, 2009).

Важное значение на протяжении всего жизнен-
ного цикла растений, в том числе и при адаптации 

Таблица 3. Содержание свободных аминокислот в вегетативных почках лиственницы сибирской 

Аминокислоты
мкг/г сухой массы, % от суммы АК

декабрь март декабрь март

Аспарагиновая 146 14 1.5 0,6

Треонин 143 6 1.5 0,3

Серин 481 26 5.0 1.1

Аспарагин 381 58 4.0 2.4

Глютаминовая 561 57 5.9 2.4

Глютамин 5 936 1115 62.1 46.7

Пролин 168 527 1.7 22.1

γ-аминомасляная 142 30 1.5 1.2

Аргинин 1069 338 11.2 14.2

Сумма аминокислот 9 558 2 386 100 100

Примечание. Показаны аминокислоты, содержание которых больше 1%. 
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к абиотическим и биотическим стрессорам, име-
ет метаболизм жирных кислот (ЖК) (Нохсоров  
и др., 2015; Li-Beisson et al., 2016). При всем много-
образии ЖК в почках высших растений доминиру-
ющими являются насыщенная пальмитиновая ЖК 
(C16:0) и две ненасыщенные – олеиновая (C18:1)  
и линолевая (С18:2). Насыщенной стеарино-
вой ЖК (С18:0) в растениях содержится немного,  
а кислоты от С20 до С24 присутствуют не всегда  
и также в небольших количествах. Жирнокислот-
ный состав почек лиственницы сибирской вклю-
чал 14 ЖК. Среди ненасыщенных ЖК преоблада-
ют линолевая (С18:2) и олеиновая (С18:1) кислоты, 
среди насыщенных – пальмитиновая (С16:0), беге-
новая (С22:0) (табл. 4). Также высокое содержание 
отмечалось для арахиновой (С20:0), лигноцерино-
вой (С24:0), линоленовой (С18:3) кислот. 

Ранее было показано (Алаудинова, Миронов, 
2009), что для лиственницы характерно повышен-
ное содержание длинноцепочечных (С ≥ 20) ЖК. 
Было отмечено (Макаренко и др., 2014), что С20:0 
и С22:0 присутствуют в фотосинтезирующих тка-
нях практически всех голосеменных, в отличие от 
покрытосеменных растений. По нашим данным, 
среди этой группы ЖК в почках лиственницы си-
бирской преобладала бегеновая (С22:0).

Было показано (Берестовой и др., 2019), что 
снижение температуры приводит к уменьшению 
текучести мембраны. Для поддержания опреде-
ленного уровня их текучести необходимы ненасы-
щенные ЖК, поскольку температура их фазового 
перехода значительно ниже физиологических зна-
чений (Los et al., 2013). Как показал анализ жирно-
кислотного состава почек лиственницы сибирской, 
осенью и зимой в них около 60% суммы всех ЖК 

Таблица 4. Жирнокислотный состав вегетативных почек лиственницы сибирской, % общего содержания жир-
ных кислот

Жирные кислоты Октябрь Февраль Март Апрель

Лауриновая С12:0 0.4 0.2 – –

Миристиновая С14:0 0.6 1.2 1.7 1.7

Пальмитиновая С16:0 20.0 11.8 23.1 34.0

Стеариновая С18:0 2.9 1.5 2.7 3.5

Арахиновая С20:0 10.8 3.1 8.6 3.6

Бегеновая С22:0 3.5 14.6 23.6 8.8

Лигноцериновая С24:0 0 10.1 7.1 3.1

НЖК, % суммы 38.2 42.4 66.8 54.7

Пентадекановая С15:0 0 0.2 0 0

Пальмитолеиновая С16:1 1.1 0.8 0.4 0.3

Маргариновая С17:0 – 4.7 0.7 0.7

Олеиновая С18:1(9) 21.4 14.2 11.1 7.7

Вакценовая С18:1(11) 4.0 2.7 2.2 0.8

Линолевая С18:2(trans) 28.8 29.6 15.6 23.7

Линоленовая С18:3 6.5 5.3 3.2 12.1

ННЖК, % суммы 61.8 57.6 33.2 45.3

НЖК/ ННЖК 0.6 0.7 2.0 1.2

SDR      ω9 0.88 0.90 0.80 0.69

ODR    ω6 0.62 0.71 0.63 0.82

LDR     ω3 0.18 0.15 0.17 0.34
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приходилось на ненасыщенные кислоты, в основ-
ном на линолевую (С18:2) и олеиновую (табл. 4). 
Более высокое содержание ненасыщенных ЖК в 
осенне-зимний период связано с тем, что нена-
сыщенные ЖК (олеиновая, линолевая, линолено-
вая) имеют более низкую температуру плавления 
и содержащие их фосфолипиды остаются жид-
кими при низких положительных температурах. 
Повышение температуры весной вызывало ги-
дрогенизацию двойных связей ЖК (Алаудинова 
и др., 2009), и, как следствие, набухание почек 
сопровождалось снижением в весенний период 
содержания ненасыщенных ЖК и увеличением 
содержание насыщенных ЖК, особенно пальми-
тиновой (С16:0) – до 34% суммы ЖК. Содержа-
ние пальмитиновой кислоты (С16:0) значительно 
превосходило стеариновую (С18:0) (табл. 4). Этот 
факт свидетельствует о том, что с пробуждением 
почек активизируются синтазы жирных кислот, 
конечный продукт действия которых – пальми-
тиновая кислота (С16:0) (Алаудинова, Миронов, 
2009). Соотношение НЖК/ ННЖК составляло  
в осенне-зимний период 0.6–0.7 и значительно  
(до 2) увеличивалось весной. Увеличение содержа-
ния НЖК совпадало с весенним максимумом со-
держания хлорофиллов и каротиноидов

Известно, что в повышении степени ненасы-
щенности ЖК определяющую роль играют фер-
менты – десатуразы, функцией которых является 
образование двойных связей в углеводородных 
цепях ЖК липидов (Лось, 2001, 2014; Los, Muratа, 
2004; Верещагин, 2007). Об их активности можно 
судить по коэффициентам стеароил-десатуразно-
го (SDR), олеоил-десатуразного (ODR) и линоле-
ил-десатуразного (LDR) отношений. В почках ли-
ственницы сибирской SDR находится в пределах 
0.69–0.90. При этом максимальное значение SDR 
приходится на осенне-зимний и ранневесенний 
периоды и снижается с повышением температуры 
в апреле. Высокие значения стеароил-десатуразно-
го отношения в этот период можно объяснить тем, 
что гены, кодирующие SDR, активируются низки-
ми температурами (Алаудинова, Миронов, 2009). 
Обратную динамику имеют олеоил-десатуразные 
(ODR) отношения. Самые низкие значения ODR 

отмечаются в осенне-зимний и ранневесенний пе-
риоды при высоких значениях олеиновой кислоты 
(табл. 4) и увеличиваются в набухающих почках 
лиственницы сибирской. Линолеил-десатуразные 
(LDR) отношения были низкими на протяжении 
октября – марта (0.15–0.18), резко возрастали при 
набухании почек в апреле, что свидетельствует об 
экспрессии генов ω3-ацил-липидной десатуразы, 
ответственной за синтез линоленовой кислоты 
(Алаудинова, Миронов, 2009), содержание которой 
увеличилось почти в 4 раза. 

Основными причинами гибели клетки при низ-
ких отрицательных температурах является льдо-
образование, в результате чего происходит обезво-
живание и механическое повреждение клеточных 
структур кристаллами льда. Поэтому последствия 
воздействия низких отрицательных температур  
в значительной степени зависят от общей оводнен-
ности тканей растения и содержания свободной и 
связанной воды. Наибольшей оводненностью поч-
ки лиственницы сибирской характеризовались в 
октябре (0.78 г Н2О/г сухой массы), что объясняет-
ся достаточно теплой погодой и большим количе-
ством дождей в этот период. С установлением от-
рицательных температур воздуха в ноябре и до на-
чала весны оводненность почек снижалась (табл. 5)  
и повышалась только с середины апреля. 

Сохранение жизнеспособности растений при 
действии низких температур связано с изменением 
содержания внутриклеточной воды. Доля несвязан-
ной (замерзающей) воды постепенно снижалась 
с 32% в октябре до 15% в декабре с последующим 
увеличением в марте и апреле. 

Оценка температуры замерзания воды показа-
ла, что температура фазового перехода “вода–лед”  
в ноябре была около –8.0 ± 0.3°С, в марте–апреле ве-
личина этого показателя изменялась незначительно 
и составляла около –9 С. По мнению ряда авторов 
(Алаудинова и др., 2007), при оводненности тканей 
почек  50% и менее они способны без существенных 
повреждений выдерживать понижение температуры 
до –35°С. Основываясь на полученных нами данных, 
можно полагать, что благодаря низкой оводненно-
сти и способности сохранять существенную долю 
содержащейся в почках воды в переохлажденном 

Таблица 5. Состояние воды в вегетативных почках лиственницы сибирской 

Месяц Оводненность, % 
сырой массы

Доля замерзающей воды, % 
общего содержания

Температура фазового перехода  
“вода–лед”, оС

Октябрь 78.6 ± 5.3 32.4 ± 9.7 –8.7 ± 0.5

Ноябрь 47.7 ± 4.0 22.2 ± 3.2 –7.9 ± 0.3

Декабрь 44.6 ± 3.1 15.7 ± 3.2 –6.6 ± 0.2

Март 39.3 ± 6.0 23.6 ± 3.5 –8.7 ± 0.4

Апрель 58.5 ± 3.3 34.5 ± 6.5 –8.7 ± 1.5
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состоянии к началу зимнего периода, ткани почек 
лиственницы обладают существенным потенциалом 
устойчивости к повреждению низкими отрицатель-
ными температурами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В годовой динамике температур в районе ис-
следований четко выражен достаточно продол-
жительный холодный период, когда преобладают 
отрицательные температуры и активная жизнеде-
ятельность растений невозможна. Смена фено-
логического состояния лиственницы сибирской  
в период покоя и при переходе к вегетации сопро-
вождается значительной перестройкой метаболиз-
ма. В осенне-зимний период в почках лиственницы 
сибирской синтезируется значительное количество 
криопротекторных соединений. Так, содержание 
сахаров в период глубокого покоя (декабрь) состав-
ляло около 30%, около 11 мг/г растворимого белка  
и 9.5 мг/г сухой массы свободных аминокислот. 
Увеличение концентрации растворимых белков  
и свободных аминокислот в почках позволя-
ет снизить риск повреждения клеточных струк-
тур низкими отрицательными температурами  
в зимний период растений. Высокое содержание 
(около 60% суммы всех жирных кислот) ненасы-
щенных жирных кислот, в основном линолевой  
и олеиновой, объясняется более низкой темпера-
турой их плавления, а содержащие их фосфолипи-
ды остаются жидкими при низких температурах.  
К концу марта с началом сокодвижения отмеча-
лось постепенное увеличение содержания саха-
ров и растворимого белка с их максимумом в кон-
це апреля. Существенные изменения наблюдали  
в жирнокислотном составе почек. В значитель-
ной степени сократилось содержание ненасыщен-
ных ЖК и возросла роль насыщенных ЖК, что 
свидетельствует об активизации синтаз жирных 
кислот, конечный продукт действия которых –  
пальмитиновая кислота. 

Необходимо отметить, что в проблеме криоре-
зистентности и сохранении жизнеспособности при 
низких температурах большую роль играет водный 
баланс. На фоне общего комплекса биохимических 
изменений в почках лиственницы сибирской в пе-
риод осени–весны содержание воды в тканях почек 
претерпевало существенные изменения. К ноябрю 
нами отмечено снижение как общей оводненности 
тканей до 50%, так и доли несвязанной воды. Низ-
кое содержание воды и наличие существенной доли 
незамерзающей воды позволяет утверждать о фор-
мировании вполне достаточной криорезистентно-
сти тканей почек лиственницы сибирской к низ-
ким отрицательным температурам осенне-зимнего 
периода. Очевидно, что биохимические измене-
ния в клетках при адаптации к низким темпера-
турам в первую очередь направлены на изменение 

состояния воды, при котором ее фазовые переходы 
становятся относительно безопасными. 
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Changes in Physiological and Biochemical Parameters in the Kidneys  
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The paper includes the results of physiological and biochemical studies of L. sibirica vegetative buds 
in the taiga zone of the Komi Republic (Russia). The change in the phenological state of L. sibirica 
during the dormancy period and the transition to vegetative period is accompanied by a significant 
alteration of metabolism. In the autumn-winter period, the buds of L. sibirica synthesise a large amount 
of cryoprotective compounds such as soluble sugars, soluble protein and free amino acids. During this 
period, the buds also contain a considerable quantity of unsaturated fatty acids (about 60% of the sum of 
all fatty acids), mainly linoleic and oleic fatty acids. The beginning of the sap flow period is marked by a 
gradual increase in content of sugars and soluble proteins which reach tmaximum values towards the end 
of April. The fatty acid composition of the buds changed significantly. The content of the unsaturated 
FAs decreased significantly and the one of the saturated FAs increased, indicating the activation of 
a fatty acid synthase, the final product of which is palmitic acid. The water content and the share of 
freezing water in buds decreases to 45% and 16%, respectively, in December. The low water content and 
the presence of a significant fraction of non-freezing water allows us to be certain about the development 
of quite sufficient cryo-resistance in larch bud tissues against low negative temperatures in the autumn-
winter period. The biochemical changes in the buds adapting to low temperatures are primarily aimed 
at changing the state of water whereby its phase transitions become relatively safe.

Keywords: Larix sibirica, soluble carbohydrates, protein, free amino acids, fatty acids, water content, pheno-
logical state.
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