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У растений рода Betula L. с морфологическими признаками березы пушистой B. pubescens, березы 
повислой B. pendula и карельской березы B. pendula var. carelica во фрагментах почек по фазам их рас-
пускания исследованы показатели роста и влажности, а также содержание и состав жирных кислот 
(ЖКС) отдельных фракций суммарных липидов (СЛ). Фракции нейтральных липидов (НЛ), глико-
липидов (ГЛ) и фосфолипидов (ФЛ) выделяли из СЛ хлороформом, ацетоном и метанолом, соответ-
ственно. Растущие зачаточные листья отличались повышенной массой и влажностью по сравнению 
с чешуями и прилистниками. В зачаточных листьях по сравнению с другими фрагментами почек 
по фазам распускания отмечено высокое абсолютное содержание СЛ в I фазе и падение уровня СЛ 
по другим фазам, значительное абсолютное накопление НЛ и ФЛ к III фазе и использование в IV 
фазе при накоплении ГЛ в эту фазу, высокий уровень ненасыщенных жирных кислот (ННЖК) СЛ 
и их отдельных фракций в исследуемый период, повышение в составе ФЛ и ГЛ уровня линоленовой 
кислоты (С18:3) к IV фазе, а также рост относительного содержания пальмитиновой кислоты (С16:0) 
в составе ГЛ к III фазе и снижение ее уровня в IV фазе. ЖКС фракций СЛ фрагментов распускаю-
щихся почек берез был представлен преимущественно ННЖК (до 88% от суммы ЖК). Основную 
долю ННЖК составляли С18:3 и линолевая (С18:2) (до 55 и 47% от суммы ЖК соответственно), в насы-
щенных ЖК преобладала С16:0 (до 42%). У трех берез при развитии почек по фазам распускания в их 
отдельных фрагментах как в СЛ, так и во всех фракциях СЛ относительное содержание С18:2 снижа-
лось при повышении в составе ГЛ и ФЛ – С18:3. У этих берез, различающихся по морфологическим 
признакам, отличительные особенности липидного состава выявлены преимущественно в чешуях.

Ключевые слова: Betula, фрагменты почек, фазы распускания, суммарные липиды, нейтральные 
липиды, фосфолипиды, гликолипиды, жирные кислоты.
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ВВЕДЕНИЕ
Береза (Betula)  – род листопадных деревьев 

и кустарников семейства Березовые (Betulaceae), 
широко распространенных на территории Рос-

1	 Дополнительные материалы размещены в электронном виде по 
DOI статьи: 10.31857/S0015330324060059
Сокращения: ГЛ – гликолипиды; ЖК – жирные кислоты; ЖКС – 
состав жирных кислот; листочки – зачаточные листья, НЖК – 
насыщенные жирные кислоты; НЛ  – нейтральные липиды; 
ННЖК  – ненасыщенные жирные кислоты; СЛ  – суммарные 
липиды; ФЛ – фосфолипиды.

сии, в Северном полушарии и во многих других 
регионах планеты. Исследования этой древесной 
породы представляют большой научный и прак-
тический интерес, поскольку род Betula включа-
ет много ценных видов и форм [1–4]. В России 
преобладают два вида: береза повислая B. pen-
dula Roth (1788) и  береза пушистая B. pubescens 
Ehrh. (1789). Особенно ценной из-за узорчатого 
рисунка древесины является разновидность бе-
резы повислой  – карельская береза (B.  pendula 
var. carelica (Merckl.) Hamet-Ahti (1984)). Широ-
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кое распространение березы в  различных широ-
тах, в том числе в условиях Севера, обусловлено 
высоким адаптационным потенциалом ее к усло-
виям среды. Закладка почек берез происходит 
задолго до их распускания, в июле–августе. В за-
щищенном, закрытом состоянии ткани почек 
проводят более 10 месяцев, успешно сохраняя 
жизнеспособность и потенциал для развития по-
бега в весенний период. Определяющее значение 
в  адаптационных механизмах почек березы име-
ет структурно-функциональная организация их 
фрагментов  – почечных чешуй, прилистников 
и зачаточных листьев (далее – листочков). Чешуи, 
прилистники и  особенно листочки различных 
видов берез густо покрыты выделяющими липи-
ды железками, располагающимися неодинаково 
на отдельных фрагментах почки.

Фракционный и  жирнокислотный состав 
мембранных и  запасных липидов клеточных 
структур растений определяет их функциональ-
ную, в  том числе адаптационную активность. 
Среди лиственных древесных растений такие 
исследования проведены преимущественно на 
растениях рода Betula. При  изучении сезонной 
динамики суммарных липидов (СЛ) в  почках 
различных видов березы было показано, что 
максимум их накопления приходится на осен-
не-зимний период  [5, стр. 105]. Весной количе-
ство липидов в  почках снижается, что объясня-
ется использованием их на ростовые процессы. 
Проведенные нами ранее исследования показа-
ли, что по фазам распускания почек березы отме-
чаются значительные изменения в  содержании 
СЛ, их фракций и  ЖКС фракций липидов  [4]. 
Полученные данные позволяют заключить, что 
в  период распускания почек при формирова-
нии ассимиляционного аппарата происходят 
значительные преобразования компонентов 
мембран, в частности входящих в их состав двух 
самых главных групп полярных липидов  – гли-
колипидов (ГЛ) и фосфолипидов (ФЛ), а также 
неполярных нейтральных липидов (НЛ). Дина-
мика СЛ, их фракций и жирнокислотный состав 
(ЖКС) фракций липидов по фазам распускания 
фрагментов почек березы остаются не исследо-
ванными. Для  выявления закономерностей из-
менения липидного состава в  почках листвен-
ных древесных растений в  период перехода их 
к активной вегетации и участия в этом процессе 
отдельных фрагментов почек, в первую очередь, 
необходимо исследование как относительного 
содержания отдельных фракций СЛ, так и ЖКС 
их липидов во фрагментах почек по фазам рас-
пускания, в частности, у растений рода Betula.

При изучении состава липидов по фазам рас-
пускания почек растений рода Betula выявлены 
заметные отличия в динамике содержания СЛ, их 
фракций и  ЖКС фракций липидов у  березы пу-
шистой, березы повислой и карельской березы [4]. 

Для  понимания общих закономерностей и  видо-
вых особенностей изменения липидного состава 
во фрагментах почек по фазам их распускания 
у  растений рода Betula возникла необходимость 
изучить в этом отношении разные виды берез.

Цель работы  – исследование у  различных 
представителей растений рода Betula показателей 
роста, влажности, абсолютного содержания как 
СЛ, так и отдельных фракций этих липидов сов-
местно с изучением ЖКС СЛ и их фракций фраг-
ментов почек (чешуй, прилистников и  листоч-
ков) по отдельным фазам распускания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика объекта. Исследовали веге-

тативные почки 30-летних растений рода Betula 
с характерными морфологическими признаками 
березы пушистой Betula pubescens Ehrh., березы 
повислой Betula pendula Roth и карельской бере-
зы Betula pendula var. carelica (Merckl.) Hаmet-Ahti, 
произрастающих на пробных площадях чистых 
березовых насаждений агробиологической стан-
ции Карельского научного центра РАН в  черте 
г. Петрозаводска, Республика Карелия, Россия 
(61°47’46” с.ш., 34°20’57” в.д.). Для  анализа от-
бирали по 70–100 почек с каждого из трех дере-
вьев одного вида, всего исследовали 9 деревьев. 
Температура воздуха в  период исследования со-
ответствовала периоду вегетационной весны  – 
начало периода приходилось на переход средней 
суточной температуры воздуха через 5°С,  окон-
чание – на переход через 15°С. Идентификацию 
исследуемых берез проводили по морфологиче-
ским признакам [4].

Подготовка образцов. Образцы были получены 
с 29 апреля по 20 мая 2008 г. Боковые ветви срезали 
с южной стороны средней части кроны берез од-
новременно в утренние часы (10–11 ч) в соответ-
ствии с фенофазами распускания почек: I фаза – 
набухание почек (почки заметно увеличились 
в размерах, конец апреля), II фаза – разверзание 
почек (в верхней части почек появился конус мо-
лодых листьев, начало мая); III фаза – раскрытие 
вегетативных почек, молодые листья сложены 
в трубочку, вторая декада мая); IV фаза – молодые 
листья размером до 10 мм (обособление молодых 
листьев, поверхность листьев складчатая, видны 
черешки, третья декада мая). Фазы распускания 
почек у исследуемых растений прослеживали ви-
зуально, в  год проведения эксперимента по сро-
кам они совпадали. Почки отделяли от свеже-
срезанных побегов и  разбирали на фрагменты: 
чешуи, прилистники, листочки, определяли их 
влажность, сухую массу одной почки.

Экстракция липидов и разделение их на фрак-
ции. Образцы растительного материала расти-
рали в фарфоровой ступке до порошкообразно-
го состояния. Липиды экстрагировали смесью 
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хлороформ-метанол (2 : 1) из расчета 20 частей 
экстрагирующей смеси на 1 часть анализируе-
мой пробы. Для  очистки от водорастворимых 
примесей экстракт промывали водой. Хлоро-
форм из липидного экстракта отгоняли. Разделе-
ние липидов на отдельные фракции выполняли 
методом колоночной хроматографии в  стеклян-
ных пипетках Пастера (объем 3 мл, длина 230 мм, 
диаметр 7 мм), заполненных силикагелем (Davisil, 
100–200 мкм, Sigma Aldrich, США). Фракцию 
нейтральных липидов элюировали хлорофор-
мом, гликолипидов  – ацетоном, а  фосфолипи-
дов – метанолом. Полноту экстракции отдельных 
фракций контролировали путем сбора их порций 
и  последующим сжиганием в  концентрирован-
ной серной кислоте при 200°С в течение 15 мин 
в  термостате, а  также дальнейшей УФ-спектро-
фотометрией полученных растворов при 375 нм. 
Массу каждого препарата СЛ и отдельных фрак-
ций СЛ определяли в процентах от абсолютно су-
хого веса растительного образца.

Анализ ЖК. Метиловые эфиры ЖК СЛ и их 
фракций, полученные реакцией переэтерифи-
кации с  безводным метанолом (99.8%) и  аце-
тилхлоридом (95.0%), растворяли в  н-гексане. 
Анализ метиловых эфиров ЖК проводили мето-
дом газожидкостной хроматографии на газовом 
хроматографе Кристалл 5000.1 (Хроматэк, Рос-
сия). Для  разделения использовали капилляр-
ную колонку ZB-FFAP 50 м × 0.32 мм × 0.5 мкм 
(Zebron, Phenomenex, США). Ее  стационарной 
фазой служил полиэтиленгликоль, модифици-
рованный нитротерефталатом. Объем вводи-
мого образца метиловых эфиров ЖК составлял 
1 мкл. Разделение этих эфиров проводили в изо-
термическом режиме при 190°С.  Газ-носитель 
колонки – азот. Расход 50 мл/мин. Температура 
камеры испарителя  – 240°С,  пламенно-иони-
зационного детектора  – 260°С.  Расход водоро-
да и воздуха – 40 и 400 мл/мин соответственно. 
Метиловые эфиры индивидуальных ЖК иден-
тифицировали по времени удерживания в тех же 
условиях 37 отдельных компонентов смеси их 
метиловых эфиров с длинами цепей от С4 до С25 
(Supelсo, США), а  также путем сравнения по-
лученных данных со стандартной эквивалент-
ной длиной цепи  [6]. Концентрацию каждой 
ЖК рассчитывали по площадям пиков методом 
нормализации. Индивидуальные ЖК были вы-
делены в  группы, отличавшиеся по числу двой-
ных связей в  углеродной цепи: ненасыщенные 
(моноеновые, диеновые и  триеновые, ННЖК) 
и  насыщенные (при отсутствии двойных свя-
зей в  их цепи, НЖК). Для  сравнительного ана-
лиза состава ЖКС отдельных фракций липидов 
фрагментов почек берез между собой и по фазам 
распускания были использованы главные ЖК, 
которые составляли наибольшую долю от суммы 
ЖК: пальмитиновая (С16:0), стеариновая (С18:0), 

олеиновая (С18:1), линолевая (С18:2), линоленовая 
(С18:3). Эти ЖК присутствовали во всех фракциях 
липидов фрагментов почек всех берез и именно 
они определяли динамику ЖКС в период иссле-
дования. Относительное содержание всех ЖК 
определяли в массовых процентах от их общего 
содержания указанных главных ЖК в  исследуе-
мом образце.

Индекс двойной связи (ИДС), характеризу-
ющий степень ненасыщенности ЖК рассчиты-
вали по формуле:

ИДС = ΣPj n/100, где:

Pj – содержание ЖК (% от суммы ЖК);
n – количество двойных связей.

Коэффициент ненасыщенности (К)  ЖК 
определяли по формуле:

К = ΣННЖК/ΣНЖК.

Статистическая обработка данных. Экспери-
мент проводили в  трех биологических повтор-
ностях для каждого из трех представителей рода 
Betula. Результаты были статистически обрабо-
таны с  помощью программ Statistica 10.0, Past 
4.13. В  многофакторном компонентном диспер-
сионном анализе рассматривали кластеризацию 
выборок по методу главных компонент, учиты-
вающих массу, влажность, содержание СЛ, НЛ, 
ФЛ и  ГЛ на единицу сухого вещества фрагмен-
тов почек, при этом данные были предваритель-
но нормализованы. Для определения характера 
распределения использован критерий Шапи-
ро-Уилка. Оценку различий между вариантами 
выполняли при помощи однофакторного дис-
персионного анализа с  последующим проведе-
нием апостериорного теста (поправки Тьюки). 
Результаты представляли в виде М ± Sd (где М – 
среднее значение (n = 3), Sd  – стандартное от-
клонение). Статистически значимыми считали 
различия при P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общие закономерности. На  основании 

многофакторного компонентного анализа 
(PCA), объекты были сгруппированы по величи-
нам показателей массы, влажности, содержания 
СЛ, НЛ и ГЛ фрагментов почек по фазам распус-
кания с учетом видовой принадлежности расте-
ний (рис. 1). На разделение объектов по группам 
в  большей степени оказали влияние фракции 
липидов  – СЛ, НЛ и  ГЛ. Масса и  ФЛ вносили 
незначительную факторную нагрузку. Во  всех 
фрагментах почек, особенно в листочках, отчет-
ливо выделялись группы по фазам распускания, 
причем наиболее заметно выделялась I фаза 
(рис. 1а–в).
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Рис. 1. Ординация 36 образцов фрагментов почек берез:  – B. pubescens,  – B. pendula,  – B. pendula var. сarelica. 
Эллипсы а–в группируют фазы распускания; г–е – виды берез. Фазы распускания: I – белый, II – серый, III – 
светло-серый, IV – черный, а, г – РС 1 (70.93% дисперсии) коррелировал с влажностью (r = 0.87), содержанием СЛ 
(r = 0.36); РС 2 (14.53% дисперсии) коррелировал с содержанием НЛ (r = 0.55) и ГЛ (r = 0.75); б, д – РС 1 (49.11% дис-
персии) коррелировал с влажностью (r = 0.72), содержанием СЛ (r = 0.35) и ГЛ (r = 0.57); РС 2 (35.93% дисперсии) 
коррелировал с содержанием СЛ (r = 0.69) и НЛ (r = 0.59); в, ж – РС 1 (67.42% дисперсии) коррелировал с содержа-
нием СЛ (r = 0.72), содержанием НЛ (r = 0.50) и ГЛ (r = 0.43); РС 2 (27.72% дисперсии) коррелировал с влажностью 
(r = 0.71), содержанием НЛ (r = 0.47) и ГЛ (r = 0.50).
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Однофакторный дисперсионный анализ по-
казал, что масса листочков по сравнению с дру-
гими фрагментами почек была максимальной 
у  всех берез, и,  в отличие от других фрагмен-
тов почек, возрастала по фазам их распускания 
(рис. 2а). Влажность листочков также была мак-
симальной по сравнению с другими фрагмента-
ми почек и возрастала у всех фрагментов по фа-
зам распускания (рис. 2б).

Листочки в  I фазу распускания отличались 
большим уровнем СЛ по сравнению с прилист-
никами и чешуями (рис. 3а). Снижение содержа-
ния СЛ в исследуемый период происходило у трех 
берез только в листочках. Накопление фракций 
НЛ и  ФЛ отмечалось также только в  листочках 
к  III фазе, далее в  IV фазу в  них происходило 
снижение уровня НЛ (рис. 3б, в). Фракция ГЛ 
в  листочках трех берез имела противоположно 
направленную динамику по сравнению с  фрак-
циями НЛ и ФЛ (рис. 3г). Отмечалось снижение 
уровня ГЛ в  чешуях и  прилистниках по фазам 
распускания почек берез. Наблюдали снижение 
уровня ФЛ в чешуях и прилистниках в процессе 
распускания почек от I к IV фазе (рис. 3в).

Отмечалось преобладание в I фазу в СЛ всех 
фрагментов почек трех берез ННЖК (Допол-
нительные материалы, табл. 1–3). Происходило 

снижение уровня ННЖК СЛ к  III фазе в  при-
листниках у  всех берез и  в листочках у  березы 
повислой и карельской. Наблюдали стабильный 
уровень этого показателя в  листочках у  березы 
пушистой в  процессе распускания почек. В  че-
шуях почек трех берез по сравнению с другими 
фрагментами в  I фазу отмечался пониженный 
уровень ННЖК СЛ, который в  большей мере 
был обусловлен их низким содержанием в запас-
ных НЛ (на фоне низкого уровня С18:3 в  НЛ), 
а отнюдь не в мембранных ФЛ и ГЛ. Отмечалось 
отсутствие однозначно выраженной динамики 
ННЖК СЛ и ФЛ во фрагментах почек по фазам 
распускания. Показано преимущественное со-
держание С18:3, С18:2 и С16:0 в ЖКС СЛ и их фрак-
ций фрагментов почек берез, а также значитель-
ные изменения их уровня по фазам распускания 
почек. Уровни С18:0 и С18:1 заметно не менялись на 
протяжении всего периода исследования.

Видовые отличия. При  рассмотрении видо-
вых отличий показателей фрагментов почек 
у  трех представителей рода Betula с  использова-
нием многофакторного компонентного анали-
за именно в чешуях выделены группы по видам. 
Особенно отчетливо выделяется береза пуши-
стая, группы березы повислой и  карельской 
располагались близко (рис. 1е). В прилистниках 
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Каждое значение представляет среднее из трех биологических повторностей и их стандартное отклонение. Разны-
ми латинскими буквами обозначены статистические различия (HSD-тест Тьюки, P < 0.05).
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компонентный анализ по комплексу признаков 
позволил выделить березу пушистую, группы 
близкородственных видов берез повислой и  ка-
рельской перекрывались (рис. 1д). По  данным 
компонентного анализа листочков, виды берез 
не разделились на разные группы (рис. 1г).

Результаты однофакторного дисперсионно-
го анализа показали, что фрагменты почек 

березы пушистой по сравнению с  другими бе-
резами характеризовались высоким содержа-
нием НЖК во фракциях НЛ и  ГЛ за счет пре-
имущественно высокого уровня С16:0. Березу 
пушистую отличало также в  первые две фазы 
пониженное содержание С18:2 в  ГЛ листочков 
при повышенном уровне С16:0 (Дополнительные 
материалы, табл. 1).
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У  березы повислой, в  отличие от других 
берез, происходило значительное снижение 
уровня С18:2 при росте содержания С16:0 в  соста-
ве фракции ГЛ в  процессе развития почек от I 
к  III  фазе и  пониженный уровень С18:2 во фрак-
ции ФЛ в  течение всего периода исследования 
(Дополнительные материалы, табл. 2). У карель-
ской березы, в отличие от других берез, отмечали 
пониженный уровень массы листочков и  влаж-
ности всех фрагментов почек в  соответствую-
щие фазы, низкое содержание НЛ в  чешуях во 
все фазы, повышенное содержание ННЖК во 
фракции НЛ фрагментов распускающихся по-
чек, обусловленное высоким содержанием С18:2 
при низком уровне С16:0 (Дополнительные мате-
риалы, табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Общие закономерности. Масса листочков как 

наиболее функционально значимых фрагментов 
почек была максимальной у  представителей ис-
следованных берез и, в отличие от других фраг-
ментов почек, возрастала по фазам их распус-
кания. Учитывая отпад чешуй и  прилистников 
после распускания почек, отсутствие их роста 
можно рассматривать как адаптационный меха-
низм сохранения ресурсного потенциала почек 
для формирования молодого листа. Влажность 
листочков также была максимальной по сравне-
нию с другими фрагментами почек. Повышение 
влажности всех фрагментов почек берез по фа-
зам распускания в  мае, в  период активного со-
кодвижения, способствовало росту листочков, 
выходу растений из состояния вынужденного 
покоя и  переходу к  активной вегетации. Пока-
зано, что у  березы повислой, произрастающей 
в  условиях холодного климата и  многолетней 
мерзлоты Центральной Якутии и  отличающей-
ся высокой морозоустойчивостью, содержание 
воды в почках в зимне-весенний период в февра-
ле – апреле варьировало в пределах 32–34%, а к 
началу вегетации деревьев, в мае, ее количество 
в  тканях возрастало почти вдвое и  превышало 
60%  [3]. Такая высокая влажность во фрагмен-
тах почек исследованных нами берез отмечалась 
только у березы повислой в листочках, в IV фазу 
развития почек.

Ранее нами была показана динамика содер-
жания СЛ, их фракций и ЖКС фракций липидов 
в целых почках по фазам распускания [4]. Содер-
жание СЛ варьировало от 27 до 45% от абсолют-
но сухого веса растительного образца (масс.%). 
В  составе СЛ преобладали НЛ (до 42 масс.%), 
уровень ГЛ и ФЛ был значительно ниже (макси-
мум соответственно, 13 и 8 масс.%). Результаты 
данного исследования показали, что листочки 
как наиболее функционально значимые фраг-
менты ассимиляционного аппарата почек в  I 

фазу распускания отличались большим уровнем 
СЛ по сравнению с прилистниками и чешуями. 
Снижение содержания СЛ в расчете на единицу 
сухого вещества в исследуемый период происхо-
дило у трех берез только в листочках, что могло 
быть обусловлено использованием их в  метабо-
лических процессах, а  также так называемым 

“эффектом разбавления” в  результате увеличе-
ния их массы при интенсивном росте перед на-
чалом активной вегетации. В  этот период еще 
не происходило в  достаточном количестве по-
полнения энергетического материала в  клетках 
растений за счет фотосинтеза и  поступления 
элементов питания из почвы.

Повышение уровней фракций НЛ и  ФЛ 
в  листочках к  III фазе свидетельствовало о  по-
вышении энергетического и  ресурсного потен-
циала листочков к  этой фазе. Очевидно, в  этот 
период, в  III фазу, когда почки раскрываются 
и появляются молодые листья, ФЛ в них актив-
но синтезируются и  принимают участие в  фор-
мировании клеточных структур. Ранее на осно-
вании сравнительного исследования липидного 
состава распускающихся почек березы пуши-
стой, повислой и  карельской нами было пока-
зано, что при распускании почек существенно 
повышается содержание ФЛ в связи с активным 
образованием клеточных структур, в мембраны 
которых они входят, и этот процесс происходит 
в  III фазу распускания почек  [4]. По  результа-
там данной работы, накопление ФЛ, а также НЛ 
осуществляется в  эту фазу только в  листочках. 
Формирование молодого листа (IV фаза), напро-
тив, было сопряжено со значительным расходом 
энергетических ресурсов листочка, о  чем сви-
детельствовало снижение в эту фазу уровня НЛ 
в расчете на единицу сухого вещества.

Снижение содержания ГЛ в  листочках на 
единицу сухого вещества к  III фазе можно объ-
яснить “эффектом разбавления” в  результате 
интенсивного роста листочков в  период повы-
шения влажности их тканей на фоне сокодвиже-
ния при повышении температуры воздуха [1, 2]. 
Активно накопление ГЛ проходило в  IV фазу, 
непосредственно перед появлением молодого 
листа, когда их уровень повышался на единицу 
сухого вещества несмотря на наличие “эффек-
та разбавления” в результате продолжающегося 
повышения массы листочков. Накопление ГЛ 
в листочках в эту фазу могло быть обусловлено 
значительной стимуляцией их синтеза. В иссле-
дованиях, проведенных без учета фаз распуска-
ния почек хвойных растений, установлено, что 
в  их меристемах перед появлением хвои содер-
жание ФЛ и  ГЛ в  мембранах значительно воз-
растало, что объяснялось увеличением размеров 
клеток и формированием их фотосинтетическо-
го аппарата [7, 8]. Снижение уровня ГЛ в чешуях 
и прилистниках в расчете на единицу сухой мас-
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сы по фазам распускания почек берез, вероятно, 
обусловлено включением их в  метаболические 
процессы, и  не было связано с  массой этих ор-
ганов, которая по фазам распускания почек не 
изменялась значительно и однозначно у трех бе-
рез. Поскольку к  моменту появления молодых 
листьев они отпадают, то снижение уровня ГЛ 
и,  как отмечено выше, ФЛ в  этих фрагментах, 
возможно, является показателем деструкции 
у  них мембранных липидов клеток в  процессе 
распускания почек.

Фракции НЛ и  ФЛ в  листочках трех берез 
имели противоположно направленную дина-
мику по сравнению с фракцией ГЛ. Повышение 
уровня НЛ в прилистниках почек трех берез ко 
II–III фазам указывало на аналогичное с  ли-
сточками запасание энергетического материа-
ла у них. Однако снижения их уровня к IV фазе, 
как это происходило в листочках, не было, что 
можно объяснить отсутствием энергетических 
затрат на ростовые процессы, поскольку, как 
отмечено выше, их масса не увеличивалась. 
Снижение уровня ФЛ в  чешуях и  прилистни-
ках в процессе распускания почек от I к IV фазе 
свидетельствовало о  структурных преобразо-
ваниях с  тенденцией деструкции компонентов 
клеточных мембран.

Таким образом, листочки имели отличную 
от других фрагментов почек динамику фракци-
онного состава липидов – при снижении уровня 
СЛ в  исследуемый период отмечалось повыше-
ние к III фазе уровней НЛ и ФЛ с падением в IV 
фазе, и со снижением уровня ГЛ к III фазе с уве-
личением в IV фазе. По фракционному составу 
СЛ фрагментов почек в  период исследования 
обозначилась идентичность направленности их 
изменения в  составе чешуй и  прилистников  – 
при относительно неизменном уровне СЛ уров-
ни НЛ повышались, а ГЛ и ФЛ снижались.

Выявленный нами ранее [4] высокий уровень 
ННЖК во всех фракциях липидов по фазам рас-
пускания почек исследованных берез свидетель-
ствует о  высокой степени жидкостных характе-
ристик мембран клеток развивающихся почек, 
что, очевидно, является необходимым условием 
для активно протекающих в этот период метабо-
лических процессов и  обеспечивает защитные 
функции растений от возможных неблагоприят-
ных климатических условий в весенний период. 
Высокая степень ненасыщенности ЖК мембран-
ных липидов определяет физическое состояние 
биологических мембран, что необходимо для 
поддержания текучести липидного окружения 
мембранных белков и  особенно ферментов, 
обеспечения высокой пропускной способности 
мембран для ионов и молекул. Это, в свою оче-
редь, определяет характер и интенсивность мета-
болизма в клетках [9–12]. Напротив, увеличение 
насыщенности ЖК СЛ связано с перестройкой 

структуры мембран в направлении снижения их 
эластичности и проницаемости [13, 14].

Преобладание в  I фазу в  СЛ всех фраг-
ментов почек трех берез ННЖК обеспечива-
ло устойчивость их к  возможным колебаниям 
температуры в условиях Карелии в этот период. 
Снижение уровня ННЖК СЛ к III фазе в при-
листниках у  всех берез и  в листочках березы 
повислой и  карельской происходило на фоне 
повышения температуры воздуха, когда воз-
можность наличия заморозков снижалась. Ста-
бильный уровень этого показателя в листочках 
у  березы пушистой в  процессе распускания 
почек был обусловлен относительно низким 
по сравнению с другими березами уровнем не-
насыщенности ЖК СЛ уже в  I фазе. В чешуях 
почек трех берез по сравнению с другими фраг-
ментами в  I  фазу отмечался пониженный уро-
вень ННЖК СЛ, обусловленный их уровнем 
в  запасных НЛ (на фоне низкого уровня С18:3 
в  НЛ), а  не в  мембранных ФЛ и  ГЛ, преиму-
щественно обеспечивающих консистенцию 
и функциональную активность, в том числе за-
щитную, мембранных компонентов раститель-
ных клеток. Пониженный уровень ННЖК СЛ 
в чешуях по сравнению с другими фрагментами 
почек трех берез в I фазу и отсутствие однознач-
но выраженной динамики его по фазам распус-
кания могут свидетельствовать о более низкой 
функциональной активности этих фрагментов 
по сравнению с прилистниками и листочками.

Преимущественное содержание в  ЖКС СЛ 
фрагментов почек берез С18:3, С18:2 и  С16:0, а  так-
же значительные изменения их уровня по фазам 
распускания почек указывают на большую зна-
чимость этих ЖК в  период исследования. С18:3 
и  С18:2 в  основном определяют функциональное 
состояние мембран растительных клеток [15, 16] 
Повышение в  СЛ листочков уровня С18:3 от II 
(у березы пушистой) или III фазы (у двух других 
берез) к  IV фазе происходило преимуществен-
но за счет повышения уровня этой кислоты во 
фракциях ФЛ и  особенно ГЛ. Известно, что 
С18:3 участвует непосредственно в  формирова-
нии фотосинтетического аппарата  [17–19] и  ее 
накопление в  мембранных липидах формиру-
ющихся листочков способствовало этому про-
цессу. При  этом в  листочках к  III фазе С18:2 СЛ, 
по-видимому, утрачивала свое значение, по-
скольку ее уровень заметно снижался, причем 
особенно значительно в ГЛ листочков березы ка-
рельской и повислой. На значимость С18:3 и С16:0 
в процессах распускания почек указывает также 
однозначное у трех берез в чешуях и прилистни-
ках повышение к III фазе содержания в ГЛ С18:3, 
а в ФЛ прилистников – С16:0.

Повышение к  III фазе уровня С16:0 в СЛ ли-
сточков за счет фракции ГЛ свидетельство-
вало о  большой значимости ее в  эту фазу для 
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функциональной активности структур этих 
фрагментов. Значение С16:0 в  структурно-функ-
циональной организации растительной клетки 
сейчас активно исследуется, при этом роль ее 
в составе мембранных липидов в условиях холо-
дового стресса у растений все еще недостаточно 
изучена [20, 21]. Отмечались не единичные слу-
чаи возрастания относительного содержания 
С16:0 в  мембранных липидах растений в  услови-
ях стресса [14, 23], что, по мнению автора [22], 
указывает на возможное существование альтер-
нативного пути противостояния стрессовой си-
туации, отличного от общепринятой гипотезы 

“гомеовязкостной адаптации текучести клеточ-
ных мембран”.

Характерной особенностью ЖКС НЛ ли-
сточков в  I фазу было значительное варьи-
рование уровня ННЖК у  трех берез  – от 35% 
у березы пушистой до 94% – у карельской, что 
говорит о  разном уровне жидкостных харак-
теристик запасных липидов в  структурах этих 
фрагментов у  разных берез перед началом рас-
пускания почек. В НЛ листочков в I фазу отме-
чалось также значительное варьирование у трех 
берез уровня С16:0 – от 5% у карельской березы 
до 50% – у березы пушистой. Однако к IV фазе 
уровни ННЖК и С16:0 в НЛ листочков у трех бе-
рез сближались.

В  ФЛ фрагментов почек трех берез преиму-
щественно высокий и  близкий у  разных бе-
рез уровень ННЖК во всех фрагментах почек 
и во все фазы обеспечивал активные процессы 
в  мембранах клеточных структур в  переходный 
к вегетации период. Преобладание в составе ГЛ 
прилистников и  особенно листочков у  трех бе-
рез ННЖК (до 88% от суммы ЖК) обеспечивало 
активные метаболические процессы в  мембра-
нах хлоропластов этих фрагментов почек в тече-
ние всего периода исследования. Их уровень не 
изменялся однозначно у  трех берез по фазам, 
за исключением того, что при переходе от III 
к IV фазе в листочках уровень ННЖК повышал-
ся за счет С18:3, что обусловлено, как было отме-
чено выше, участием этой ЖК в формировании 
фотосинтетического аппарата в  растительных 
клетках. Пониженный уровень ННЖК ГЛ в че-
шуях по фазам распускания у соответствующих 
берез демонстрировал, возможно, пониженный 
уровень обменных процессов в  структурных 
компонентах их хлоропластов.

Таким образом, характеризуя ЖКС отдель-
ных фракций СЛ фрагментов почек берез, сле-
дует отметить очень большие различия по со-
держанию ННЖК во фракции НЛ в I фазу и по 
видам и  по фрагментам, что может свидетель-
ствовать об отсутствии принципиальной зна-
чимости их количества для функциональной 
активности компонентов фрагментов почек 
в этот период. Сближение уровней ННЖК НЛ 

за счет С18:3 и С18:2 в листочках у трех берез к IV 
фазе, возможно, указывает на необходимость 
определенного, близкого у  всех берез, уровня 
ННЖК НЛ в период активного формирования 
молодых листьев. В отличие от НЛ, присутствие 
во фракции ФЛ фрагментов почек трех берез 
близкого по видам, фрагментам, фазам и  вы-
сокого уровня ННЖК (до 78% от суммы ЖК) 
в период распускания почек указывает на весо-
мый вклад этой фракции липидов в  мембран-
ную активность компонентов всех фрагментов. 
О  разнонаправленном характере изменений 
в  составе ФЛ листочков по сравнению с  при-
листниками может говорить повышение у трех 
берез в  период распускания почек уровня осо-
бенно значимых ЖК – С18:3 в листочках, а С16:0 – 
в  прилистниках. О  преобладающем вкладе ГЛ 
в  функциональную активность мембран хло-
ропластов в компонентах листочков трех берез 
свидетельствовал особенно высокий уровень 
ННЖК ГЛ в них по сравнению с прилистника-
ми и  чешуями. На  значительные преобразова-
ния в составе ГЛ листочков к III фазе говорит 
накопление С16:0 в них. Повышение уровня С18:3 
в  ГЛ листочков в  последней фазе их развития 
обеспечивало интенсивное формирование 
фотосинтетического аппарата в этот период.

Видовые особенности. Рассмотрение видо-
вых отличий показателей фрагментов почек 
у трех представителей рода Betula с использова-
нием многофакторного компонентного анали-
за показало, что чешуи значительно отличались 
по видам берез, в  то время как прилистники 
и особенно листочки имели менее выраженные 
видовые отличия. У  березы пушистой, в  от-
личие от других берез, отмечалась повышенная 
масса всех фрагментов, за исключением мас-
сы чешуй и  прилистников в  IV фазу, когда их 
масса снижалась до уровня других берез. Ве-
роятно, у  березы пушистой с  целью экономии 
энергетических ресурсов происходило сни-
жение массы чешуй и  прилистников перед их 
отпадом при раскрытии листочков в результате 
оттока ассимилятов в  растущий листочек. По-
следнее можно отнести к  одному из адаптаци-
онных механизмов вида, для которого харак-
терно выживание в  экстремальных условиях. 
Также энергетические ресурсы в чешуях в ряду 
берез: пушистая, повислая и  карельская сни-
жались, о  чем свидетельствовало уменьшение 
в этом ряду в I фазу уровней СЛ и их фракций, 
особенно НЛ и ФЛ, а также уровней НЛ в этом 
ряду и во все фазы. Чешуи березы пушистой об-
ладали самым большим энергетическим и  ре-
сурсным потенциалом в I фазу, но далее в про-
цессе распускания почек значительно снижали 
его и  приближали в  IV фазу к  уровню других 
берез, о чем можно было судить по содержанию 
там НЛ и особенно ФЛ.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В  результате проведенных исследований 

у  трех представителей растений рода Betula вы-
явлены только наиболее общие закономерности 
изменения интенсивности роста, влажности 
и липидного состава фрагментов почек по фазам 
распускания. Физиологически является целесо-
образным, что у всех исследованных берез отме-
чалась самая большая масса у  функционально 
наиболее значимых фрагментов почек (листоч-
ков) по сравнению с прилистниками и чешуями. 
Росту листочков в процессе распускания почек 
способствовала повышенная их влажность по 
сравнению с  другими фрагментами, масса ко-
торых не увеличивалась в  исследуемый период. 
Повышение влажности всех фрагментов почек 
берез по фазам их распускания (максимально 
в  2 раза) было обусловлено активным сокодви-
жением у  берез в  этот период и  стимулировало 
метаболические процессы в них к началу актив-
ной вегетации.

О максимальной у трех берез метаболической 
активности в  тканях листочков по сравнению 
с  другими фрагментами в  период распускания 
почек можно судить не только по повышенным 
показателям интенсивности роста и  влажности 
у них, но и по содержанию СЛ в I фазе и падению 
уровня СЛ по фазам, по значительному накопле-
нию НЛ и ФЛ к III фазе и использованию в IV 
фазе при накоплении ГЛ в эту фазу, по высокому 
уровню ННЖК СЛ и их фракций в исследуемый 
период, по повышению С18:3 в  составе ФЛ и  ГЛ 
к IV фазе, а также С16:0 в составе ГЛ к III фазе и по 
снижению ее уровня в IV фазе. Исходя из значе-
ний исследованных показателей, прилистники 
и  особенно чешуи характеризовались понижен-
ной функциональной активностью по сравнению 
с листочками. Тенденцию снижения содержания 
мембранных липидов (ГЛ и ФЛ) в утрачивающих 
свое значение в процессе распускания почек че-
шуях и прилистниках можно рассматривать как 
адаптивную стратегию берез по экономии сырье-
вых и энергетических ресурсов.

Выявленное преобладание ННЖК в СЛ и их 
фракциях фрагментов почек берез позволяет 
сохранять текучесть мембран их тканей на фи-
зиологически активном уровне, обеспечиваю-
щем интенсивные метаболические процессы, 
направленные на формирование фотоассими-
ляционного аппарата в распускающихся почках 
и  устойчивость их к  возможным неблагоприят-
ным климатическим условиям в весенний пери-
од. Основной вклад в  группу ННЖК фракций 
СЛ фрагментов почек берез вносили С18:3 и С18:2, 
в группу НЖК – С16:0. Установленное снижение 
содержания С18:2 СЛ во фрагментах почек трех 
берез в процессе их распускания, вероятно, свя-
зано с  использованием этой кислоты в  метабо-
лических процессах, направленных на формиро-

вание структур молодого листа, при дальнейшем 
росте которого продолжается ее снижение, при 
этом накапливается С18:3, задействованная в про-
цессе фотосинтеза.

Характеризуя видовые особенности трех 
представителей рода Betula, следует отметить, 
что масса всех фрагментов почек у березы пуши-
стой была выше по сравнению с  березой пови-
слой и карельской, при этом различия по массам 
чешуй и  прилистников между видами исчезали 
в IV фазу за счет снижения их массы у березы пу-
шистой, когда чешуи и  прилистники начинали 
отмирать. Возможно, у березы пушистой проис-
ходил отток метаболитов из утрачивающих свое 
значение чешуй и  прилистников в  интенсивно 
растущие листочки. Характерной особенностью 
карельской березы по сравнению с  другими бе-
резами были пониженные показатели массы 
и влажности фрагментов почек за исключением 
I фазы.

По уровню СЛ, НЛ и ГЛ значимые видовые 
отличия наблюдались по чешуям. Энергетиче-
ский и ресурсный потенциал в чешуях в ряду бе-
рез: пушистая, повислая и карельская, вероятно, 
снижался, судя по снижению в этом ряду в I фазу 
уровней СЛ и их фракций, а также уровней НЛ 
в этом ряду и во все фазы. Чешуи березы пуши-
стой, обладая самым большим энергетическим 
и ресурсным потенциалом в I фазу, далее в про-
цессе распускания почек значительно снижали 
его и  приближали в  IV фазу к  уровню других 
берез, судя по содержанию НЛ и  особенно ФЛ 
в них.

Фрагменты почек березы пушистой по срав-
нению с  другими березами характеризовались 
высоким содержанием НЖК во фракциях НЛ 
и  ГЛ за счет преимущественно высокого уров-
ня С16:0. Карельскую березу характеризовало 
повышенное содержание ННЖК во фракции 
НЛ фрагментов почек, обусловленное высоким 
содержанием С18:2 при низком уровне С16:0. Выяв-
ленные отличия в липидном составе фрагментов 
почек по фазам распускания у  трех берез ука-
зывают на наличие особенностей в  физиолого-
биохимических механизмах, обусловливающих 
процессы аккумуляции и использования липид-
ных соединений во фрагментах почек разных 
видов и  форм растений рода Betula по фазам 
распускания.
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