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Почки возобновления являются хорошей моделью для изучения процессов роста, метаболизма и 
биоэнергетики под влиянием факторов среды (свет, температура). Подобные исследования могут 
дать новую информацию о физиолого-биохимических и молекулярных механизмах роста побега 
на этапе внутрипочечного развития под влиянием экзогенных и эндогенных факторов. Приве-
дены данные о сезонных изменениях в энергетическом обмене, фракционном составе воды, со-
держании фотосинтетических пигментов, растворимых углеводов, белка, жирных кислот в поч-
ках возобновления Hylotelephium triphyllum. Показано, что в сформировавшихся почках (август) 
оводненность составляла около 85%, доля воды, переходящей в кристаллическое состояние, была 
более 90%, температура фазового перехода вода–лед – −6°С. По мере снижения среднесуточных 
температур наблюдалось уменьшение интенсивности дыхания, увеличение скорости запасания 
энергии, накопление растворимых углеводов и ненасыщенных жирных кислот, уменьшение овод- 
ненности тканей и доли свободной воды в них. Отмечена прямая связь между интенсивностью 
дыхания, тепловыделением и запасанием энергии. Доля запасаемой энергии от образованной при 
дыхании составляет около 40%. В процессе формирования фотосинтетического аппарата почек 
возобновления отмечалось снижение скорости тепловыделения и количества запасенной энер-
гии. Набухание почек сопровождалось увеличением содержания жирных кислот, что свидетель-
ствует об активизации их синтеза, и совпадало с весенним максимумом содержания в них пиг-
ментов. Оводненность почек составляла около 75%, доля воды, переходящей в кристаллическое 
состояние, была 99%. Температура фазового перехода вода–лед – −4.7°С, соответствующая тем-
пературе льдообразования в клетках, видимо, является предельной минимальной температурой, 
при которой происходят необратимые повреждения клеточных структур почек возобновления. 
Высокая оводненность почек возобновления H. triphyllum способствует поддержанию метаболи-
ческих процессов и реализации морфофизиологических и структурных перестроек в них в холод-
ные неблагоприятные для роста сезоны года, но в то же время существенно повышает риск по-
вреждения отрицательными температурами в малоснежные зимы.
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Климатические условия среды являются важ-
ным фактором, определяющим распростране-
ние растений. Большая часть растений умерен-
ной зоны в течение года подвергается действию 
низких отрицательных температур. Характер ре-
акции растения на температурное воздействие за-

висит от напряженности действующего фактора 
(интенсивности и продолжительности), генети-
чески обусловленной устойчивости и физиоло-
гического состояния. Важнейшим адаптивным 
признаком, возникшим в процессе эволюции 
растений как приспособление к перенесению 
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неблагоприятных периодов года, является се-
зонная ритмичность роста и  развития. Пери-
одичность роста наблюдается у всех растений, 
период усиленной жизнедеятельности сменяет-
ся периодом ослабления и даже почти полным 
ее прекращением. Переход в состояние покоя 
определяется уменьшением длины дня, измене-
нием спектрального состава света, понижени-
ем температуры, увеличением перепада темпе-
ратур в дневные и ночные часы. Глубина покоя, 
причины, его вызывающие, сильно варьируют 
у различных растений. Различают глубокий по-
кой, при котором рост не возобновляется даже 
при наступлении благоприятных условий внеш-
ней среды, и вынужденный покой, который вы-
зывается неблагоприятными условиями произ-
растания и прекращается при их устранении. Для 
большинства древесных растений характерен глу-
бокий покой. Для многолетних травянистых рас-
тений описан как глубокий, так и вынужденный 
покой.

Особо чувствительными к абиотическим фак-
торам являются меристематические ткани почек 
возобновления, где осуществляются процессы 
роста, пролиферации и дифференциации клеток 
и тканей. В меристемах локализованы многие ре-
цепторные системы, воспринимающие измене-
ния во внешней среде (Maslova, Golovko, 2017; 
Voitsekhovskaja, 2019). Для каждой из меристем 
выявлены специфические механизмы регуляции, 
для которых характерно взаимодействие фито-
гормонов и основных групп транскрипционных 
факторов. У растений функционируют не менее 
пяти групп фоторецепторов, воспринимающих 
информацию об условиях освещенности, тем-
пературном режиме и т. д. (Voitsekhovskaja, 2019). 
В частности, неотъемлемой частью сигнальных 
путей, регулирующих рост, развитие растения 
и реакцию на внешние факторы, являются ре-
цепторные киназы (Polyushkevich et al., 2020). 
Особое внимание уделяется роли систем WOX—
CLAVATA в поддержании меристем и их взаимо-
действию с другими меристемными регуляторами 
(Laux et al., 1996; Dodueva et al., 2016).

У любого многолетнего растения умеренно-
го и холодного климата в конце вегетационного 
периода ежегодно образуются пазушные и при-
даточные почки возобновления. Формирование 
почек возобновления у многолетних растений 
происходит на протяжении всего вегетационно-

го периода (Serebryakova et al., 2006). Количество 
почек возобновления, образующихся ежегодно 
у одного растения, может варьировать в широ-
ких пределах, при этом не все из них затем разви-
ваются в надземные побеги (Lelekova et al., 2020). 
Количество пазушных и придаточных почек на 
растениях перед уходом их под снег может слу-
жить косвенным показателем зимостойкости рас-
тений (Golovkin, 1973). По мнению некоторых 
ботаников, существует прямая связь между спо-
собностью растений образовывать большое ко-
личество пазушных и придаточных почек и адап-
тацией к суровым условиям зимы. Запас спящих 
почек является гарантией развития побегов при 
гибели части почек в зимнее время, а также при 
весенних заморозках (Tikhomirov, 1963).

Анатомо-морфологические преобразования 
почек возобновления сопряжены с существенны-
ми изменениями активности и направленности 
физиолого-биохимических процессов, необхо-
димых для сохранения жизнедеятельности рас-
тительного организма, и позволяют им перено-
сить неблагоприятные периоды года.

Почки возобновления являются хорошей мо-
делью для изучения процессов роста, метабо-
лизма и биоэнергетики под влиянием факторов 
среды (свет, температура). Подобные исследова-
ния могут дать новую информацию о физиолого-
биохимических и молекулярных механизмах ро-
ста побега на этапе внутрипочечного роста под 
влиянием экзогенных и эндогенных факторов.

Целью данной работы было изучение сезон-
ных изменений пигментного комплекса, овод- 
ненности, содержания свободной и связанной 
воды, температуры замерзания воды, раствори-
мых углеводов, белка и жирных кислот в почках 
возобновления Hylotelephium triphyllum в процес-
се перезимовки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub. (очитник 
трехлистный) семейства Crassulaсeae DC – ​мно-
голетнее травянистое растение, листовой сукку-
лент с  прямостоячими цилиндрическими сте-
блями. Почки возобновления закладываются 
в основании прошлогодних побегов по перифе-
рии куста, относятся к типу гемикриптофитов 
и находятся на уровне субстрата (рис. 1), где все 
листья плотно прижаты к оси и большинство из 
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них смыкается над апексом, образуя защитный 
покров (Serebryakova et al., 2006). H. triphyllum раз-
множается генеративным (семенами) и вегета-
тивным (клубнями) способами. В генеративный 
период (продолжительность периода составля-
ет 5–6 лет) особи H. triphyllum вступают в возрас-
те 4–5 лет и старше (Golovko et al., 2007; Babak, 
2011). На территории Республики Коми растение 
встречается у террасы, в пойме и прирусловой ча-
сти поймы, по берегам озер и ручьев, на травяни-
стых лужайках и суходольных лугах, по обочинам 
грунтовых дорог и железнодорожным насыпям. 
Произрастает в ельниках, березняках и хвойных 
стланиках; на глинистых, песчаных и супесчаных 
почвах, на известняках, сланцевых обнажениях 
и скалах (Golovko et al., 2007).

Исследования проводили в течение вегетаци-
онного периода 2021–2023 гг. Использовали рас-
тения, произрастающие на дерново-слоистой 
песчано-супесчаной хорошо дренируемой почве 
в заливаемой части пойменной террасы р. Сысолы.

Почки возобновления H. triphyllum отбирали 
в конце сентября, начале ноября, декабре, мар-
те и апреле. Растения (20–25 шт.) выкапывали 
и переносили в лабораторию. С подземной ча-
сти побега отрезали апикальные почки возобнов-
ления и использовали в анализах. Определение 
температуры кристаллизации и долю свободной 
воды в свежих почках проводили на дифферен-
циальном сканирующем калориметре DSC‑60 
Shimadzu (Япония) методом прямой калориме-
трии. После помещения образца в калориметр 
программно задавалась скорость снижения тем-
пературы 1°C/мин, от начальной температуры 
+5 до −20°C.

С помощью программного обеспечения для 
DSC‑60 “ТА 60 Version 1.33” определяли начало 
фазового перехода вода–лед. По площади экзо-
термического пика с использованием коэффи-
циента удельной теплоты кристаллизации воды 
(330 Дж/кг) рассчитывали количество воды, пре-
терпевшей фазовый переход. Оводненность тка-
ней оценивали по разности сырой и сухой мас-
сы образцов и выражали в процентах. Образцы 
высушивали при температуре 105°C до постоян-
ной сухой массы. Полученные количественные 
значения фракций воды в тканях выражали в до-
лях по отношению к общему содержанию воды 
(Malyshev, 2021). Прямые измерения метаболи-
ческого тепловыделения (q, мкВт/мг сухой мас-

сы) и интенсивности дыхания (RCO2
, нмоль/мг су-

хой массы) были проведены на изотермическом 
микрокалориметре Биотест‑2 (ИБП, Пущино, 
Россия). Согласно термодинамической модели 
скорости запасания энергии в растущих органах 
растений (Hansen et al., 1994) был рассчитан па-
раметр скорости запасания энергии как разни-
ца между количеством образуемой при дыхании 
энергии (455 RCO2

, мкВт/мг сухой массы) и дис-
сипируемой энергией в форме тепла (q, мкВт/мг 
сухой массы). В качестве показателя эффектив-
ности преобразования энергии субстрата в энер-
гию, запасаемую в форме вновь синтезируемой 
биомассы, использовали отношение q/455RCO2

 

(данная величина является обратной, значения, 
близкие к  1, указывают на низкую эффектив-
ность процесса).

Для биохимических анализов почки фикси-
ровали жидким азотом, высушивали лиофиль-
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Рис. 1. Подземная часть растений Hylotelephium triphyl-
lum: 1 – корни; 2 – клубни; 3 – почки возобновления.

Fig. 1. The subterranean part of Hylotelephium triphyllum 
plants: 1 – roots; 2 – root tubers; 3 – renewal buds.
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но и хранили при температуре −80°C. Содержа-
ние фотосинтетических пигментов (хлорофиллов 
и каротиноидов) определяли в 100%-ной ацето-
новой вытяжке на спектрофотометре UV‑1700 
(Shimadzu, Киото, Япония) при длинах волн 662, 
644 и 470 нм (Shlyk, 1971). Навески образцов со-
ставляли 0.2 ± 0.001 г в трех повторностях (ОКБ 
Веста АВ 120-01С, Россия). Растворимые угле-
воды определяли спектрофотометрическим ме-
тодом по Sofronova et al. (1978), растворимый бе-
лок – ​по Bradford (1976). В качестве стандарта 
белка использовали бычий сывороточный аль-
бумин (Диаэм, Россия). Анализ жирных кислот 
выполняли в ЦКП “Хроматография” Институ-
та биологии Коми НЦ УрО РАН, их определя-
ли в виде метиловых эфиров после проведения 
кислотного метанолиза липидов с последующей 
этерификацией выделившихся кислот. Коли-
чественное определение индивидуальных кис-
лот проводили методом внутреннего стандар-
та. Погрешность измерения содержания кислот 
для доверительной вероятности P = 0.95 состав-
ляет 10–15% (Mihovich et al., 2017). Активность 
ацил-липидных десатураз, катализирующих обра-
зование двойных связей в алифатических углерод-
ных цепях олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2) 
и линоленовой (С18:3) кислот, определялась как 
стеароил- (SDR), олеоил- (ODR) и линолеоил- 
(LDR) десатуразные отношения и рассчитывалась 
на основании содержания отдельных компонен-
тов суммы С18‑жирных кислот, где С18:0, С18:1, 
С18:2 и С18:3 – ​процент содержания стеариновой, 
олеиновой, линолевой и линоленовой кислот от 
суммы жирных кислот (Graskova et al., 2011). Все 
биохимические анализы проводили в 2–3‑крат-
ной повторности на трех независимых образцах.

В  таблицах и  на рисунках приведены сред-
ние арифметические значения и их стандартные 
ошибки. Апостериорный критерий Дункана при 
уровне значимости P < 0.05 применяли после про-
ведения однофакторного дисперсионного ана-
лиза. Для статистической обработки использова-
ли программу Statistica 6.1 (“StatSoft. Inc.”, Tulsa, 
OK, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Вегетативная почка – ​это зачаточный, еще не 
развернувшийся побег, который состоит из мери-
стематической зачаточной оси (будущего стебля) 
и зачаточных листьев разного возраста, распо-
ложенных друг над другом на этой оси. Наруж-
ные листья почки могут формировать специа-
лизированные почечные чешуи, выполняющие 
защитные функции (Serebryakova et al., 2006). 
У H. triphyllum почки возобновления открытые, 
не имеют кроющих чешуй и в холодные сезоны 
года защищены только листовым и снежным по-
кровом (Lotova, 2000; Golovko et al., 2007).

Для оценки состояния пигментного комплек-
са в почках была прослежена динамика содер-
жания хлорофиллов a, b (хл. а, хл. b) и суммы 
каротиноидов. Содержание зеленых пигмен-
тов в зимующих почках до начала марта изменя-
лось незначительно (табл. 1). В этот период хл. а  
и хл. b присутствовали примерно в равном ко-
личестве, отношение хл. а/хл. b равнялось еди-
нице, что свидетельствует о несформированном 
фотосинтетическом аппарате. В конце марта ко-
личество хлорофиллов несколько увеличивалось, 
достигая максимума к концу апреля. При этом 
в большей степени происходило увеличение со-
держания хл. а, отношение хл. а/хл. b повыша-

Таблица 1. Сезонная динамика содержания пигментов в почках возобновления Hylotelephium triphyllum, мг/г 
сухой массы
Table 1. The seasonal dynamics of pigment content in renewal buds of Hylotelephium triphyllum, mg/g dry weight

Дата отбора 
проб
Date  

of sampling

Хлорофилл а
Chlorophyll a

Хлорофилл b
Chlorophyll b

Хлорофилл 
а+b

Chlorophyll
а+b

Сумма 
каротиноидов

Carotenoids

Хлорофилл а/ 
хлорофилл b 

Chlorophyll a/ 
chlorophyll b

Хлорофилл, 
каротиноид
Chlorophyll, 
carotenoids

22.12.22 0.068 ± 0.007 0.064 ± 0.007 0.132 0.028 ± 0.002 1.0 4.7

02.03.23 0.094 ± 0.007 0.040 ± 0.004 0.134 0.031 ± 0.002 2.3 4.3

24.04.23 0.216 ± 0.02 0.095 ± 0.009 0.311 0.069 ± 0.003 2.3 4.5
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лось до 2.3, т. е. до значений, характерных для 
полностью сформированного фотосинтетическо-
го аппарата (Golovko et al., 2008). Максимальное 
содержание в почках хлорофиллов и каротинои-
дов отмечалось к концу апреля. Согласно нашим 
данным содержание хлорофиллов в полностью 
сформировавшемся листе составляло в зависимо-
сти от года исследований и фазы развития от 2 до 
5 мг/г сухой массы, каротиноидов – ​0.7–1.2 мг/г 
сухой массы, соотношение хл. а/ хл. b варьирова-
ло от 2.5 до 4 (Golovko et al., 2008).

Интенсивность протекания физиологических 
процессов во многом определяется оводненно-
стью тканей. Оводненность почек возобновле-
ния H. triphyllum составляла в среднем около 80%. 
Весной (апрель) и в летний период (август) пре-
обладала фракция свободной воды, поздней осе-
нью (ноябрь) и зимой (декабрь) в почках появ-
лялась фракция связанной воды (табл. 2), что 
обусловлено ростом концентрации криопротек-
торов, связывающих значительное количество 
воды. Согласно данным, полученным с помощью 
дифференциальной сканирующей калориметрии, 
фазовый переход вода–лед в почках возобновле-
ния H. triphyllum в летний период (август) наблю-
дался при температуре около −6°C, а в течение 
осени, зимы и весны колебался от −3.9°C в сентя-
бре до −4.7°C в декабре (см. табл. 2). В этот пери-
од в почках отмечалось накопление растворимых 

углеводов, максимальное содержание которых 
приходилось на ноябрь–декабрь при минималь-
ной доле свободной воды (см. табл. 2). Отмече-
на высокая отрицательная (−0.99) корреляция 
между этими показателями. С началом ростовых 
процессов (конец апреля) отмечались уменьше-
ние содержания растворимых углеводов и увели-
чение содержания белка.

Большое значение на протяжении всего жиз-
ненного цикла растений, в том числе при адап-
тации к абиотическим и биотическим стрессорам, 
имеет метаболизм жирных кислот (Nokhsorov 
et al., 2015; Li-Beisson et al., 2016). Исследова-
ния показали, что жирные кислоты, входящие 
в состав общих липидов почек возобновления 
H. triphyllum, содержали от 14 до 24 углеродных 
атомов. Насыщенные жирные кислоты были 
представлены главным образом пальмитиновой 
(16:0) и стеариновой (18:0) кислотами (табл. 3). 
Содержание миристиновой (14:0), арахиновой 
(20:0), бегеновой (22:0) и лигноцериновой (24:0) 
кислот было незначительным (<2%). Из ненасы-
щенных жирных кислот в состав общих липидов 
входили С16:1 и С18:1, С18: 2, С18:3 кислоты. До-
минирующими являлись линолевая (18:2) и ли-
ноленовая (18:3) кислоты, содержание осталь-
ных – ​пальмитоолеиновой (16:1) и олеиновой 
(18:1) не превышало 2% (табл. 3). Максимальное 
количество жирных кислот в почках возобновле-

Таблица 2. Сезонная динамика содержания растворимых углеводов, белка и оводненность почек возобновления 
Hylotelephium triphyllum
Table 2. The seasonal dynamics of the content of soluble carbohydrates, protein and water of renewal buds of 
Hylotelephium triphyllum

Отбор проб
Sampling

Углеводы 
Carbohydrates

Белок
Protein Оводненность, %

Water content, %

Фракция 
свободной воды, %

Free-water fraction, %

Температура 
замерзания воды, °С

Freezing point 
of water, °С

мг/г сухой массы
mg/g dry weight

Август
August

Не определяли 84.6 ± 1.8 99.0 ± 17.1 −6.4 ± 0.5

Сентябрь
September

59.5 ± 0.7 — 88.0 ± 1.3 89.3 ± 3.7 −3.9 ± 0.1

Ноябрь
November

77.9 ± 0.4 4.58 ± 0.3 80.4 ± 3.3 73.8 ± 5.5 −4.3 ± 0.4

Декабрь
December

91.4 ± 2.5 3.86 ± 0.1 81.3 ± 2.2 75.7 ± 7.5 −4.7 ± 0.3

Апрель
April

41.4 ± 1.0 6.52 ± 2.9 74.6 ± 0.3   99.0 ± 10.3 −4.7 ± 0.3
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ния отмечалось в сентябре до наступления отри-
цательных температур и в конце апреля при воз-
обновлении формообразовательных процессов. 
Значительно уменьшалось содержание жирных 
кислот в декабре и начале марта, что обусловле-
но снижением содержания линолевой и линоле-

новой кислот, хотя доля их в составе жирных кис-
лот была высокой. В целом на протяжении всего 
времени наблюдения доля ненасыщенных жир-
ных кислот в почках возобновления H. triphyllum 
в два–три раза превышала долю насыщенных 
жирных кислот. Изменение степени ненасыщен-

Таблица 3. Сезонные изменения содержания жирных кислот в почках возобновления Hylotelephium triphyllum
Table 3. Seasonal changes in the fatty acid content in renewal buds of Hylotelephium triphyllum

Жирные кислоты
Fatty acids

Дата отбора проб
Date of sampling

13.09 22.12 2.03 26.04

С14:0 99
0.4

11
0.5

10
0.5

93
0.5

С16:0 5435
20.9

364
17.6

362
16.8

3892
19.9

С18:0 274
1.1

243
11.8

149
6.9

361
1.8

С20:0 90
0.3

13
0.6

<10
0.5

201
1.0

С22:0 162
0.6

35
1.7

21
1.0

323
1.7

С24:0 135
0.5

14
0.6

27
1.2

193
1.0

С16:1(9) 923
3.6

<10
0.5

<10
0.5

42
0.2

С18:1(9) 150
0.6

42
2.1

24
1.1

319
1.6

С18:2(9, 12) 2668
10.3

846
41.0

928
43.1

7817
39.9

С18:3(9, 12, 15) 16008
61.7

485
23.5

610
28.4

6349
32.4

∑SFA 6195
23.9

680
32.9

579
26.9

5063
25.9

∑ UFA 19749
76.1

1383
67.1

1572
73.1

14527
74.1

∑ FA 25944 2063 2151 19590

UFA / SFA 3.2 2.0 2.7 2.9

SDR 0.35 0.15 0.14 0.47

ODR 0.99 0.97 0.98 0.98

LDR 0.86 0.36 0.40 0.45

Примечание: ∑ FA – сумма жирных кислот (ЖК); ∑ SFA – сумма насыщенных ЖК; ∑ UFA – сумма ненасыщенных ЖК. В числи-
теле – мкг/г сухой массы, в знаменателе – % от суммы ЖК. SDR – соотношение стеароил-десатуразы; ODR – соотношение оле-
оил-десатуразы; LDR – соотношение линолеоил-десатуразы.
В таблице указаны средние арифметические значения. Погрешность измерения содержания кислот для доверительной вероят-
ности P = 0.95 составляет 10–15%.

Note: ∑ FA – total fatty acids (FA); ∑ SFA – total saturated FA; ∑ UFA – total unsaturated FA. In numerators – μg/g DW, in denomina-
tors – % of the total FA. SDR – stearoyl-desaturase ratio; ODR – oleoyl-desaturase ratio; LDR – linoleyl-desaturase ratio.
The table shows mean values. The error of acid content measurement for confidence probability P = 0.95 is 10–15%.
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ности жирных кислот происходит за счет уча-
стия ω‑3, ω‑6 и ω‑9‑десатураз (Shanklin, Cahoon, 
1998; Los', 2014). Об их активности можно су-
дить по коэффициентам стеароил-десатуразного 
(SDR), олеоил-десатуразного (ODR) и линолеил-
десатуразного (LDR) отношений (см. табл. 3). Ис-
следование изменения сезонной динамики ак-
тивности десатураз показало, что значения SDR 
находились в пределах 0.15–0.47, при этом ми-
нимальные значения наблюдались в конце но-
ября – ​начале марта. Более высокие показате-
ли стеароил-десатуразного отношения в конце 
апреля (0.47) связаны с резким увеличением со-
держания олеиновой и линолевой кислот в пери-
од активных формообразовательных процессов. 
Показатели ODR находились в пределах 0.97–0.99 
и мало изменялись в период наблюдений. Значе-
ния линолеил-десатуразного отношения (LDR) 
в период исследования находились в пределах 
0.40–0.86. Самые высокие значения LDR наблю-
дались осенью, когда содержание линоленовой 
кислоты было более 60%.

Калориметрические определения количества 
запасаемой энергии в почках H. triphyllum, на-
ходящихся в состоянии вынужденного покоя, 
показали, что в период ноябрь–декабрь мери-
стематические ткани почек характеризовались 
интенсивным метаболизмом. Количество запа-
саемой энергии в почках H. triphyllum в зимний 
период составляло в среднем около 14 мкВт/мг 
сухой массы, в конце апреля количество запаса-
емой энергии снизилось до 10–12 мкВт/мг су-
хой массы (рис. 2в). В осенне-зимний период 
(ноябрь, декабрь) интенсивность дыхания по-
чек возобновления при температуре 20°C со-
ставляла 0.06–0.07 нмоль/мг сухой массы (или 
9–11 мг СО2 /г сухой массы в час) (рис. 2б). В це-
лом в зимний период (декабрь) почки характе-
ризовались повышенной скоростью тепловыде-
ления и дыхания (рис. 2а, б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Почки возобновления многолетние растения 
умеренного и холодного климата ежегодно обра-
зуют в конце вегетационного периода. С сокра-
щением длины дня и снижением температуры 
воздуха они переходят в состояние вынужден-
ного или глубокого покоя. При прерывании вы-
нужденного покоя рост многолетников возоб-
новляется при температуре не ниже 20°C (Heide, 

2001; Golovko et al., 2007). Многими авторами по-
казано, что состояние как глубокого, так и вы-
нужденного покоя сопровождается комплексом 
структурных и функциональных перестроек, обе-
спечивающих сохранение почек возобновления 
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Рис. 2. Интенсивность метаболического тепловыделе-
ния (а), дыхания (б), скорости запасания энергии (в) 
и q/455Rco2 ( -●-) в почках возобновления Hylotelephi-
um triphyllum.

Fig. 2. The intensity of metabolic heat emission (а), respi-
ration (б), rate of energy storage (в), and q/455Rco2 ( -●-) 
in renewable buds of Hylotelephium triphyllum.
On the graph horizontally – sampling time, month: No-
vember, December, April.
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в осенне-зимний период (Sakai, 1979; Tumanov, 
1979; Feurtado et al., 2004; Duan et al., 2007).

Сформированные в процессе вегетации поч-
ки возобновления H. triphyllum характеризуются 
в осенне-зимний период (период вынужденного 
покоя) небольшим количеством фотосинтетиче-
ских пигментов, причем соотношение хл. а/хл. b 
близко к 1, что свидетельствует о несформиро-
ванности фотосинтетического аппарата. Содер-
жание пигментов в зимующих почках до начала 
марта изменяется незначительно (см. табл. 1). Ве-
роятно, это связано с тем, что растения в это вре-
мя находятся в состоянии вынужденного покоя, 
выход из которого сдерживается низкими тем-
пературами. Весной (апрель) содержание хлоро-
филлов составляет 0.311 мг/г сухой массы, что 
более чем в 2 раза больше, чем в осенне-зимний 
период. Причем в большей степени происходит 
увеличение фонда хл. а, чем хл. b, что отражает 
становление фотосистем и увеличение числа ре-
акционных центров в процессе формирования 
фотосинтетического аппарата. Подобная зако-
номерность ранее отмечалась и для почек кор-
невищных растений (Maslova et al., 2019). Содер-
жание каротиноидов в еще не развернувшихся 
почках увеличилось весной, по сравнению с зим-
ним периодом, почти в 2 раза. Вероятно, это свя-
зано с тем, что каротиноиды участвуют в сборке 
трубчатых элементов проламеллярных тел в этио- 
пластах, что способствует быстрому зелене-
нию почек при увеличении интенсивности све-
та (Cuttriss et al., 2007). Кроме того, каротиноиды 
являются важными составляющими комплекс-
ной системы защитных механизмов, которые по-
могают избегать фотоингибирования в условиях 
высокой инсоляции (Oguist, Huner, 2003; Maslova 
et al., 2009а), что позволяет в определенной сте-
пени защитить формирующийся фотосинтетиче-
ский аппарат от деструкции высокой инсоляци-
ей, характерной в весенний период.

Выделение тепла клетками – ​интегральный 
показатель активности метаболизма. Источни-
ками тепловой диссипации в  биологическом 
объекте являются в  совокупности все метабо-
лические процессы, главный из которых – ды-
хание. Известно, что до 90% метаболического 
тепла образуется в процессе дыхания (Zholke- 
vich, 1968; Hopkin, 1991). Сведения о тепловы-
делении почек возобновления в основном отно-
сятся к древесным растениям (Gardea et al., 2000; 

Barigah et al., 2013; Malyshev et al., 2016). В немно-
гочисленных работах по тепловыделению мно-
голетних травянистых растений (Maslova et al., 
2009b; Maslova, Malyshev, 2016; Maslova et  al., 
2022) показана характерная для верхушек кор-
невищ Achillea millefolium и Mentha arvensis высо-
кая теплопродукция. Калориметрическое опре-
деление теплопродукции почек возобновления 
H. triphyllum показало, что в период вынужден-
ного покоя (ноябрь, декабрь) тепловыделение 
составляло около 12 мкВт/мг сухой массы (см.
рис. 2), что почти в 2 раза меньше, чем у этиоли-
рованных верхушек корневищ A. millefolium в лет-
ний период (Maslova et al., 2019). Весной почки 
возобновления H. triphyllum характеризовались 
снижением скорости тепловыделения и уменьше-
нием количества запасенной энергии (см. рис. 2), 
используемой на формирование фотосинтетиче-
ского аппарата и рост побегов. Расчет отношения 
q /455RCO2

 показал, что независимо от сезона года 
в почках H. triphyllum доля запасаемой энергии от 
образованной при дыхании составляет около 40%. 
В осенне-зимний период (ноябрь, декабрь) по 
сравнению с периодом плодоношения в августе 
(Golovko et al., 2007) почки возобновления отли-
чаются сравнительно высокой интенсивностью 
дыхания (см. рис. 2а, б), что может свидетель-
ствовать об отсутствии глубокого покоя и низ-
кой морозоустойчивости тканей. Таким образом, 
нами показана прямая связь между интенсивно-
стью дыхания, тепловыделением и запасанием 
энергии в почках возобновления H. triphyllum, что 
характерно для растений со сбалансированным 
метаболизмом (Hansen et al., 1994, 1995; Smith 
et al., 1996).

Подготовка к перезимовке в осенний период 
сопровождается образованием ряда соединений, 
необходимых для сохранения клеточных струк-
тур при действии низких температур (Alaudinova 
et al., 2007; 2010). К числу таких соединений от-
носятся низкомолекулярные углеводы. Выполняя 
энергетическую функцию, они играют главную 
роль во многих процессах жизнедеятельности 
фотосинтезирующих растений и рассматривают-
ся как важные сигнальные молекулы, регулирую-
щие метаболизм и развитие растений. В качестве 
криопротекторов низкомолекулярные углево-
ды во многом обуславливают устойчивость ра- 
стений к низким температурам (Trunova, 2007; 
Markovskaya et al., 2013; Deryabin, Trunova, 2022). 
В нашем исследовании показано, что растения H. 
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triphyllum характеризуются относительно невы-
соким содержанием сахаров. Так, в фазу плодо-
ношения в листьях количество углеводов состав-
ляло около 100 мг/г сухой массы (Golovko et al., 
2021), а в почках возобновления в начале сентя-
бря их содержание не превышало 60 мг/г сухой 
массы. В осеннее-зимний период наблюдается 
постепенное увеличение содержания низкомо-
лекулярных углеводов (см. табл. 2). На стадии 
вынужденного покоя почки H. triphyllum содер-
жали около 90 мг/г сухой массы растворимых 
углеводов, в основном в форме моносахаридов, 
что значительно меньше, чем в озимых злако-
вых культурах пшеницы, ржи, ячменя, тритика-
ле (Kolupaev et al., 2015; Deryabin, Trunova, 2022) 
и в корневищах A. millefolium (Maslova et al., 2015). 
Весной (апрель) происходило значительное сни-
жение (более чем в 2 раза) по сравнению с дека-
брем содержания водорастворимых углеводов, 
что свидетельствует о происходящих интенсив-
ных ростовых процессах. Нами установлена пря-
мая корреляция между содержанием углеводов 
и интенсивностью дыхания в почках возобнов-
ления H. triphyllum.

Известно, что снижение температуры приво-
дит к  уменьшению текучести клеточных мем-
бран (Vereshchagin, 2007; Los et al., 2013; Beresto-
voy et al., 2019). Для поддержания определенного 
уровня их текучести необходимы ненасыщен-
ные жирные кислоты (Los et al., 2013; Berestovoy 
et al., 2019). Как показал анализ жирнокислот-
ного состава почек возобновления H. triphyllum, 
76% суммы всех жирных кислот приходилось на 
ненасыщенные кислоты, в основном на линоле-
вую (С18:2) и линоленовую (С18:3) (см. табл. 3). 
Более высокое содержание ненасыщенных жир-
ных кислот при снижении температуры (середи-
на сентября) связано с тем, что ненасыщенные 
жирные кислоты имеют более низкую темпера-
туру плавления и содержащие их фосфолипи-
ды остаются жидкими при низких положитель-
ных температурах. Эти результаты согласуются 
с данными, которые показали, что рост уровня 
линолената всегда коррелирует с закаливанием 
(Vereshchagin, 2007; Naraykina et al., 2020). На-
бухание почек в конце апреля сопровождалось 
увеличением содержания (до  20%) насыщен-
ных жирных кислот, особенно пальмитиновой 
(С16 : 0), что свидетельствует об активизации их 
синтеза при пробуждении почек. Кроме того, от-
мечалось увеличение содержания ненасыщенных 

жирных кислот в основном за счет линолевой 
и линоленовой кислот, которые являются необ-
ходимыми компонентами мембран хлоропластов 
и способствуют формированию фотосинтетиче-
ского аппарата (Los et al., 2013; Markovskaya et al., 
2013). Увеличение содержания жирных кислот 
совпадало с весенним максимумом содержания 
хлорофиллов и каротиноидов.

В  растениях вода составляет до 90% массы. 
Одним из свойств воды является ее способность 
к переохлаждению, т. е. к охлаждению до темпе-
ратуры ниже температуры кристаллизации в есте-
ственных условиях, что играет важную роль для 
формирования криорезистентности в процессе 
подготовки растения к неблагоприятному зим-
нему периоду. Существуют представления о раз-
ных механизмах морозостойкости у зимующих 
травянистых многолетников, кустарников и дре-
весных растений, связанные с состоянием воды 
в клетках (Trunova, 2007). Оводненность тканей – ​
величина не постоянная, изменяется в течение 
времени и под действием факторов среды. У дре-
весных растений в период глубокого покоя содер-
жание воды в почках не превышает 50% (Mironov 
et al., 2001; Alaudinova et al., 2007), что позволя-
ет обеспечивать их устойчивость к температурам 
до −35°C. Температура замерзания воды в тканях 
растений находится в диапазоне от −4 до −15°C 
(Malyshev, Atoyan, 2018; Dal'ke et al., 2019). Столь 
широкий диапазон замерзания воды в раститель-
ных тканях связан как со способностью воды 
к переохлаждению, так и c наличием в тканях 
инициаторов льдообразования и криопротекто-
ров. Для клеток меристем почек хвойных рас-
тений была показана положительная корреля-
ция между концентрацией растворимых веществ 
в  цитоплазме и  количеством незамерзающей 
воды (Alaudinova et al., 2010). Низкая темпера-
тура замерзания воды существенно увеличивает 
диапазон времени постепенного и безопасного 
обезвоживания клеток в процессе закаливания 
и формирования криорезистентности (Mironov, 
Levin, 1985; Alaudinova, et al., 2007; Mironov et al., 
2017). У зимующих злаковых растений морозо-
стойкость связана с водоудерживающей способ-
ностью клеток, они чувствительны к обезвожива-
нию при отрицательных температурах (Trunova, 
2007). В целом для растительных тканей и орга-
нов, не защищенных от воздействия низкой от-
рицательной температуры (например, снеговым 
покровом), температура кристаллизации воды 
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в тканях приобретает особое значение в период 
подготовки растения к зиме.

Изменение оводненности тканей растений 
в  процессе закаливания неминуемо сопряже-
но с изменением фракционного состава воды. 
Соотношение фракций свободной и связанной 
воды в растении не постоянно. Увеличение доли 
связанной воды в тканях к моменту наступле-
ния неблагоприятного периода способствует со-
хранению функциональной целостности биоло-
гических структур (Gusev, 1974; Mironov et al., 
2001; Trunova, 2007). Следовательно, негатив-
ное воздействие низких отрицательных темпе-
ратур в значительной степени зависит не только 
от оводненности тканей растений, но и от соот-
ношения фракций свободной и связанной воды.

Hylotelephium triphyllum – ​листовой суккулент, 
содержание воды в функционально зрелых ли-
стьях которого в фазу вегетативного роста со-
ставляет в среднем 90–92% (Golovko et al., 2021). 
Высокой оводненностью характеризуются и поч-
ки возобновления: в среднем она составляет око-
ло 80% (см. табл. 2), что близко к оводненности 
верхушек корневищ A. millefolium и почек возоб-
новления у Heracleum sosnowskyi (Maslova et al., 
2015; Dal'ke et al., 2019) и  значительно боль-
ше, чем в почках зимующих древесных расте-
ний (Alaudinova et al., 2007; Malyshev, Atoyan, 
2018). Основными причинами гибели клетки 
при низких отрицательных температурах явля-
ется льдообразование, в результате чего проис-
ходит обезвоживание клеток, денатурация белков 
и механическое повреждение клеточных струк-
тур кристаллами льда (Levitt, 1980; Charra-Vaskou 
et al., 2015). В почках возобновления H. triphyllum 
доля воды, которая переходила в кристалличе-
ское состояние, варьировала от 73 до 99%. При-
чем максимальная доля свободной воды наблю-
далась в летний и весенний периоды. В сентябре 
до наступления отрицательных температур доля 
свободной воды в почках возобновления состав-
ляла 89% при максимальном содержании жир-
ных кислот в основном за счет высокой актив-
ности линолеил-десатураз (LDR) и накоплении 
линоленовой кислоты (см. табл. 3). Биосинтез 
линоленовой кислоты, по мнению А.Г. Вереща-
гина (Vereshchagin, 2007), служит необходимым 
компонентом процесса криозакаливания тканей. 
Увеличение содержания линоленовой кислоты 
обеспечивает поддержку текучести мембран и по-

нижает восприимчивость растений к холоду (Shi 
et al., 2018). В состоянии вынужденного покоя 
(ноябрь–декабрь) доля свободной воды в почках 
уменьшалась (см. табл. 2), что обусловлено ро-
стом концентрации сахаров, связывающих зна-
чительное количество воды и, соответственно, 
снижением температуры замерзания, что в це-
лом оказывает защитное действие на сохранность 
почек возобновления при низких температурах. 
Отмечена высокая отрицательная (−0.95) корре-
ляция между долей свободной воды и содержа-
нием в почках H. triphyllum растворимых углево-
дов и положительная корреляция между долей 
свободной воды и содержанием в почках суммы 
жирных кислот.

Данные дифференциальной сканирующей ка-
лориметрии свидетельствуют, что в почках воз-
обновления H. triphyllum температура перехо-
да вода–лед в отличие от верхушек корневищ 
A. millefolium (Maslova et al., 2022) определялась 
временем года. В конце летнего периода (август) 
фазовый переход происходит при температуре 
около −6.0°C, весной (апрель) при −4.7°C, но при 
этом в обоих случаях замерзает около 99% сво-
бодной воды. Это свидетельствует о возможно-
сти сильного повреждения почек возобновления 
при ранних осенних и поздних весенних замороз-
ках. Несмотря на то что с установлением отри-
цательных температур воздуха в ноябре–декабре 
оводненность почек снижалась, доля свободной 
воды составляла значительную величину (см. 
табл. 3), что в целом может влиять на жизнеспо-
собность популяции. Можно полагать, что почки 
возобновления H. triphyllum, характеризующиеся 
высокой оводненностью тканей и отсутствием 
глубокого покоя, обладают слабой морозоустой-
чивостью. Ранее сходная закономерность была 
установлена на почках возобновления лука по-
рея и борщевика Сосновского (Palkin et al., 2017; 
Chadin et al., 2018; Dal'ke et al., 2019).

В  районе проведенных нами исследований 
в годовой динамике температур четко выражен 
продолжительный холодный период, когда ак-
тивная жизнедеятельность растений невозможна 
(октябрь–апрель). Важным фактором выживания 
многолетних травянистых растений в зимний пе-
риод является высота снежного покрова, которая 
определяет температуру в верхних слоях почвы, 
где располагаются почки возобновления. Как по-
казали исследования, при высоте снежного по-
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крова более 10 см температура почвы на глуби-
не 15 см колебалась около −1°C и лишь изредка 
опускалась до −3°C (Dal'ke et al., 2019), т.е. оста-
валась выше температуры замерзания свободной 
воды. Следовательно, при высоких оводненно-
сти и доле свободной воды наличие устойчиво-
го снежного покрова предотвращает вымерзание 
почек возобновления H. triphyllum, тем самым 
способствуя сохранению ценопопуляции этих 
суккулентов.

Таким образом, для почек возобновления 
H.  triphyllum характерно отсутствие в  течение 
осенне-зимнего периода глубокого органическо-
го покоя, о чем свидетельствует сравнительно 
высокая интенсивность дыхания, оводненность 
и высокое (до 90%) содержание в них свободной 
воды. Подготовка к перезимовке (сентябрь) по-
чек возобновления H. triphyllum сопровождается 
активным биосинтезом линоленовой кислоты, 
снижением интенсивности дыхания и увеличе-
нием скорости запасания энергии при высоких 
значениях оводненности и доли свободной воды 
в них. Показана прямая связь между интенсив-
ностью дыхания, тепловыделением и запасанием 
энергии. С наступлением отрицательных темпе-
ратур растение H. triphyllum переходит в состоя-
ние вынужденного покоя, при этом отмечают-
ся небольшое снижение общей оводненности 
почек и доли в них свободной воды, накопле-
ние растворимых сахаров. В период отрицатель-
ных температур (с декабря по начало марта) на-
блюдается снижение активности десатураз (SDR 
и LDR) и, как следствие, уменьшение содержания 
жирных кислот, особенно линоленовой. Весной 
в процессе формирования фотосинтетического 
аппарата почек возобновления отмечалось сни-
жение скорости тепловыделения и количества за-
пасенной энергии. Набухание почек сопровожда-
лось увеличением содержания жирных кислот, 
что свидетельствует об активизации их синтеза, 
и совпадало с весенним максимумом содержа-
ния хлорофиллов и каротиноидов. Общая ово-
дненность составила около 75%, доля воды, пе-
реходящей в кристаллическое состояние, была 
более 99%. Температура фазового перехода вода–
лед составила –4.7°C. Это значение температуры, 
видимо, является предельной минимальной тем-
пературой, при которой происходят необрати-
мые повреждения клеточных структур. Высокая 
оводненность почек возобновления H. triphyllum 
способствует поддержанию метаболических про-

цессов и, как следствие, реализации морфофизи-
ологических и структурных перестроек в них, но 
при этом существенно повышает риск повреж-
дения отрицательными температурами в малос-
нежные зимы.
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WATER CONTENT, FRACTIONAL COMPOSITION OF WATER, 
CARBOHYDRATE AND FATTY ACID COMPOSITION OF LIPIDS 

IN RENEWAL BUDS OF HYLOTELEPHIUM TRIPHYLLUM 
(CRASSULACEAE) DURING OVERWINTERING

G. N. Tabalenkova1, R. V. Malyshev1, *, M. S. Atoyan1

1Institute of Biology, Komi Scientific Center of the Ural Branch of RAS 
Kommunisticheskaya Str., 28, Syktyvkar, 167000, Russia

*e-mail: malrus@ib.komisc.ru

Renewal buds are a good model for studying growth, metabolism and bioenergetics under the influence of 
environmental factors (light, temperature). Such studies can provide new information about physiological, 
biochemical and molecular mechanisms of shoot growth at the stage of growth inside the bud under the 
influence of exogenous and endogenous factors. The paper contains the data on seasonal changes in en-
ergy metabolism, fractional composition of water, content of photosynthetic pigments, soluble carbohy-
drates, protein, and fatty acids in renewal buds of Hylotelephium triphyllum (Haw.) Holub. In the renewal 
buds formed in August, the total water content is about 85%, the share of water passing into the crystal-
line state – more than 90%, the temperature of the water-to-ice phase transition – −6°C. The intensity 
of respiration decreases, and the rate of energy storage, accumulation of soluble carbohydrates and un-
saturated fatty acids increases gradually against the high water content and high proportion of unbound-
ed water in plant tissues as long as the average daily temperatures decrease. There is a direct relationship 
between the respiration intensity, heat release, and energy storage. During the autumn-winter-spring pe-
riod, the proportion of stored energy from the energy produced by respiration is about 40%. The forma-
tion of the photosynthetic apparatus of renewal buds is accompanied by a decrease in the rate of heat re-
lease and in the amount of stored energy. The swelling of buds proceeds simultaneously with an increase 
in the content of fatty acids, which indicates the activation their synthesis and coincides with the spring 
maximum content of chlorophylls and carotenoids. At this period, the total water content is about 75%, 
the proportion of water passing into the crystalline state – about 99%.
The temperature of the water-to-ice phase transition is −4.7°C. This temperature value of ice formation is 
probably the minimum possible temperature at which irreversible damages to cellular structures occur in 
renewal buds. Consequently, the high water saturation in renewal buds of Hylotelephium triphyllum main-
tains metabolic processes and, as a result, favors the implementation of morphophysiological and struc-
tural rearrangements in them but also significantly increases the risk of damage by negative temperatures 
in low-snow winters.

Keywords: renewal buds, Hylotelephium triphyllum, water content, water-ice phase transition, soluble car-
bohydrates, protein, fatty acids, chlorophylls, carotenoids
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