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ВВЕДЕНИЕ

Глобальное изменение климата  – одна из 
важнейших экологических проблем общеми-
рового масштаба. Многими исследователями 
отмечается, что оно приводит к различным по-
следствиям, в том числе и на территории Сибири 
(Aitken et al., 2008; Tchebakova et al., 2011; Алек-
сеев и  др., 2013; Прожерина, Наквасина, 2021; 
Rosbakh et al., 2021), где происходят увеличение 
частоты и продолжительности засушливых пе-
риодов летом и уменьшение высоты снежного 
покрова зимой. Здесь также отмечается движе-
ние широтной (в  направлении с юга на север) 

и высотной (от более низких к более высоким 
территориям) границ лесных экосистем (Harsch 
et al., 2009; Tchebakova et al., 2011; Петров и др., 
2015; Petrov et al., 2015; Сергиенко, 2015; Kharuk 
et al., 2021).

В некоторых работах (Kharuk et  al., 2021, 
2024; Петров и др., 2021; Petrov et al., 2021) от-
мечается, что повышение температуры атмо- 
сферы приводит к продвижению границы леса 
в  условиях высотной поясности Восточного 
Саяна, то же указано и для Западного Саяна 
(Kharuk et  al., 2010). Для данных территорий 
одна из основных лесобразовательных пород – 
сосна сибирская (Pinus sibirica Du Tour). В усло-
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виях высокогорья древесные организмы подвер-
жены экстремальным абиотическим факторам, 
которые, несомненно, оказывают прямое вли-
яние на рост, продуктивность и выживаемость 
подроста.

Способность подроста сосны сибирской 
продвигаться выше границы леса обусловлена 
механизмами адаптации вида (Пахарькова и др., 
2024б). Экофизиологические признаки деревьев 
сосны сибирской, определяющих их возмож-
ность выживать в суровых условиях горных эко-
систем, исследованы недостаточно (Tchebakova 
et al., 2022; Пахарькова и др., 2024б). С практи-
ческой точки зрения необходимо уделять боль-
шее внимание поиску внутрипопуляционных 
различий для выявления высокопродуктивных и 
устойчивых экземпляров и индикаторных при-
знаков, которые могут быть потенциально при-
менимы в селекции для последующего лесовос-
становления.

Устойчивость к неблагоприятным факторам 
окружающей среды у растений определяется 
способностью поддерживать физиологические 
процессы за счет различных механизмов адап-
тации, в том числе внутриклеточным действием 
белков стресса. По многочисленным данным, 
особое место отводится белкам-дегидринам, 
накопление которых увеличивается в ответ 
на обезвоживание (Velasco-Conde et  al., 2012; 
Riyazuddin et  al., 2022), действие пониженных 
температур (Yakovlev et al., 2008; Kosová et al., 
2014; Азаркович, 2020) и замораживание (Welling 
et al., 2004), при солевом стрессе (Colmer et al., 
2006; Азаркович, 2020; Azarkovich, 2020).

За последние десятилетия проведено не-
мало исследований по обнаружению дегидри-
нов различных молекулярных масс в ответ на 
стрессовые факторы в травянистых и древесных 
растениях (Velasco-Conde et al., 2012), при этом 
продемонстрировано их накопление в листьях, 
стеблях, в пыльце и семенах (Kosová et al., 2014; 
Татаринова и  др., 2020; Коротаева и  др., 2020; 
Азаркович, 2020; Azarkovich, 2020). Однако 
стрессовые белки-дегидрины голосеменных изу-
чены гораздо меньше, чем у покрытосеменных 
(Татаринова и др., 2023; Tatarinova et al., 2023).

Различные формы дегидринов присутствуют 
в вегетативных органах голосеменных растений 
с некоторыми количественными изменениями 
в  годовом цикле (Korotaeva et  al., 2015; Sena 
et  al., 2018). Стабильно высокий уровень этих 
белков отмечается на протяжении всего перио-
да низких отрицательных температур в осенний 
период и при повышении температуры в весен-

ний период. Это один из ключевых элементов 
устойчивости к дегидратации. При этом иссле-
дования о внутривидовом различии в накопле-
нии стрессовых белков-дегидринов хвойными 
растениями единичны (Коротаева и др., 2023).

В Западном Саяне зима – продолжительная 
и холодная (Природный парк…, 2025), поэто-
му успешность роста и развития сосны сибир-
ской во многом зависит от способности расте-
ний переходить в состояние зимнего покоя и его 
продолжительности (Пахарькова и  др., 2024а). 
В  этой связи представляется важным изучить 
накопление дегидринов, которые известны так-
же как факторы и маркеры зимней холодовой 
акклимации у хвойных растений (Vuosku et al., 
2022).

Целью данной работы стало изучение накоп
ления белков-дегидринов в хвое деревьев сосны 
сибирской в условиях высотной поясности (на 
примере хребта Ергаки Западного Саяна) в пе-
риод перехода в состояние зимнего покоя.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

В окрестностях оз. Ойское на террито-
рии природного парка «Ергаки» (52°50′  с.  ш., 
93°16′ в. д.) была заложена трансекта, пересека-
ющая три пробные площади (пп) (рис. 1).

На первой пробной площади (пп 1) древес-
ная растительность представлена стланиковы-
ми формами сосны сибирской. На пп 2 древес-
ная растительность представлена редколесьем 
с  преобладанием сосны сибирской. Сомкну-
тость крон 0.1. На пп  3 древесная раститель-
ность представлена смешанным пихтово-кедро-
вым лесом с преобладанием сосны сибирской. 
Сомкнутость крон 0.4. Класс возраста древостоя 
на всех участках – второй.

На каждой пробной площади были выбраны 
и промаркированы по 20 типичных экземпляров 
деревьев сосны сибирской, по которым были 
проведены комплексные исследования экофи-
зиологических показателей (Пахарькова и  др., 
2024а) (рис. 2).

Среди них на каждой пробной площади 
было выделено по 4  дерева (2  с  минимальной 
и 2  с  максимальной массой хвои), представля-
ющие наибольший интерес для дальнейших 
исследований по оценке биохимического инди-
катора стрессового состояния – белков-дегидри-
нов. Далее при описании исследований будут 
использованы их постоянные номера: деревья 4, 
9, 19, 20 – на верхней пробной площади (пп 1), 
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деревья 26, 27, 30, 33  – на пробной площади, 
расположенной в середине склона (пп 2) и дере-
вья 43, 44, 46, 60 – на нижней пробной площади 
(пп 3).

Территория исследований, характеризует-
ся континентальным климатом. Климатические 
условия очень неоднородны, что определяется 
высотной поясностью гор. Среднегодовая тем-
пература по району составляет –3.9  °C. После 
каждых 100 м подъема вверх по склону темпера-
тура понижается на 0.6 °C (Природный парк…, 
2025).

По данным метеостанции «Оленья речка» 
(52°48′ с. ш., 93°14′ в. д., 1404 м н. у. м.), средняя 
температура ноября составила –10 °C, средний 

уровень осадков – 106 мм, в предшествующий 
сбору месяц (октябрь) – соответственно –2 °C и 
121 мм (Погода…, 2025).

Сбор растительных образцов проводили в 
ноябре 2023 г. Исследовалась хвоя 2-го года жиз-
ни, которую отбирали в средней части кроны 
(с разных сторон ствола) в равных пропорциях. 
Для анализа использовалась объединенная про-
ба для каждого дерева минимум в трех биологи-
ческих повторностях.

Общий белок выделяли по ранее опубли-
кованной методике (Korotaeva et al., 2012). Его 
концентрацию определяли с помощью реактива 
Брэдфорда (Bio-Rad, США). Для электрофоре-
тического разделения наносили по 30 мкг белка 
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Рис. 1. Расположение пробных площадей на исследуемой территории.

Рис. 2. Внешний вид модельный деревьев на пп 1 (а), пп 2 (б) и пп 3 (в).
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на трек. Нанесение белка нормализовали по 
окраске Кумасси. После разделения белков с по-
мощью Na-ДДС-электрофореза в 12%-м ПААГ 
и WesternBlot в системе mini-Protean III (BioRad, 
США) проводили инкубирование полученных 
нитроцеллюлозных мембран в растворе анти-
тел первичных (Enzo Life Sciences, ADI-PLA-
100-D; разведение 1 : 500) и вторичных, конъю-
гированных со щелочной фосфатазой (Enzo Life 
Sciences, ADI-SUB-301-J; разведение 1  :  1000), 
в  присутствии BCIP и NBT (Gerbu, Германия). 
Интенсивность окрашивания белкового пятна на 
мембране определяли денситометрически после 
сканирования в цифровой формат с помощью 
сканера Gel Doc™ XR+ (BioRad, США) и про-
граммы Image Lab (версия 5.2) (BioRad, США).

При определении сухой массы хвою высу-
шивали в сушильном шкафу при температу-
ре 95  °С, взвешивание до постоянной массы 
проводили на аналитических весах ГОСМЕТР 
ВЛ-124В-С с погрешностью ±  0.5  мг. Потери 
воды рассчитывали в процентном соотношении 
от массы 100 хвоинок с каждого дерева в трех 
повторностях.

Статистический анализ данных проводи-
ли с помощью программного обеспечения 
SigmaPlot 12.5. Нормальность данных оценива-
ли с помощью теста Шапиро – Уилка. В случае 
успешного прохождения теста на нормальность 
для оценки значимости различий применяли 
t-критерий Стьюдента. В случае, если распреде-
ление данных отличалось от нормального, при-
меняли непараметрический тест Манна  – Уит-
ни. На графиках строчные буквы обозначают 
значимые различия при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Успешность онтогенеза дерева часто оце-
нивают по его продуктивности, в том числе по 
наращиванию биомассы хвои (Усольцев, 2017; 
Юзбеков, 2022; Пахарькова и др., 2024б).

На рис. 3 представлены данные по сухой 
массе 100 хвоинок.

Наиболее успешными по продуктивности 
фотосинтезирующей массы на верхней пробной 
площади (пп 1) являются деревья под номерами 
4, 9 и 20, на пп 2 – 30 и 33, на пп 3 – 44 и 60. 
Как видно, на всех пп фиксируются значимые 
межиндивидуальные различия по этому пока-
зателю. Можно отметить несколько большее ва-
рьирование массы 100 хвоинок на пп 2 и пп 3 по 
сравнению с пп 1. Вероятно, это связано с более 
слабым давлением действующих стресс-факто-
ров, что приводит к многообразию морфологи-
ческих параметров побегов деревьев на пп 2 и 
пп 3. Более жесткие условия (резкие перепады 
температуры и влажности, сильные ветра, ма-
ломощные почвы) на верхней пробной площади 
приводят к выживанию на пп  1 наиболее при-
способленных экземпляров сосны сибирской.

Важным звеном в защитных реакциях рас-
тений в условиях таких стрессовых факторов, 
как засуха и низкие температуры, служит синтез 
гидрофильных белков. Накопление белков деги-
дринов способствует приобретению устойчиво-
сти к стрессам, сопряженным с потерей влаги: 
охлаждению, замораживанию, засухе. Белки де-
гидрины известны как биохимические факторы 
сезонной холодовой акклимации (Velasco-Conde 

Накопление дегидринов в хвое сосны сибирской в условиях высотной поясности Западного Саяна

Рис. 3. Масса сухой хвои сосны сибирской.



32	 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 3. 2025

et  al., 2012; Коротаева и  др., 2020; Татаринова 
и др., 2020).

На рис. 4 представлены данные по накопле-
нию дегидринов с молекулярной массой 65 кДа 
в хвое деревьев сосны сибирской, произраста-
ющих на пробных площадях вдоль высотного 
градиента.

Мажорные дегидрины с высокой молекуляр-
ной массой, накопление которых связано с се-
зонной акклимацией в естественных условиях 
(Korotaeva, 2012; Коротаева и др., 2020) или при 
действии стресса в рамках модельного экспери-
мента (Kartashov et al., 2021), ранее были обна-
ружены для нескольких видов хвойных деревь-
ев. Масса таких дегидринов зачастую близка к 
70 кДа, а их содержание в естественных усло-
виях, как правило, имеет сезонную регуляцию 
(Korotaeva, 2012). Обнаруженный в данном ис-
следовании дегидрин с массой 65 кДа, возмож-
но, относится к этой группе белков.

В осенние месяцы при понижении средне-
суточной температуры растительные организмы 
переходят в состояние зимнего покоя, для чего 
им необходим синтез метаболитов, функции ко-
торых направлены на предотвращение дегидра-
тации клеток, поэтому накопление дегидринов 
в хвое сосны сибирской в осенний период – за-
кономерное явление. Одним из свойств деги-
дринов является предотвращение повреждений 
мембран и белков, к которым может привести 
снижение содержания воды в клетке (Aziz et al., 
2021).

По средним значениям для пробных площа-
дей выявлено, что для открытых местообитаний 

сосны сибирской (пп 1) характерно достоверное 
увеличение в накоплении dhn 65 кДа в хвое по 
сравнению с пп  2 и пп  3. Растительные орга-
низмы горных экосистем обычно акклиматизи-
руются к высокой инсоляции и экстремальным 
температурам (Larcher et al., 2010; Singh, 2018; 
Neuner et al., 2020), именно эти факторы высту-
пают стрессовыми условиями, которые в первую 
очередь определяют положение границы леса. 
При этом для фотосинтезирующих органов та-
кое сочетание факторов зачастую приводит к не-
соответствию между интенсивностью световой 
и темновой фаз фотосинтеза, результатом чего 
становится накопление активных форм кис-
лорода (АФК) и появление необходимости бо-
роться с последствиями окислительного стресса 
(Scheller, Haldrup, 2005). Вероятно, эти причи-
ны, помимо дегидратации, могли способство-
вать усиленному накоплению dhn 65 кДа в хвое 
деревьев пп 1, поскольку дегидрины также спо-
собны быть ловушками для АФК и снижать ин-
тенсивность внутриклеточного окисления (Aziz 
et al., 2021). Проведенные нами ранее исследо-
вания показали, что существуют значительные 
межвидовые и межпопуляционные различия по 
отношению к температурному режиму и усло-
виям увлажнения у представителей рода Pinus 
(Пахарькова и др., 2019).

Модельные деревья сосны сибирской в рам-
ках данного исследования также оказались не-
однородными по накоплению dhn. Для деревь-
ев 4 и 9 характерно более высокое содержание 
dhn по сравнению с деревьями 19 и 20 этого 
же участка. Для древостоев, произрастающих 

Рис. 4. Содержание белка dhn 65 кДа в хвое модельных деревьев сосны сибирской.
a, b, c – значимые различия при p < 0.05. В верхней части рисунка показано изображение типичной мембраны.
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в нижней части склона (пп  3) также отмечена 
неоднородность в накоплении dhn, более интен-
сивное окрашивание белкового пятна определе-
но для деревьев под номерами 46 и 60, что отра-
жает внутрипопуляционные различия в уровне 
накопления дегидринов. На средней пробной 
площади (пп 2) накопление dhn стабильно и не 
показывает существенных различий между де-
ревьями внутри площади.

Наименьшее содержание воды в хвое в пе-
риод перехода в состояние зимнего покоя ха-
рактерно для открытых местообитаний верхней 
пробной площади. При отрицательных темпе-
ратурах воздуха маломощные почвы быстро 
промерзают, а снеговой покров ложится поздно 
из-за сильных ветров. В целом по всем пробным 
площадям выявлена отрицательная зависимость 
между содержанием воды в хвое и содержани-
ем dhn 65 кДа (коэффициент корреляции между 
потерей воды при высушивании хвои до абсо-
лютно сухого состояния и содержанием белка 
dhn 65 кДа составляет – 0.78), что соответствует 
современным представлениям о протекторной 
роли дегидринов при действии водного дефици-
та (Perdiguero et  al., 2012; Kjellsen et  al., 2013; 
Aziz et al., 2021).

Можно отметить, что у успешных по нара-
щиванию биомассы хвои деревьев (9 и 20), хвоя 
содержит меньше воды при переходе к периоду 
покоя по сравнению с другими экземплярами 
сосны сибирской (рис. 5).

Для дерева 9 оказался также существенно 
повышенным уровень dhn 65 кДа, что, по-види-
мому, стало реакцией на значительное снижение 
содержания воды в осенне-зимний период (см. 
рис. 4). Возможно, индивидуальная генетически 

закрепленная особенность деревьев 9 и 20 – спо-
собность эффективно совмещать интенсивные 
ростовые процессы в период вегетации с сезон-
ной акклимацией при переходе к периоду покоя, 
что может указывать на селекционную перспек-
тивность этих деревьев.

В осенний период структурно-функциональ-
ная организация фотосинтетического аппарата 
претерпевает существенные изменения, вы-
званные низкими положительными, а затем и 
отрицательными температурами, направленные 
на формирование механизмов адаптации к  ме-
няющимся условиям. Функции dhn при этом за-
ключаются в удержании воды и защите белков 
и мембран от неспецифических взаимодействий 
в период холодового обезвоживания внутри-
клеточной среды. Деревья 9 и 60  – не только 
высокопродуктивны, но и устойчивы к клима-
тогенному стрессу, вызванному потерей воды 
клетками хвои при наступлении отрицательных 
температур, и могут быть определены как наи-
более перспективные для получения семян и 
воспроизводства лесов (дерево 9 – для открытых 
местообитаний, дерево 60 – под пологом леса) 
в условиях изменения климата. В свою очередь, 
метод определения dhn в хвое может быть ис-
пользован для отбора более резистентных форм 
к потере воды при переходе в состояние зимнего 
покоя.

Таким образом, на основании изучения на-
копления белков-дегидринов в хвое деревьев 
сосны сибирской в условиях высотной поясно-
сти (на примере хр.  Ергаки Западного Саяна) 
в период перехода в состояние зимнего покоя, 
выявлены значительные внутрипрпуляционные 
различия между растениями сосны сибирской 

Рис. 5. Потери воды при высушивании хвои до абсолютно сухого состояния.

Накопление дегидринов в хвое сосны сибирской в условиях высотной поясности Западного Саяна
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не только в различных условиях произрастания 
(пп  1  – пп  3), но и в пределах одной пробной 
площади. В  совокупности с оценкой биомас-
сы хвои это позволяет выявить перспективные 
экземпляры сосны сибирской для дальнейшей 
селекционной работы в целях воспроизводства 
лесов в условиях изменения климата.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые для данного вида исследованы осо-
бенности накопления стрессовых белков-де- 
гидринов (dhn) в хвое в период перехода в сос
тояния зимнего покоя в условиях высотной по-
ясности. В  ходе исследования было выявлено, 
что для открытых местообитаний сосны сибир-
ской, расположенных выше границы леса (пп 1), 
характерно достоверное увеличение в накопле-
нии dhn 65  кДа в хвое, что, по-видимому, свя-
зано с повышенной потерей воды хвоей рас-
тений на этой пробной площади. Выявленные 
у отдельных деревьев сосны сибирской отличия 
(по накоплению dhn 65 кДа, массе хвои и содер-
жании воды в хвое) могут быть использованы 
в селекции данного вида и для разработки ком-
плексного  подхода по выявлению устойчивых 
и  продуктивных деревьев сосны сибирской, 
приуроченных к различным условиям место
обитания.

Исследование выполнено при поддержке 
гранта РНФ 23-24-00251 «Внутрипопуляцион-
ная изменчивость экофизиологических призна-
ков деревьев сосны сибирской (Pinus sibirica Du 
Tour) в условиях изменения климата».
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ACCUMULATION OF DEHYDRINS IN SIBERIAN STONE PINE NEEDLES 
IN THE CONDITIONS OF THE HIGH-ALTITUDE ZONE 
OF THE WESTERN SAYAN
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Current climate change has a significant impact on the functioning of forest ecosystems. For mountainous areas, 
it is typical for undergrowth to colonize new territories. An urgent task in the observed conditions is to study the 
adaptation mechanisms of dominant trees. The object of the study was Siberian stone pine trees (Pinus sibirica 
Du Tour) of the second age class, growing in the conditions of the altitudinal zonation of the Western Sayan. Important 
biochemical factors of resistance to stress associated with moisture loss include the synthesis of hydrophilic proteins. 
For the first time for this species, the features of accumulation of stress proteins-dehydrins (dhn) in needles during 
the transition to winter dormancy in conditions of altitudinal zonation were studied. It was found that open habitats 
of Siberian pine growing above the forest line are characterized by a reliable increase in the accumulation of dhn 
65 kD in needles. In the studied areas, significant differences in the accumulation of stress protein in individual trees 
were recorded. The trees most resistant to climatogenic stress were identified as the most promising for obtaining 
seeds and reproducing forests under climate change conditions. The results obtained suggest the possibility of 
using the definition of dhn in needles, in combination with other parameters, to develop a comprehensive approach 
to identifying resistant and productive trees.
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