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На мелководных участках шельфа морей 
умеренных широт водоросли-макрофиты яв-
ляются основными продуцентами первичного 
органического вещества и кислорода, а также 
выполняют важную роль в формировании тро-
фической структуры прибрежных сообществ 
(Lalegerie et al., 2020). В течение года умеренно-
водные макроводоросли находятся под влияни-
ем четкой смены сезонов, что требует адаптив-
ных перестроек, направленных на поддержание 
у растений высокого уровня первичной продук-
ции при долговременных колебаниях факторов 
внешней среды (светового и температурного ре-
жимов) в местах их обитания. 

Известно, что сезонные изменения метаболи-
ческой активности макрофитов влекут за собой 

соответствующие флуктуации в продукции 
активных форм кислорода (АФК) (Bischof, 
Rautenberger, 2012). Избыток АФК способен 
провоцировать у растений дисбаланс между 
процессами поглощения и утилизации свето-
вой энергии (Rezayian et al., 2019), что может 
привести к повреждению фотосинтетическо-
го аппарата и интенсификации окислитель-
ных процессов в тканях растений (Asada, 2006) 
и, как следствие, к снижению продуктивности 
водорослевых сообществ в течение их вегетаци-
онного цикла.

Важная роль в защите фотосинтетическо-
го аппарата от избыточной продукции АФК 
принадлежит антиоксидантной системе (АОС), 
ключевыми компонентами которой являются 
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Изучены изменения активности ключевых антиоксидантных ферментов: супероксиддисму-
тазы, каталазы, глутатионредуктазы и аскорбатпероксидазы, а также изменения уровня пе-
рекисного окисления липидов и фотосинтетической активности у 5 массовых видов макро-
водорослей Японского моря в периоды их зимней и летней вегетации. Установлено, что для 
большинства исследуемых макрофитов внутригодовые показатели активности антиоксидант-
ных ферментов являются максимальными в холодные месяцы и минимальными в теплое 
время года. Отмечен стабильно высокий уровень фотосинтеза с декабря по февраль у всех 
исследованных макроводорослей. Резкое повышение уровня перекисного окисления липи-
дов и подавление фотосинтетической активности зарегистрированы у большинства исследо-
ванных видов в июле–августе. Сезонная динамика активности антиоксидантных ферментов 
и фотоокислительных процессов в тканях макрофитов обсуждается с точки зрения регуля-
ции колебаниями освещенности и температуры воды в местообитании растений.
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антиоксидантные ферменты супероксиддисму-
таза (СОД), глутатионредуктаза (ГР), аскорбатпе-
роксидаза (АПО) и каталаза (КАТ) (Rezayian et al., 
2019). СОД играет ведущую роль в утилизации 
супероксид-анион радикала и продуцировании 
Н2О2 (Alscher et al., 2002), АПО и ГР участвуют 
в элиминации Н2О2 в хлоропластах, а КАТ утили-
зирует Н2О2 в пероксисомах (Asada, 2006). Функ-
циональная активность АОС наземных фотоавто-
трофов умеренного пояса находится под влиянием 
сезонных флуктуаций факторов среды, приво-
дящих к адаптивным перестройкам отдельных 
компонентов АОС в ответ на изменение светового 
и температурного режимов (Sen, 2020). Показано, 
что такие регуляторные механизмы способствуют 
поддержанию в тканях фотоавтотрофов опти-
мального уровня АФК и минимизируют окисли-
тельные процессы, участвуя в обеспечении стресс-
устойчивости растений в течение года. 

Существует большое количество исследований 
морских макрофитов умеренных широт, посвя-
щенных механизмам антиоксидантной защиты 
в условиях кратковременного действия абиоти-
ческих стрессоров (Bischof, Rautenberger, 2012; Ji, 
Gao, 2020). Данные об эффективности функцио-
нирования АОС у этих организмов в течение года 
немногочисленны и ограничены работами, вы-
полненными на водорослях Северной Атланти-
ки, где изучали сезонную динамику АОС у одно-
го (Sampath-Wiley et al., 2008; Graiff, Karsten, 2021) 
или двух видов одного таксономического отдела 
(Lohrmann et al., 2004; Shakhmatova, Ryzhik, 2020). 
Для представителей макрофитобентоса тихооке-
анских вод информация о долговременной ди-
намике антиоксидантных и фотоокислительных 
процессов отсутствует. 

В связи с этим цель данной работы – изучить 
характер сезонных изменений активности клю-
чевых компонентов ферментативной АОС, а так-
же уровня перекисного окисления липидов у мас-
совых видов макроводорослей Японского моря. 
Дополнительно проведена сезонная оценка фо-
тосинтетической активности водорослей в каче-
стве индикатора их физиологического состояния.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследовали пять массовых видов макроводо-
рослей из прибрежной зоны б. Соболь зал. Пе-
тра Великого Японского моря (43° 4ʹ A 22ʹʹ N,  

131° 58ʹ A 0ʹʹ E): Ulva lactuca Linnaeus (Chlorophyta), 
Costaria costata (C. Agardh) Saunders и Undaria 
pinnatifida (Harvey) Suringar (Ochrophyta, Phaeo
phyceae), а также Devaleraea stenogona (Perestenko) 
Skriptsova & Kalita [ранее Palmaria stenogona Pe
restenko] и Tichocarpus crinitus (Gmelin) Ruprecht 
(Rhodophyta). Водоросли собирали на откры-
тых участках верхней сублиторали (глубина 
1–1.5 м) в периоды зимней и летней вегетации. 
Сбор водорослей осуществляли в первую поло-
вину дня. Для анализов отбирали незатененные 
зрелые талломы каждого вида, средние по раз-
мерам и не имеющие внешних повреждений. 
Время доставки водорослей от места сбора 
до лаборатории не превышало 30 мин. Образцы 
перевозили в темных сосудах с морской водой 
при постоянной аэрации. Для исследования 
водорослей использовали только вегетативные 
части талломов одной возрастной генерации; 
отбор проб проводили согласно методике, опу-
бликованной ранее (Ли, 1978). 

Было выполнено два эксперимента. Первый 
эксперимент провели в декабре 2005 г. и в февра-
ле, июне–августе 2006 г., второй – в январе–фев-
рале и июне–июле 2010 г. Первый эксперимент 
включал ежемесячную оценку активности анти-
оксидантных ферментов СОД, КАТ и ГР, уровня 
перекисного окисления липидов (ПОЛ), а так-
же фотосинтетической активности водорослей. 
В ходе второго эксперимента ежемесячно оцени-
вали активность ферментов СОД, КАТ и АПО, 
уровень ПОЛ, а также фотосинтетическую актив-
ность водорослей. Биологическая проба состояла 
из одного–трех растений. Для каждого анализа 
по каждому виду водорослей использовали от че-
тырех до шести биологических проб. 

Для определения активности антиоксидант-
ных ферментов и уровня ПОЛ водоросли очи-
щали от эпифитов, взвешивали, фиксировали 
в жидком азоте и хранили при температуре −80˚С 
в течение 2–3 сут до начала анализа. Для оценки 
фотосинтетической активности свежесобран-
ные образцы водорослей очищали от эпифитов 
и помещали в лабораторные термостатируемые 
аквариумы с морской водой при постоянной 
аэрации и температуре, соответствующей та-
ковой в месте сбора растений. Водоросли осве-
щали лампами дневного света (Daylight Delux, 
Osram, Германия), плотность светового по-
тока не превышала 35 мкмоль фотонов/(м2 с).  
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Оценку фотосинтетической активности водо-
рослей проводили непосредственно в день сбо-
ра материала.

При определении активности ферментов 
и уровня ПОЛ использовали реактивы фирмы 
Sigma (США). Оптическую плотность измеряли 
на спектрофотометре СФ-2000 (Россия). Актив-
ности антиоксидантных ферментов СОД (ЕС 
1.15.1.1), КАТ (ЕС 1.11.1.6), АПО (ЕС 1.11.1.11) и ГР 
(ЕС 1.6.4.2) определяли спектрофотометрически 
согласно методике, описанной ранее (Яковлева, 
Белоциценко, 2017), и рассчитывали на сырую 
массу водорослей. Об интенсивности ПОЛ су-
дили по уровню в тканях малонового диальде-
гида (МДА), содержание которого определяли 
спектрофотометрически (Кравченко и др., 2011) 
и выражали в нмоль/г сырой массы. 

Фотосинтетическую активность водорослей 
оценивали по уровню кислородной продукции, 
выделяемой растениями на свету. Скорость 
выделения кислорода талломами исследуемых 
растений измеряли с использованием электро-
да Clark-типа (CellOx 325, WTW, Weilheim, Гер-
мания) соединенного с оксиметром (OXI 197S, 
WTW, Weilheim, Германия). Измерения прово-
дили в заполненной морской водой закрытой ка-
мере из плексигласа объемом 22 мл, как описано 
у Грэнбома с соавторами (Granbom et al., 2001) 
при постоянной температуре воды, соответ-
ствующей температуре в месте сбора водорослей. 
Для получения кривых зависимости скорости 
фотосинтеза от интенсивности света (P-E кри- 
вые) кислородный обмен регистрировали в ди-
апазоне фотосинтетически активной радиа-
ции (ФАР) от 0 до 560 мкмоль фотонов/(м2 с).  
В качестве источника света использовали гало-
геновую лампу L36W/25. Интенсивность света 
меняли с помощью нейтральных стеклянных 
фильтров (Schott, F\RG). На основании полу-
ченных P-E кривых рассчитывали максималь-
ную скорость нетто-фотосинтеза (Pmax) согласно 
уравнению, предложенному ранее (Jassby, Platt, 
1976), и выражали в мгО2/(г сырой массы ч).

В обоих экспериментах температуру и соленость 
воды, а также интенсивность ФАР, падающей 
на поверхность воды (ФАРп) в месте обитания во-
дорослей регистрировали ежемесячно. Интервал 
между измерениями составлял 3–5 дней. Тем-
пературу воды измеряли ртутным термометром, 
соленость – солемер-рефрактометром “Атаго” 

(Япония), интенсивность ФАРп – квантовым фо-
тометром LI-COR 189 (Biospherical Instruments Inc., 
Сан-Диего, США). Измерения интенсивности 
ФАРп проводили с 8:00 до 20:00 ч, интервал меж-
ду измерениями составлял 30 мин. Полученные 
за сутки данные интегрировали и рассчитывали 
дневную дозу ФАРп. В течение каждого месяца 
вели учет пасмурных и солнечных дней. На осно-
вании полученных за каждый месяц данных рас-
считывали среднесуточные значения интенсивно-
сти и дозы ФАРп, полученные в течение каждого 
месяца, а также суммарную месячную дозу ФАРп.

Статистическую обработку данных проводили 
с помощью программы Statistica 7.0 (StatSoft Inc.). 
Для оценки статистических различий значений 
физиолого-биохимических параметров в тече-
ние исследуемых периодов полученные данные 
подвергали дисперсионному анализу (one-way 
ANOVA) с последующим использованием мно-
горангового Тьюки HSD-теста. Достоверными 
считали различия при уровне значимости р <0.05. 
Перед статистическими анализами данные про-
веряли на однородность и нормальность рас-
пределения. Для выявления взаимосвязи между 
биохимическими показателями водорослей (ак-
тивность антиоксидантных ферментов и содер-
жание МДА) и факторами среды (ФАРп и тем-
пература воды) в течение исследуемых периодов 
использовали множественный регрессионный 
анализ. Статистически значимыми коэффици-
ентами детерминации, т.е. отклоняющимися от 
нуль гипотезы о несопряженности изменений 
биохимических показателей и факторов среды, 
считали R2 >0.3 при р <0.05 (Шилина и др., 2011). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика абиотических факторов среды в ме-
сте обитания исследованных водорослей в це-
лом была одинаковой в 2005–2006 гг. и в 2010 г. 
(табл. 1). Максимальная температура воды в те-
чение исследуемых периодов зарегистрирова-
на в июле–августе, а минимальная – в зимние 
месяцы. Максимальные среднесуточные ин-
тенсивности фотосинтетически активной ра-
диации, падающей на воду (ФАРп) отмечены 
в период с июля по август 2006 г. и в июле 2010 г. 
Максимальные величины суммарной радиации 
наблюдали в летний период, что, вероятно, объ-
ясняется завершением во второй половине лета 
периода высокой повторяемости пасмурных 
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и дождливых дней, характерного для дальнево-
сточного региона с мая по первую декаду июля. 
Соленость изменялась незначительно и состав-
ляла в среднем 32‰. 

Активность супероксиддисмутазы (СОД) 
у всех исследованных водорослей варьировала 
в зависимости от сезона (рис. 1). У Ulva lactuca, 
Costaria costata и Tichocarpus crinitus активность 

Рис. 1. Активность супероксиддисмутазы (СОД) у макроводорослей б. Соболь (зал. Петра Великого, Японское море) в пери-
оды зимней и летней вегетации 2005–2006 гг. и 2010 г. Здесь и на рис. 2 и 3 представлены среднеарифметические значения 
± SD, n = 4–5; одинаковые надстрочные буквенные индексы показывают отсутствие статистически значимых внутригодо-
вых различий между значениями исследуемого параметра в разные месяцы, при p <0.05 (ANOVA, Turkey HSD test); заглавные 
буквенные индексы использованы для Ulva lactuca, Costaria costata и Devaleraea stenogona, строчные – для Undaria pinnatifida 
и Tichocarpus crinitus.

Таблица 1. Показатели температуры воды (Т) и фотосинтетически активной радиации, падающей на поверхность 
воды (ФАРп, 400−700 нм) в месте сбора макроводорослей в б. Соболь (зал. Петра Великого, Японское море) 
в 2005–2006 гг. и 2010 г.

Год Месяц Т, ˚С Суточный максимум ФАРп,  
мкмоль/(м2 с)

Суточная доза 
ФАРп,  

моль/(м2/сут)

Суммарная 
доза ФАРп, 

моль/(м2 мес)
2005 Декабрь 1.1 (0.3) 672.3 (5.4) 31.8 (2.4) 5.4 (0.4) 103.2

2006

Февраль –1.1 (0.0) 1189.3 (15.3) 144.6 (3.3) 12.9 (1.2) 362.5
Июнь 12.1 (0.3) 1624.3 (16.5) 569.3 (7.1) 21.3 (3.4) 638.2
Июль 19.2 (0.3) 1771.3 (18.4) 337.6 (6.3) 27.8 (4.4) 861.2
Август 22.7 (0.2) 1985.3 (12.3) 703.3 (6.9) 33.4 (3.6) 1034.9

2010

Январь –1.9 (0.1) 703.6 (8.4) 98.1 (2.4) 7.6 (0.8) 236.3
Февраль –1.8 (0.1) 1185.4 (12.2) 142.9 (5.7) 9.1 (1.4) 255.7
Июнь 14.5 (0.4) 1743.9 (11.2) 531.8 (8.2) 24.9 (2.9) 749.6
Июль 19.8 (0.2) 1900.2 (15.4) 401.5 (9.2) 32.1 (4.4) 994.1

Примечание. В скобках представлены значения стандартной ошибки. 
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СОД достигала максимальных значений в пери-
од зимней вегетации (декабрь–февраль) и сни-
жалась до минимальных значений в летние 
месяцы. Для U. lactuca и C. costata отмечена ста-
тистически значимая (p <0.01) отрицательная 
корреляция между активностью СОД и тем-
пературой воды, влияние которой объясняло 
соответственно 28% и 95% сезонной измен-
чивости этого параметра (табл. 3). Напротив, 
у Devaleraea stenogona максимальная актив-
ность СОД зарегистрирована в период летней 
вегетации (июль–август). Температура воды 
оказывала умеренное положительное влия-
ние на активность СОД у этого вида (R2 = 0.32, 
p <0.01; см. табл. 3). Статистически значимое 
повышение активности СОД в июле-августе от-
носительно показателей, зарегистрированных 
в июне (Turkey HSD test, p <0.05), также отмече-
но у T. crinitus в 2006 г. Для этого вида отмечена 
статистически значимая (p <0.05) отрицатель-
ная связь между активностью СОД и режимом 
освещенности (см. табл. 3). У Undaria pinnatifida 
статистически значимые различия в актив-
ности СОД между периодами зимней и лет-
ней вегетации 2006 г. не обнаружены (ANOVA, 
p >0.05). В 2010 г. отмечено незначительное, но 
статистически значимое снижение этого пока-
зателя в июне (Turkey HSD test, p <0.05). 

Активность каталазы (КАТ) у всех исследо-
ванных водорослей также существенно варьи-
ровала в течение вегетационного цикла (рис. 2). 
Для U.  lactuca, C. costata и U. pinnatifida макси-
мальные показатели КАТ зарегистрированы 
в период зимней вегетации, а минимальные 
значения – в  летние месяцы. Для T. crinitus 
и D. stenogona отмечена противоположная ди-
намика, в период летней вегетации активность 
КАТ у этих видов была в 2–3 раза выше, чем 
в зимний период (Turkey HSD test, p <0.05). Со-
вместное влияние ФАРп и температуры воды 
обусловливало 38–82% сезонной изменчиво-
сти активности КАТ у всех исследованных во-
дорослей (см. табл. 3). Положительное влияние 
температуры воды на активность КАТ выявле-
но для D. stenogona и T. crinitus (соответственно 
R2 = 0.62, p <0.01 и R2 = 0.31, p <0.01). Для осталь-
ных видов температура воды оказывала отрица-
тельное влияние и объясняла 30–50% варьиро-
вания активности этого фермента (см. табл. 3). 

Активность глутатионредуктазы (ГР, рис. 3, 
2005–2006 гг.) у всех исследованных видов отли-
чалась максимальными показателями в зимние 
месяцы, 3–3.5-кратно снижаясь до минималь-
ных значений летом (Turkey HSD test, p <0.05). 
Внутригодовые минимумы активности ГР для 
U. pinnatifida и D.  stenogona отмечены в пери-
од с июня по август, для U. lactuca – в июле, для 

Таблица 2. Сезонная динамика содержания малонового диальдегида (МДА) и максимальной скорости нетто-
фотосинтеза (Pмax) у макроводорослей б. Соболь (зал. Петра Великого, Японское море) в 2005–2006 гг. и 2010 г. 

Вид Параметр
2005−2006 гг. 2010 г.

Декабрь Февраль Июнь Июль Август Январь Февраль Июнь Июль
Ulva
lactuca

МДА 1.58 а 1.61 а 1.76 а 2.03 а 2.12 а 1.67 А 1.61 А 1.76 А 1.79 А

Pmax 2.86 а 3.07 а 3.55 а 3.15 а 3.49 а 2.97 А 3.13 А 3.42 А 3.02 А

Costaria
costata

МДА 9.35 а 9.33 а 10.43 а 21.83 б 30.53 в 10.73 А 9.32 А 10.30 А 29.02 Б

Pmax 1.39 а 2.64 б 1.38 а 0.33 в 0.32 в 2.07 А 2.18 А 1.76 Б 0.39 В

Undaria
pinnati-
fida

МДА 7.49 а 6.53 а 7.72 а 14.56 б − 7.70 А 7.77 А 6.25 А 15.72 Б

Pmax 1.31 а 0.96 а 1.81 б 1.02 а − 1.16 А 1.11 А 1.29 А 0.72 Б

Devaler-
aea
stenogona

МДА 6.00 а 5.07 а 5.92 а 15.99 б 12.74 б 4.96 А 4.74 А 4.42 А 11.99 Б

Pmax 0.83 а 0.89 а 0.67 а 0.41 б 0.51 б 0.94 А 0.94 А 0.74 А 0.44 Б

Ticho-
carpus
crinitus

МДА 4.57 а 4.98 а 3.80 а 8.41 б 4.66 а 5.79 А 5.77 А 6.60 А 10.19 Б

Pmax 0.65 а 0.64 а 0.52 а 0.42 б 0.56 а 0.72 A 0.67 A 0.57 A 0.38 Б

Примечание. В таблице представлены среднеарифметические значения (n = 4−6). Одинаковые надстрочные 
буквенные индексы показывают отсутствие статистически достоверных различий между внутригодовыми 
значениями параметра в разные месяцы, при p < 0.05 (ANOVA, Turkey HSD test). Содержание МДА выражено 
в нмоль/г сырой массы; Pmax – в мг О2/(г сырой массы ч). 
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C. costata и T. crinitus – в августе. Совместное влия-
ние ФАРп и температуры воды обусловливало 65–
90% сезонной изменчивости активности ГР у всех 
исследованных видов, за исключением D. stenogona, 
для которой влияние факторов среды на ГР было 
статистически незначимо (p >0.05) (см. табл. 3).

Максимальные показатели активности ас
корбатпероксидазы (АПО, рис. 3, 2010 г.) у всех 
исследованных видов, за исключением T. crinitus, 
наблюдали в период зимней вегетации, а мини-
мальные – в летние месяцы. У T. crinitus, актив-
ность АПО в период летней вегетации в 2 раза 
превышала таковую в зимний период (Turkey 
HSD test, p <0.05). Совместное влияние ФАРп 
и температуры воды обусловливало 80–99%  
сезонной изменчивости активности АПО у всех 
исследованных водорослей (см. табл. 3). Силь-
ное положительное влияние температуры воды 
на активность АПО (R2 = 0.92, p <0.01) выявлено 
для T. crinitus. Для остальных видов температура 

воды оказывала отрицательное влияние и объ-
ясняла 66–98% варьирования активности этого 
фермента (см. табл. 3). 

Перекисное окисление липидов оценивали 
по содержанию малонового диальдегида (МДА) 
в тканях водорослей (табл. 2). У U. lactuca неза-
висимо от сезона уровень МДА статистически 
значимо не изменялся в течение периода вегета-
ции (ANOVA, p >0.05). Для остальных исследо-
ванных водорослей отмечено 2–3-кратное уве-
личение этого параметра в июле относительно 
величин, характерных для зимних месяцев и 
июня (Turkey HSD test, p <0.05). Для C. costata 
и D. stenogona высокое содержание МДА зареги-
стрировано также в августе. Для T. crinitus отме-
чено снижение уровня МДА в августе до показа-
телей зимних месяцев и июня. Множественный 
регрессионный анализ выявил высокий уро-
вень детерминации для совместного влияния 
ФАРп и температуры воды на содержание МДА 
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Рис. 2. Активность каталазы (КАТ) у макроводорослей б. Соболь (зал. Петра Великого, Японское море) в периоды зимней 
и летней вегетации 2005–2006 гг. и 2010 г. 
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у C. costata, U. pinnatifida и D. stenogona, которое 
объясняло более 50% сезонной изменчивости 
этого параметра (см. табл. 3).

Фотосинтетическую активность водоро-
слей оценивали по максимальной скорости  

их нетто-фотосинтеза (Рмах) (см. табл. 2). У U. lac
tuca статистически значимые различия в уров-
не Рмах между периодами зимней и летней 
вегетации не обнаружены (ANOVA, p >0.05). 
У остальных исследованных водорослей в июле 

Таблица 3. Результаты множественного регрессионного анализа сопряженности биохимических показателей 
водорослей и факторов среды в местообитании в течение исследуемого периода 

Параметр Свободный
член

R2 (ФАРпд+ 
+ Т)

Коэффициент 
регрессии, х1 

(Т)
R2 (Т)

Коэффициент 
регрессии, х2 

(ФАРпд)

R2 (ФАРпд)

СОД
Ulva lactuca 139.99±4.68 0.51** –1.36±0.28 0.28** –0.11±0.06 0.05*

Costaria 
costata 37.75±1.70 0.95** –2.85±0.10 0.95** 0.26±0.02 0.20**

Undaria 
pinnatifida 67.21±17.35 0.08 –0.85±0.31 0.072 0.24±0.06 0.03

Devaleraea 
stenogona 89.77±14.16 0.36** 3.35±0.52 0.32** –0.13±0.19 0.01

Tichocarpus 
crinitus 144.82±9.32 0.11 0.37±0.56 0.009 –0.27±0.12 0.11*

КАТ
U. lactuca 97.11±3.35 0.82** –2.22±0.20 0.53** –0.11±0.04 0.03**

C. costata 69.85±3.10 0.82** –2.06±0.19 0.52** –0.12±0.04 0.04**

U. pinnatifida 62.93±5.15 0.38** –1.40±0.31 0.30** –0.01±0.06 0.00
D. stenogona 62.08±7.68 0.66** 3.58±0.43 0.62** –0.16±0.09 0.03
T. crinitus 19.34±4.48 0.57** 1.22±0.27 0.31** 0.19±0.06 0.12**

ГР
U. lactuca 0.74±0.08 0.84** –0.09±0.01 0.65** 0.01±0.00 0.22**

C. costata 0.23±0.01 0.90** –0.00±0.00 0.06** 0.00±0.00 0.06**

U. pinnatifida 0.51±0.05 0.65** –0.03±0.01 0.32** 0.00±0.00 0.04
D. stenogona 0.17±0.02 0.28 0.00±0.00 0.08 0.00±0.00 0.00
T. crinitus 0.22±0.01 0.83** 0.00±0.00 0.04* 0.00±0.00 0.04**

АПО
U. lactuca 9.88±0.49 0.80** –0.17±0.02 0.66** –0.01±0.01 0.08**

C. costata 2.19±0.12 0.85** –0.05±0.01 0.84** 0.00±0.00 0.00
U. pinnatifida 2.51±0.13 0.91** –0.07±0.01 0.85** 0.00±0.00 0.02
D. stenogona 5.551±0.10 0.99** –0.21±0.01 0.98** 0.00±0.00 0.00
T. crinitus 2.91±0.16 0.92** 0.09±0.007 0.92** 0.00±0.00 0.01

МДА
U. lactuca 1.55±0.19 0.06 0.01±0.01 0.02 0.02±0.01 0.02
C. costata 3.89±1.29 0.85** 0.17±0.17 0.01 0.15±0.03 0.15**

U. pinnatifida 6.54±0.78 0.58** 0.31±0.20 0.19** –0.01±0.02 0.00
D. stenogona 5.23±1.50 0.58** 0.48±0.17 0.19** –0.01±0.03 0.00
T. crinitus 4.70±0.55 0.19* 0.11±0.07 0.11* –0.02±0.01 0.02
Примечание. Т − температура воды; ФАРпд − суточный интеграл фотосинтетически активной радиации пада-
ющей на воду; СОД − супероксиддисмутаза; КАТ − каталаза; АПО − аскорбатпероксидаза; ГР − глутатионре-
дуктаза; МДА − малоновый диальдегид. Статистически значимые коэффициенты детерминации (т.е. отклоня-
ющиеся от нуль гипотезы о несопряженности изменений показателей и факторов среды) при р <0.05 (*) и р <0.01 
(**) отмечены жирным шрифтом. Коэффициенты детерминации R2 >0.3 отмечены заливкой. Связь считали 
умеренной и сильной соответственно при 0.3 < R2 < 0.6 и R2 >0.6.
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зарегистрировано статистически значимое па-
дение уровня Рмах относительно величин, ха-
рактерных для зимних месяцев и июня (Turkey 
HSD test, p <0.05). Уровень ингибирования 
Рмах варьировал в зависимости от вида и со-
ставлял в среднем 80% для C. costata, 25–40% –  
для U. pinnatifida, 45–50% – для D. stenogona  
и 30–40% – для T. crinitus. Для C.  costata 
и D. stenogona ингибирование Рмах зарегистри-
ровано также в августе, тогда как для T. crinitus 
в августе отмечено повышение уровня Рмах 
до показателей зимних месяцев и июня.

ОБСУЖДЕНИЕ

Несмотря на некоторую вариабельность се-
зонной динамики активности антиоксидант-
ной системы (АОС) у макроводорослей б. Со-
боль Японского моря, общей закономерностью 
для большинства исследованных видов являлось 
повышение активности антиоксидантных фер-
ментов (СОД, КАТ, АПО и ГР) в период зимней 
вегетации (декабрь–февраль) в условиях низ-
кой температуры и умеренной освещенности 
(см. рис. 1–3). Аналогичная тенденция была 
отмечена ранее для умеренноводных бурых 
(Shakhmatova, Ryzhik, 2020; Graiff, Karsten, 2021) 
и красных (Lohrmann et al., 2004) водорослей 
Атлантики. По мнению авторов, повышение 
потенциала ферментативной АОС макроводо-
рослей в холодный период года является частью 
их зимней акклиматизации, направленной на 
минимизацию окислительных повреждений 
при возрастании уровня АФК в тканях водных 
растений в условиях низкой температуры. Дей-
ствительно, у большинства исследованных 
нами макрофитов адаптивная активация анти-
оксидантных ферментов в период зимней веге-
тации сопровождалась поддержанием высокой 
скорости фотосинтеза и стабильного уровня 
перекисного окисления липидов (ПОЛ) в тал-
ломах водорослей (см. табл. 2). Таким образом, 
адаптивное увеличение активности ключе-
вых антиоксидантных ферментов направлено 
на предотвращение развития окислительного 
повреждения тканей, вызванного воздействием 
низкой температуры. Это, по-видимому, спо-
собствует повышению устойчивости водорос-
лей умеренных широт к окислительному стрес-
су и поддержанию ими стабильного уровня 

фотосинтетической продукции в зимнее время 
года в условиях умеренной освещенности.

Следует отметить, что в условиях низкой тем-
пературы существенный вклад в обеспечение 
устойчивости к окислительному стрессу у ма-
кроводорослей умеренных широт может вносить 
повышение уровня низкомолекулярных антиок-
сидантов, например, аскорбата (Lohrmann et al., 
2004). У макроводорослей существуют и другие 
механизмы, направленные на снижение веро-
ятности образования чрезмерного количества 
АФК и элиминацию уже образованных ради-
калов в условиях длительного воздействия низ-
кой температуры. К таким механизмам относят 
изменения уровня экспрессии генов и состава 
жирных кислот, контролирующих проницае-
мость клеточных мембран (Zhu et al., 2022; Ma 
et al., 2024); накопление крио- и фотопротекто-
ров (Galindo et al., 2016; Gambichler et al., 2021), 
а также активацию синтеза вторичных мета-
болитов с антиоксидантной функцией (Cruces 
et al., 2018).

Долговременная акклиматизация морских 
макроводорослей к повышенной температуре 
воды нередко вызывает снижение их устойчиво-
сти к воздействию дополнительных стрессоров 
различной природы (Ji, Gao, 2021). Длительное 
нахождение большинства исследованных нами 
видов в условиях повышения температуры 
воды (до 15–20˚С) сопровождалось снижением 
активности их антиоксидантных ферментов, 
главным образом, КАТ и АПО, ответствен-
ных за элиминацию перекиси водорода (H2O2) 
(см. табл.  1, рис. 1–3). Эти изменения напря-
мую не отражаются на уровне окислительных 
процессов и продукционных показателях ма-
крофитов до тех пор, пока растения находят-
ся в условиях умеренной освещенности, о чем 
свидетельствовали стабильные уровни ПОЛ и 
фотосинтетической активности водорослей, 
зарегистрированные в июне (см. табл. 2). Од-
нако повышение инсоляции на фоне дальней-
шего увеличения температуры воды в конце 
июля – августе у большинства исследованных 
видов вело к существенному ингибированию 
фотосинтеза (см. табл. 2). Аналогичное сниже-
ние функциональной активности фотосинте-
тического аппарата было отмечено ранее для 
некоторых зеленых (Bischof et al., 2002), крас-
ных (Sampath-Wiley et al., 2008; Liu et al., 2017) 
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и бурых (Migné et al., 2021) водорослей умерен-
ных широт под воздействием высокой инсоля-
ции в летний период. Мы полагаем, что этот 
феномен связан с интенсификацией процессов 
ПОЛ в результате инактивации антиоксидант-
ных ферментов (см. табл. 2; рис. 1–3). Прове-
денный нами анализ влияния освещенности 
и температуры воды на СОД, КАТ, АПО и ГР 
свидетельствует, что сезонная динамика актив-
ности АОС у водорослей Японского моря обу-
словлена, главным образом, действием темпе-
ратуры. Тем не менее, не исключено и прямое 
ингибирующее действие высокой интенсивно-
сти света на ферментативные компоненты АОС 
в этих условиях. Снижение функциональной 

активности фотосинтетического аппарата ра-
нее регистрировали в экспериментах, выпол-
ненных на литоральной умеренноводной ба-
грянке Porphyra umbilicalis (см. Sampath-Wiley et 
al., 2008), а также на субтропической зеленой 
водоросли Ulva rigida (см. Cruces et al., 2019). 
Следует отметить, что снижение активности 
антиоксидантных ферментов в тканях Costaria 
costata и Undaria pinnatifida (см. рис. 2–3) в пе-
риод высоких инсоляции и температуры воды 
(см. табл. 1) может быть связано с угасанием 
метаболической активности водорослей вслед-
ствие окончания периода вегетации и увели-
чением чувствительности к фотоокислитель-
ным повреждениям на данном этапе развития. 
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Рис. 3. Активность глутатионредуктазы (ГР, 2005–2006 гг.) и аскорбатпероксидазы (АПО, 2010 г.) у макроводорослей б. Со-
боль (зал. Петра Великого, Японское море) в периоды зимней и летней вегетации. 
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Данный процесс может сопровождаться повы-
шенной экспрессией генов, ответственных за 
программируемую клеточную смерть, как было 
показано в условиях контролируемого комби-
нированного высокотемпературного и свето-
вого стресса у арктической бурой водоросли 
Saccharina latissima (см. Heinrich et al., 2015).

Обращает на себя внимание отличающая-
ся от большинства видов сезонная динамика 
активности СОД и КАТ у Devaleraea stenogona 
и АПО и КАТ у Tichocarpus crinitus. Принимая 
во внимание сильное положительное влияние 
температуры на активность этих ферментов 
(см. табл. 3), мы предполагаем, что их актива-
ция в летний период может быть обусловлена 
термопатией багрянок. Не исключено, что от-
меченные нами различия в сезонной динами-
ке отдельных компонентов АОС у D. stenogona 
и T. crinitus свидетельствуют о вариабельности 
экспрессии генов, кодирующих эти ферменты, 
как было показано для зеленой водоросли Ulva 
prolifera в условиях низко- и высокотемператур-
ного стресса (Yang et al., 2019). Кроме того, уве-
личение активности КАТ у красных водорослей 
в течение летней вегетации может косвенно 
указывать на значительное повышение в клет-
ках водорослей локальной концентрации H2O2 
и на интенсификацию окислительных процес-
сов в пероксисомах растений.

На основании проведенных исследований 
можно заключить, что для большинства изу-
ченных макрофитов Японского моря повыше-
ние активности антиоксидантных ферментов 
в период зимней вегетации является адаптив-
ной реакцией на низкую температуру воды. 
Существенное снижение активности ключе-
вых H2O2-детоксицирующих ферментов при 
длительном нахождении морских макрофитов 
умеренных широт в условиях высокой темпера-
туры в летний период может повысить чувстви-
тельность водорослей к фотоокислительному 
стрессу и тем самым понизить их устойчивость 
к воздействию высокой освещенности. Полу-
ченные данные представляют значительный 
интерес для прогнозирования видового раз-
нообразия морских фитоценозов умеренных 
широт (в частности Японского моря) и вероят-
ностных изменений границ ареалов макроводо-
рослей под влиянием циклических изменений 
климата (повышение солнечной активности 

и средней температуры поверхностных вод). 
Регулярно наблюдаемая в последние годы 
тенденция к повышению температуры воды  
(www.climate.nasa.gov; www.whoi.edu/oceans/feature)  
может способствовать сдвигу южных границ 
ареалов представителей бореальной флоры, 
обитающих на пределе своей температурной 
толерантности. 
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Seasonal Dynamics of Antioxidant Enzyme Activity  
and Photooxidative Processes in the Dominant  

Macroalgal Species of the Sea of Japan
E. S. Belotsitsenko, I. M. Yakovleva

A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology,  
Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

Variations in the activity of the key antioxidant enzymes (superoxide dismutase, catalase, glutathione 
reductase, ascorbate peroxidase), as well as in the levels of lipid peroxidation (LP) and photosynthetic 
activity, were studied in five common species of macroalgae during their winter and summer vegetative 
season in the Sea of Japan. For most of the studied macroalgae, the highest intra-annual activities 
of antioxidant enzymes are observed during the colder months, while the lowest activities are observed 
during the warmer months. All the studied macroalgae display consistently high levels of photosynthesis 
during the period from December to February. A dramatic increase in the LP level and a suppression 
of photosynthetic activity are recorded during July and August for most of the studied macroalgae. 
The seasonal patterns of antioxidant enzyme activity and photooxidative processes in macroalgal tissues 
are discussed in terms of their regulation by fluctuations in illumination and seawater temperature 
in the habitats of the plants.

Keywords: marine macroalgae, antioxidant enzymes, lipid peroxidation


