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О ВЗАИМООТНОШЕНИЯХ ОБРАЗОВАНИЯ
ФЛАВОНОИДНЫХ СОЕДИНЕНИЙ С УГЛЕВОДНЫМ ОБМЕНОМ

У РАСТЕНИЙ

Одной из характернейших особенностей растительных организмов, четко отделяю-
щих их от представителей животного мира, является их способность синтезировать в
своих клетках и тканях в значительных количествах разные циклические соединения
с полифенольной структурой. Среди них важнейшее место занимают флавоноидные
вещества, которые в большом разнообразии встречаются во всех цветковых растениях,
в папоротниках, а также найдены в некоторых мхах (Geissman, 1962; Harborne, 1965,
1967).

Почти универсальное распространение флавоноидных производных в раститель-
ном мире н их отсутствие в других живых организмах дает основание предполагать,
Iдо раскрытие закономерностей метаболизма именно этой группы веществ является
ключом, открывающим путь к более глубокому пониманию природы и сущности жиз-
недеятельности растительных организмов, а также к управлению их жизненными про-
цессами. Особенно важно при этом знать, какими являются связи между обменом
флавоноидов и другими обменными процессами растений, которые определяют не
только количество синтезированных в них флавоноидов, а, может быть, также направ-
ление всего обмена веществ в те или другие моменты роста и развития растений.

При современном уровне знаний сам факт существования таких связей не требует
специального обсуждения. Биогенетический путь к формированию флавоноидиой моле-
кулы изучен весьма тщательно (Birch, 1962; Neish, 1960, 1964; Запрометов, 1964, 1967)
и хорошо известно, что образование производных флавоноидного ряда теснейшим
образом связано с промежуточным обменом углеводов, но имеет контакты и с неко-
торыми другими сферами метаболизма (белковый обмен, обмен липидов). Вся проб-
лема заключается в том, какие из возможных точек контакта имеют критическое зна-
чение в развитии особых взаимных отношений между обменом флавоноидов и дру-
гими сторонами растительного метаболизма, какими внутренними механизмами регу-
лируются эти взаимоотношения и какова роль этих взаимоотношений в общем
обмене веществ растений.

В этой статье сделана попытка систематизировать и обобщить накопленные к
настоящему времени в исследованиях разного профиля факты, которые в той или
иной мере могут осветить эту проблему. Главное внимание при этом сосредоточено на
рассмотрение данных, позволяющих охарактеризовать взаимосвязи образования фла-
воноидов с разными сторонами углеводного обмена, с которым биосинтез флавоноидов
имеет разнообразные и наиболее тесные контакты. Параллельно в статье изложены
основные результаты исследований по этим же вопросам, которыми уже в течение
ряда лет занимается руководимая автором группа сотрудников в лаборатории биохи-
мии вторичного метаболизма растений Института экспериментальной биологии Акаде-
мии наук Эстонской ССР.
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Так как диссимиляция углеводов является основным комплексом
обменных реакций, который снабжает биосинтетические процессы рас-
тений как исходным материалом для построения новых соединений, так
и необходимой для этого энергией, то весьма естественно предположение,
что между сдвигами в углеводном обмене и интенсивностью образования
флавоноидов существует положительная корреляция. Такое убеждение
стало распространяться среди исследователей уже в начале настоящего
столетия, хотя в это время еще не были известны тесные биогенетические
связи флавоноидов с разными промежуточными звеньями биологического
расщепления углеводов. Основоположником этих взглядов можно считать
Э. Овертона (Overton, 1899), который провел ряд питательных экспери-
ментов со многими одно- и двухдольными растениями, способными
образовывать антоцианы, и установил, что при выдерживании целых рас-
тений или отдельных их органов в растворах разных сахаров в большин-
стве случаев наблюдается увеличение интенсивности антоциановой пиг-
ментации в их клетках. На основании этих данных Э. Овертон пришел к
заключению, что появление антоцианов в клетках растений находится в
тесной связи с обилием сахаров в их клеточном соку, т. е. фактически
высказал мысль о наличии параллелизма между накоплением антоциа-
нов и углеводным обменом растений.

Вывод Э. Овертона был сделан на основе визуальных наблюдений и не
опирался на точные биохимические анализы, но тем не менее его «сахар-
ная теория» в свое время привлекла внимание многих исследователей,
что, по-видимому, являлось одной из причин неоднократного возвраще-
ния экспериментаторов к этому вопросу и в дальнейшем.

В течение последующих 50—60 лет было проведено много экспери-
ментальных исследований с экзогенным введением сахаров в разные
растения или их отделенные органы и получено большое количество как
качественных, так и количественных данных о влиянии сахаров на обра-
зование антоцианов. Большинство из накопленных фактов подтвер-
дило первоначальные наблюдения Э. Овертона об усиливающем эффек-
те сахаров на накопление пигментов, а вместе с тем и возникшую из
этого идею, что сахара являются стимуляторами биосинтеза анто-
цианов. Объемистая литература этого периода тщательно проанализиро-
вана в обзорных статьях Ф. Бланка (Blank, 1947, 1958; см. также;
Thimann, Edmondson, 1949; Bogorad. 1958; Kandeler, 1960).

Данные, полученные из исследований последнего десятилетия, по
основным положениям полностью совпадали с результатами более ран-
них наблюдений и еще больше углубляли общераспространенное мнение
о том, что введение в ткани сахаров является универсальным способом
стимулирования образования антоцианов. Так, показано, что сахарное
питание усиливает биосинтез антоцианов в сегментах изолированных
гипокотилей проростков бальзамина (Alston, 1958; Arnold, Alston, 1961)
и гречихи (Тгоуег, 1964а, б), в отделенных междоузлиях и интактных
проростках Phleum pratense (Stafford, 1965), в гипокотилях интактных
проростков Celosia plumosa и в гипокотилях тех же проростков, но с уда-
ленными корнями (Malaviya, Laloraya, 1966), в изолированных семя-
дольных листочках белой горчицы (Havelange и др., 1967), в отделенных
междоузлиях сорго (Vince, 1968) и в изолированных гипокотилях, а в
определенных световых условиях также в интактных проростках тур-
непса (Grill, 1967). Стимуляция образования пигментов установлена и в
отделенных листьях водокраса, помещенных в раствор сахарозы
(Pogorzelska, 1965), в изолированных лепестках бальзамина (Klein,
Hagen, 1961) и в разных тканевых культурах (Szweykowska, 1959;
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Szweykowska и др., 1959; Straus, 1959) при инкубации их на средах с
примесью сахаров, в отрезках взрослых листьев некоторых растений
(Ehcrhardt, Haupt, 1959; Creasy и др., 1965; Creasy, Swain, 1966) ив
кусочках кожицы яблок (Siegelman, Hendricks, 1958; Downs, 1964,
Faust, 1965; Smock, 1966) при выдерживании их в растворах сахаров, а

1 акже в кожице целых плодов после погружения их на некоторое время
в растворы разных сахаров (Smock, 1966). Известны лишь одиночные
работы, где сахарное питание не вызывало стимуляции образования
пигментов в способных к этому растительных тканях (Stafford, 1968;
Beguin, 1964; см. также некоторые эксперименты в работах Ф. Эбер-
хардта иР. Грилл (Eberhardt, 1954; Grill, 1967)), а данных об отрица-
тельном действии сахаров на пигментообразование в литературе до сих
пор вообще не имеется. В то же время, в связи с усовершенствованием
методов биохимического анализа, стали накапливаться данные и более
общего характера. Выяснилось, что при введении сахаров в раститель-
ные ткани наряду с антоцианами усиливается образование и других про-
изводных флавоноидного ряда (Nick, 1953; Nöll, 1955; McClure, Alston,
1964; Creasy, Swain, 1966), а также формирование некоторых родствен-
ных им соединений типа более простых полифенолов, как, например, хло-
рогеновой кислоты (Ruckenbrod, 1955; Zucker, Levy, 1959) и лигнииопо-
добных веществ (Stafford, 1965).

Наличие такого обилия однотипных и совпадающих друг с другом
данных волей-неволей наводит на мысль, что повышение уровня углевод-
ного обмена растений путем введения в ткани дополнительных количеств
растворимых сахаров является фактором, приводящим чуть ли не обя-
зательно к усилению образования антоцианов и других флавоноидных
производных, и что именно состояние углеводного обмена - то первич-
ное условие, которое определяет интенсивность процессов биосинтеза
флавоноидов. Более того, создается впечатление, что связи между обме-
ном углеводов и образованием флавоноидов имеют весьма несложный,
непосредственный характер. Поэтому не удивительно, что многие иссле-
дователи считали причиной стимулирующего эффекта сахарного питания
обогащение растительных клеток растворимыми сахарами, т. е. по суще-
ству разделяли старую точку зрения Э. Овертона.

Такое мнение не совсем лишено оснований. Так, Р. Комбэ (Combes,
1909) сравнивал содержание сахаров в зеленых и красных листьях неко-
торых растений и установил, что какая бы ни была причина появления
пигментации, накопление антоцианов всегда сопровождалось увеличе-
нием содержания сахаров в листьях. Гистохимические исследования
В. К. X. Кдрстенса (Karstens, 1939) показали, что в гипокотнлях про-
ростков гречихи существует интересный параллелизм между распреде-
лением сахаров и антоциановых пигментов: при освещении этиолиро-
ванных проростков разного возраста формирование антоцианов наблю-
далось всегда только в тех участках гипокотилей, которые в тот момент
были богаты растворимыми сахарами. Аналогичные результаты получены
и в более поздних работах, причем в одних случаях повышенная интен-
сивность образования антоцианов весьма хорошо коррелировалась с
повышенным содержанием сахаров в тканях (Frey-Wyssling, Blank,
1943; Eddy, Mapson, 1951; Slabecka-Szweykowska, 1952), а в других
случаях наблюдалась даже более или менее прямолинейная зависимости
между накоплением антоцианов и содержанием в соответствующих тка-
нях либо только восстанавливающих сахаров (Thimann и др., 1951),
либо вообще растворимых сахаров (Szweykowska, 1959). Особенно
интересны в этом отношении результаты последней из названных работ,
которая была проведена с изолированными зародышами красной капу-
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сты. Варьированием состава питательных растворов автору этой работы
удалось показать, что линейная зависимость между содержанием анто-
цнанов и сахаров в тканях зародышей сохраняется в любых экспери-
ментальных условиях, в том числе и при наличии в среде аспарагина и
неорганических нитратов, вызывающих снижение накопления пигментов.
На этом основании А. Швейковска пришла к выводу, что и эффект
азотного питания обусловлен, в первую очередь, возникающими в резуль-
тате этого изменениями в содержании сахаров, чго и является непосред-
ственной причиной наблюдаемых в этих условиях сдвигов в интенсивно-
сти накопления антоцианов (Szweykowska, 1959).

Кроме перечисленных выше фактов, можно привести еще данные
некоторых других работ, где корреляция между накоплением антоцианов
и содержанием сахаров была обнаружена как побочный результат ис-
следований. И. Храстил и Э. Петру нашли, что штаммам тканевых
культур корней моркови, способным к формированию антоциаиовых
пигментов, характерно увеличение накопления сахарозы в ксилеме, вто
время как у штаммов, образующих вместо антоцианов хлорофилл, со-
держание сахарозы в ксилемной части в течение роста культуры заметно
снижалось (Chrastil, Petru, 1957). И. Васильев (1962) приводит данные,
показывающие, что типичным симптомом развития лучевой болезни у
облученных смертельными дозами гамма-лучей растений пшеницы явля-
ется появление антоциановой пигментации в их листьях, что одновре-
менно сопровождается значительным повышением содержания сахаров
в листовых тканях. Как показали эксперименты М. Боппа (Ворр, 1959)
с листьями бегонии, образование так наз. раневого антоциана также в
значительной мере зависит от наличия в зоне ранения ассимилятов;
при разрушении целостности проводящей системы листа путем парал-
лельных порезов в листовой пластинке наиболее интенсивная пигмента-
ция развивалась на краях внутреннего пореза, в то время как в зоне
внешнего пореза, куда приток ассимилятов был прекращен, пигмента-
ция была гораздо слабее.

Наконец, заслуживает внимания предположение, что н осеннее появ-
ление антоцианов связано с обогащением клеток растворимыми саха-
рами в результате деградации . крахмала в отмирающих листьях
(Harborne, 1965), а также вероятна возможность, что наблюдаемая
при пониженных температурах интенсификация образования антоцианов
в первую очередь обусловлена повышением содержания сахаров в клет-
ках растений. Как известно, в условиях пониженных температур
гидролитическое расщепление углеводов в тканях заметно усиливается,
что несомненно должно приводить хотя бы к временной аккумуляции
растворимых сахаров, т. е. создает условия, благоприятствующие про-
цессам формирования антоцианов (Kandeler, 1960).

Однако наряду с указанными данными накапливались и факты про-
тивоположного характера. С. Жонеско не удалось найти существенных
различий в содержании сахаров окрашенных и неокрашенных цветков
Cobaea scandens (Jonesco, 1921). Хотя В. К. X. Карстенс (Karstens,
1939) показал, что в гипокотилях гречихи наблюдается параллелизм
между распределением сахаров и антоцианов, в разрезе тканей анало-
гичный параллелизм не обнаруживался: клетки эпидермиса, которые
обычно наиболее интенсивно образуют антоцианы, оказались весьма
бедны растворимыми сахарами. Позже было показано, что отделенный
от остальных тканей гипокотилей проростков гречихи эпидермис даже
в условиях обильного сахарного питания вообще не способен синтези-
ровать антоцианы (Тгоуег, 1964а). Весьма выразительным является
факт, что во многих плодах и корнеплодах антоциановая пигментация
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локализована именно в эпидермальных клетках, в то время как в клет-
ках мякоти, которые часто насыщены сахарами, антоцианы обычно отсут-
ствуют или встречаются только в следах.

Еще более предостерегающими являются данные некоторых количе-
ственных исследований, В ряде работ показано, что несмотря на то, что
образование антоцианов довольно хорошо коррелируется с общим
уровнем содержания сахаров в том же материале, количественное соот-
ношение веществ обеих групп во многих случаях не постоянная величина,
а в ходе роста и развития или при изменении условий среды сильно
варьируется (Frey-Wyssling, Blank, 1943; Slabecka-Szweykowska, 1952).
Особенно интересно при этом, что в случаях, когда положительная кор-
реляция между содержанием антоцианов и сахаров и была установлена,
она далеко не всегда распространялась на все производные группы саха-
ров. Например, по данным, представленным в работе Б. П. Эдди и
Л. Мэпсона (Eddy, Mapson, 1951), весьма хорошо видно, что содержание
сахарозы в проростках кресса уменьшается по мере увеличения в них
содержания антоцианов, т. е, в отличие от моноз находится с антоциа-
нами по сути дела в отрицательной корреляции. Никакой корреляции
между содержанием сахарозы и накоплением антоцианов не было най-
дено и в ряске, хотя из всех сахаров, испытанных в качестве экзогенных
питательных факторов, именно сахароза оказалась наиболее эффектив-
ным стимулятором образования пигментов (Thimann и др., 1951).

Следует отметить еще пару работ, в которых между изменениями в
содержании флавоноидных производных и сахаров в подопытных рас-
тениях обнаруживалась весьма четкая обратная зависимость. И. X. Эд-
мондсон и К. В. Тиманн (Edmondson, Thimann, 1950) установили, что
при выращивании растений ряски в условиях стерильной культуры в
растворе Хоглэнда с примесью фенилтиомочевины (10'4М), прибавлен-
ной в среду с целью блокировать в клетках растений ионы меди, значи-
тельно ослаблялось накопление антоцианов, что, однако, не сопровожда-
лось снижением содержания в растениях сахаров. Наоборот, количество
как сахарозы, так и редуцирующих сахаров под влиянием действия
фенилтиомочевины даже заметно повышалось. М. Д. Сэид и Дж. Л. Бийл
(Sayed, Beal, 1959) на протяжении нескольких месяцев многократно
опрыскивали растения гречихи гиббереллиновой кислотой и установили,
что в результате этой обработки заметно (до двух раз) возрастало
общее содержание сахаров в листьях, в то время как содержание флаво-
нолгликозида рутина уменьшалось. В обеих работах подопытные расте-
ния остались физиологически совершенно нормальными без сколько-ни-
будь существенных признаков нарушения их роста и развития (гиббе-
реллиновые растения даже заметно превосходили контрольные по своему
росту), что придает этим результатам особую ценность.

Изложенные выше факты показывают, что к взглядам, якобы стиму-
лирующий эффект сахарного питания связан с повышением внутри-
клеточного уровня содержания растворимых сахаров, необходимо отно-
ситься с большой осторожностью, и свидетельствуют о том, что связи
между углеводным обменом и образованием флавоноидов не так просты,
как это может показаться по данным громадного большинства прове-
денных до сих пор питательных экспериментов.

Отсутствие. ясной корреляции между содержанием сахаров в тканях
и образованием в них антоцианов (= флавоноидов) вынуждало стиму-
лирующему влиянию экзогенного сахарного питания искать другие объ-
яснения. Одной из попыток заменить механическое представление о свя-
зях углеводов и флавоноидов более динамическим является предположе-
ние, что стимуляция обусловлена общим повышением интенсивности

4*
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обмена веществ в обработанных растениях (Blank, 1958) идея, кото-
рая в той или иной форме скрыто встречается в работах многих исследо-
вателей.

В связи с этим представляют интерес возможные корреляции образо-
вания антоцианов с процессами дыхания, которые можно считать одним
из основных показателей состояния обмена веществ в живых организмах.
Правда, установление такой корреляции вряд ли позволило бы конкре-
тизировать характер взаимосвязей между углеводным обменом и биосин-
тезом флавоноидов, однако оно значительно помогло бы объяснить неко-
торые противоречивости в сахарных данных: сахара являются основным
субстратом тканевого дыхания и, следовательно, их количество в живых
клетках должно с интенсивностью как дыхания, так и образования фла-
воноидов находиться скорее в отрицательной, чем в положительной кор-
реляции.

Следует отметить, что в литературе имеется довольно много данных
о наблюдениях и фактах косвенного характера, указывающих, что дыха-
тельные процессы могут играть определенную роль в образовании анто-
цианов. В частности, заслуживают внимания наблюдения некоторых
более ранних авторов о том, что накопление антоцианов находится в тес-
ной зависимости от наличия кислорода в среде или в самих пигментсин-
тезирующих тканях растений (Blank, 1958). При этом в отдельных слу-
чаях интенсивность пигментации весьма хорошо коррелировалась с
парциальным давлением кислорода, а при полном отсутствии кислорода
в среде антоцианы вообще не образовывались (Katie, 1905). Аналогич-
ные факты наблюдались и позже. Л. Капите (Capite, 1955) показал, что
стимулирующее действие сахаров на образование антоцианов в тканевых
культурах корней моркови проявляется только в аэробных условиях.
Изолированные гипокотили этиолированных проростков гречихи оказа-
лись неспособными синтезировать антоцианы на свету, когда их дер-
жали под водой, но снова обнаруживали эту способность при восстанов-
лении нормального контакта с воздухом (неопубликованные данные на-
шей лаборатории). Сходные результаты были получены и при изучении
условий биосинтеза одного из родственных флавоноидам полифенольных
соединений хлорогеновой кислоты в клубнях картофеля (Zucker,
Levy, 1959). Измерением количества кислоты, образовавшейся в погру-
женных в воду отрезках клубней, установили, что оно тем меньше, чем
толще слой воды над отрезками, причем в отрезках, находящихся под
10-миллиметровым слоем воды и глубже, синтез хлорогеновой кислоты
практически прекратился. Необходимость наличия достаточных коли-
честв кислорода для биосинтеза хлорогеновой кислоты нашла потом
прямое подтверждение в экспериментах с варьированием парциального
давления кислорода в сосудах инкубации клубневых срезов: интенсив-
ность образования хлорогеновой кислоты по мере увеличения давления
кислорода постепенно возрастала, но лишь при 20%-ной концентрации
кислорода в среде этот процесс достигал своей максимальной эффектив-
ности.

Наряду с этими имеются и некоторые количественные данные о парал-
лельных изменениях в накоплении антоциановых пигментов и дыхатель-
ном газообмене в растительных тканях, которые позволяют оценить воз-
можную связь между этими двумя процессами более объективно. Из них
наиболее подробными являются результаты исследований Ф. Эберхардта
и К. Пэха (Paech, Eberhardt, 1952; Eberhardt, 1954). Они нашли, что в
этиолированных проростках красной капусты кривая интенсивности
дыхания практически совпадает с кривой формирования антоцианов.
У проростков, выращенных в условиях постоянного освещения, это сов-
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падение оказалось менее четким, однако как у тех, так и у других наи-
большая интенсивность накопления пигментов наблюдалась именно в тот
момент развития, когда и процессы дыхания протекали с наибольшей
активностью. Сравнение этих данных с изменениями коэффициента
дыхания показало, что активизация дыхания и коррелирующее с ней
увеличение скорости образования антоцианов совпадает с началом ин-
тенсивной мобилизации запасных жиров семядолей, т. е. происходит
одновременно с повышением общей обменной активности проростков.
Заслуживает внимания, что при перемещении пятидневных этиолирован-
ных проростков, у которых дыхание находилось уже в стадии уменьше-
ния интенсивности, из темноты в постоянное освещение, интенсивность
их дыхания снова возрастала, что одновременно сопровождалось и рез-
ким повышением содержания антоцианов.

Сходные результаты были получены этими же авторами и в экспери-
ментах с отрезками листьев Saxifraga crassifolia. Выяснилось, что в
пигментированных участках листьев этого вида как поглощение кисло-
рода, так и выделение углекислого газа заметно интенсивнее, чем в не-
пигментированных участках, хотя по коэффициенту дыхания различий
не наблюдалось. Введение в отрезки сахарозы не изменяло коэффициента
дыхания, но приводило к значительному повышению интенсивности
дыхательного газообмена и к еще более заметному усилению образо-
вания антоцианов.

Результаты других работ, к сожалению, менее ясны. Например, в
одних из более поздних экспериментов Ф. Эберхардта с листовыми от-
резками того же 5. crassifolia (Eberhardt, Haupt, 1959) выяснилось, что
при введении в них сахарозы вместе с мочевиной повышение интенсив-
ности дыхания было еще заметнее, чем при введении одной сахарозы,
однако содержание антоцианов в результате этой обработки несколько
снизилось. Введение сахарозы и мочевины в комбинации с хлорамфени-
колом приводило уже к почти полному подавлению образования антоциа-
иов, но дыхание листьев по-прежнему протекало с повышенной интенсив-
ностью, оставаясь примерно на том же уровне, как это было при введении
только сахарозы. По данным одной из работ А. Гавеланжа и сотрудников
(Havelange и др.. 1967) видно, что возрастные кривые дыхания в изо-
лированных семядольных листочках проростков белой горчицы, в общем,
довольно хорошо совпадают с соответствующей кривой изменения содер-
жания антоцианов (аналогия с результатами Ф. Эберхардта и К. Пэха),
однако при сопоставлении количественных параметров обоих процессов
семядолей, инкубированных в средах с примесью разных сахаров и их
фосфорных эфиров, ясной положительной корреляции между ними уже
не обнаруживается. Результаты, полученные А. Арнольдом и Р. Е. Ол-
стоном в работе с проростками бальзамина (Arnold, Alston, 1961), явля-
ются еще менее обнадеживающими. Сегмент гипокотилей, ближайший к
семядолям, выделялся гораздо более высокой интенсивностью дыхания,
чем остальные сегменты, однако именно в этом сегменте образование
антоцианов оказалось заметно слабее, чем в других участках гипокотилей.

Фрагментарность и некоторая противоречивость имеющихся данных
не позволяют делать окончательных выводов относительно связи между
дыханием и образованием флавоиоидов, но кажется, что если дыхание и
играет определенную роль в биосинтезе флавоноидных соединений, а в
некоторых случаях, может быть, и является основным звеном метаболиз-
ма, от которого зависит ход накопления антоцианов и других флавонои-
дов, то связанные с ним реакции вряд ли представляют собой един-
ственный механизм, определяющий характер взаимоотношений между
углеводным обменом и биосинтезом флавоноидных соединений. Кроме
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того, необходимо отметить, что активность дыхания, определяемая
обычно на основе интенсивности газообмена тканей, далеко не всегда
является объективным критерием, по которому безошибочно можно
судить о внутренних потенциалах растительного организма.

Хорошей иллюстрацией этому служат данные о влиянии 2,4-динитро-
фенола ингибитора метаболизма, специфически блокирующего про-
цессы окислительного фосфорилирования на биосинтез антоцианов.
Во всех работах, в которых этот вопрос изучался, было установлено
сильное подавление образования антоцианов (Stadler, 1942; Thimann и
др., 1951; Paech, Eberhardt, 1952; Eberhardt, 1954; Ruckenbrod, 1955;
Creasy и др., 1965), в то время как хорошо известно, что типичной от-
ветной реакцией на воздействие динитрофенола является резкое повы-
шение дыхательного газообмена явление, фактически обнару-
женное в этих указанных работах, в которых были проведены соответ-
ствующие измерения (Paech, Eberhardt, 1952; Eberhardt, 1954). Это
указывает, что из всей совокупности сложных биохимических реакций,
составляющих тканевое дыхание, для биосинтеза флавомоидов в первую
очередь важен только тот узкий круг специфических реакций, который
связан с аккумуляцией энергии и образованием энергией богатых соеди-
нений.

К сожалению, при интерпретации динитрофеноловых данных необхо-
димо проявить осторожность, ибо у обработанных этим антиметаболитом
растений почти всегда наблюдаются симптомы общего отравления, что
значительно затрудняет различение непосредственных, специфических эф-
фектов от эффектов вторичного характера.

От этого недостатка не совсем свободны и другие ингибиторы фер-
ментных реакций, но тем не менее информация, полученная из экспери-
ментов с использованием некоторых из них, заслуживает серьезного вни-
мания. В частности показано, что йод-уксусная кислота, которая инги-
бирует действие триозофосфатдегидрогеназы и ряда других гликолити-
ческих ферментов (Hackett, 1965), подавляет индуцированное введением
сахаров образование антоцианов в листовых отрезках 5. crassifolia
(Paech, Eberhardt, 1952; Eberhardt, 1954). Фтористый натрий спе-
цифический ингибитор, блокирующий превращение 2-фосфо-О-глице-
рата в фосфоенолпируват подавлял образование антоцианов в листьях
плюща (Ruckenbrod, 1955) и в цветках петунии (Hess, 1964). Подавле-
ние формирования антоцианов в листьях плюща наблюдалось и под
влиянием фтор-уксусной кислоты, которая со щавелевоуксусной кислотой
—• со вступительным соединением цикла трикарбоновых кислот обра-
зует неспособный к дальнейшему окислению фторцитрат и, таким обра-
зом, блокирует нормальное функционирование этого цикла (Ruckenbrod,
1955).

Эти данные показывают, что нарушения в длинной цепи связанных
друг с другом реакций расщепления углеводов через гликолиз, образо-
вание активированного ацетата и цикл трикарбоновых кислот могут
существенно влиять на ход накопления флавоноидов и подчеркивают
важность этого пути диссимиляции углеводов в биосинтезе флавоноидных
соединений.

Однако как ни странно, почти все попытки вызвать стимуляцию
образования антоцианов путем введения в растительные ткани разных
промежуточных продуктов гликолиза и следующих за этим реакций
диссимиляции углеводов кончились безуспешно. Более того, такие
соединения как фосфорные эфиры глюкозы и фруктозы, лактат, пируват
и фосфоглицерин фактически оказались сильными ингибиторами образо-
вания антоцианов (Thimann и др., 1951; Havelange и др., 1967). Так
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вел себя и глицерин (Thimann и др., 1951; Smock, 1966), хотя при вве-
дении его в листья 5. crassifolia, наоборот, наблюдалась некоторая сти-
муляция (Eberhardt, 1954). Лимонная кислота промежуточный про-
дукт цикла Кребса и ацетат не стимулировали формирование антоциа-
нов в этом объекте (Eberhardt, 1954), а кроме того, ацетат не проявил
никакого действия и при введении его в проростки красной капусты
(Kandeler, 1960). В проростках турнепса влияние ацетата оказалось
весьма неопределенным (Grill, 1967). Достоверных данных противопо-
ложного характера до сих пор не имеется, за исключением лаконической
информации Л. И. Стадлера о том, что у листовых отрезков некоторых
генотипов кукурузы введение глюкозы как стимулятора образования
антоцианов может быть заменено введением глицеральдегида, глицери-
новой кислоты или гидроксипнровиноградного альдегида лишь с некото-
рым снижением эффективности обработки (Stadler, 1942).

Интерпретировать эти данные трудно, но кажется, что наряду с воз-
можными чисто «механическими» причинами индифферентности или
даже отрицательного действия промежуточных метаболитов гликолиза,
никла трикарбоыовых кислот и связанных с ними реакций (неблаго-
приятные изменения в физико-химических свойствах среды инкубации,
недостаточно эффективное проникновение изученных метаболитов в рас-
тительные ткани, недостаточная пермеабильность клеточных барьеров в
отношении этих соединений, недоступность введенных соединений к тка-
невым процессам из-за малой степени их предварительной активизации
и т. д.) не исключена и такая возможность, что уровень содержания этих
метаболитов в нормально метаболизирующих клетках и без того доста-
точно высок, чтобы обеспечить максимальную работу ферментных систем,
использующих их для биосинтеза флавоноидов.

Если это предположение окажется правильным, то следовало бы
заключить, что хотя гликолитический путь диссимиляции углеводов как
источник исходного материала для построения флавоноидной молекулы
несомненно необходим для нормального протекания биосинтеза флаво-
ноидов, ни одно из промежуточных звеньев (resp . метаболитов) этого
пути не имеет лимитирующего значения для этих процессов.

В связи с этим представляют интерес еще две работы по изучению
действия антиметаболитов, результаты которых несколько отличаются от
данных, изложенных выше. Л. Л. Крийзи и сотрудники (Creasy и др.,
1965) установили, что фтористый натрий сильно подавляет образование
антоцианов в дисках листьев клубники, если материал после 24-часовой
инкубации на свету переместить на тот же промежуток времени в тем-
ноту, и, наоборот, вызывает заметную стимуляцию пигментообразования,
если диски инкубировать в условиях постоянного освещения. Еще более
интригующими являются результаты исследований М. Фауста (Faust,
1965), который показал (в отличие от данных Ф. Эберхардта) (Eber-

hard(, 1954), что в результате обработки целых плодов яблони раство-
рами ингибиторов гликолитических ферментов йод-уксусной кислоты
(применялась в более низкой концентрации, чем в работе Ф. Эберхардта,
что, по-видимому, и является причиной расхождения этих данных) и йод-
ацетамида значительно усиливается образование антоцианов в их кожице.
Аналогичная стимуляция наблюдалась и при обработке яблок раство-
рами малоновой кислоты, которая как ингибитор сукцииатдегидрогеназы
(James, 1953) блокирует функционирование цикла трикарбоновых кис-
лот. М. Фауст полагает, что вызванная ингибиторами задержка утилиза-
ции углеводов через гликолиз и цикл Кребса приводит к активизации
пентозофосфатного пути расщепления глюкозы. Вследствие этого усили-
вается синтез шнкимовой кислоты важного предшественника при по-
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строении флавоноидной молекулы, чем и обусловливается стимуляция
образования антоцианов.

Для подтверждения этой гипотезы М. Фаустом в той же работе пред-
ставлены еще и другие данные. Например, введением в отрезки кожуры
яблок глюкозы- 14С, меченой либо в первом, либо в шестом положении,
и последующим определением uC6: I4Ci соотношений декарбоксилирова-
кия путем измерения относительной радиоактивности выдыхаемого угле-
кислого газа в обоих вариантах показано, что в период интенсивного
развития пигментации в кожуре активность пентозофосфатного цикла
очень высока. Весьма интересны также его данные о влиянии шикимовой
кислоты: при обработке плодов в первой половине вегетационного перио-
да всегда наблюдалась весьма сильная стимуляция образования анто-
цианов в кожуре, однако в конце сезона, когда содержание эндогенной
шикимовой кислоты в кожуре из-за активизации пентозофосфатного цикла,
предположительно, и без того достаточно высоко, стимуляции уже прак-
тически не обнаруживалось.

Предположение М. Фауста выглядит весьма правдоподобным, тем
более, что оно, как нам кажется, вполне приемлемо и для объяснения
вышеупомянутых результатов Л. Л. К.рийзи и сотрудников о влиянии
фтористого натрия (Creasy и др., 1965). Последний как ингибитор гли-
колиза должен бы в принципе также вызывать активизацию пентозофос-
фатного цикла, но так как одновременно с этим неизбежно подавляются
и процессы образования АТФ и, следовательно, уменьшаются энергети-
ческие потенциалы клетки, то увеличение фонда метаболитов пентозофос-
фатного цикла, по-видимому, уже не может реализоваться в увели-
чении накопления антоцианов. Можно, однако, предположить, что в ус-
ловиях постоянного освещения, обеспечивающего непрерывное протека-
ние процессов фотосинтетической ассимиляции энергии в листовых отрез-
ках, этот недостаток устраняется. В результате этого должны бы созда-
ваться условия для усиленного использования находящихся в изобилии
продуктов пентозофосфатного цикла в биосинтезе антоцианов, что в кон-
це концов и должно приводить к стимуляции их накопления, т. е. к
эффекту, что в указанной работе в этих условиях фактически и наблю-
далось.

Правильность гипотезы М. Фауста несомненно требует дальнейшей,
более основательной экспериментальной проверки, но и в данной форме
она заслуживает серьезного внимания: базируясь на наглядных опытах,
она весьма убедительно указывает, что первостепенное значение в общих
взаимоотношениях между углеводным обменом и процессами образова-
ния флавоноидов может принадлежать связям, которые развиваются
через пентозофосфатный путь диссимиляции углеводов.

Резюмируя изложенные факты, можно прийти к общему заключению,
что несмотря на кажущуюся простоту, истинная природа взаимоотноше-
ний между процессами углеводного обмена и образованием флавонои-
дов весьма сложна и что наши знания по этому вопросу еще далеки от
совершенства.

Наглядно это подтвердилось исследованиями этой проблемы в нашей
лаборатории, начатыми в 1964 г.

Уже первые эксперименты дали весьма неожиданные результаты.
При выращивании проростков гречихи на растворах азотнокислого ам-
мония с примесью сахарозы, прибавленной в среду для нейтрализации
отрицательного действия экзогенного азота на образование антоцианов
в гипокотилях, выяснилось, что сахароза не способна противодействовать
влиянию азотного питания. Наоборот, она еще усиливала подавляющее
действие азота и, как ни странно, проявляла ингибирующее влияние на
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образование антоцианов также в тех случаях, когда проростки выращи-
вались на растворе одной лишь сахарозы без примеси азотнокислого
аммония. Подавляющий эффект сахарозы был весьма ясным и даже
более заметным, чем подавление, вызванное действием азотного пита-
ния, причем ослабление накопления антоцианов в гипокотилях было тем
больше, чем выше была концентрация сахарозы в среде (Маргна, Оттер,
1968).

Такие результаты были полной неожиданностью, ибо это, по имею-
щимся данным, было первым случаем, когда сахара в отношении накоп-
ления антоцианов проявляли нt стимулирующее, а ингибирующее влия-
ние. Подавляющий эффект сахарозного питания был тем более удиви-
тельным и непонятным, что более ранними исследованиями Дж. Р. Трой-
ера, проведенными с сегментами изолированных гипокотилей, уже неод-
нократно было показано, что и в проростках гречихи сахара, как обычно,
стимулируют образование пигментов (Тгоуег, 1964а, б).

Для выяснения причин расхождения между нашими и тройеровскими
данными мы решили более детально изучить влияние разных сахаров
на образование антоцианов в проростках гречихи.

Эксперименты проводились по следующей методической схеме: в
течение первых трех суток проростки выращивались в полной темноте,
затем они перемещались в световую камеру, где в течение 10 ч экспони-
ровались на свету, а после этого снова до конца опыта и анализа мате-
риала помещались в темноту. Отдельные варианты опыта отлича-
лись друг от друга по сроку и способу введения сахаров в проростки, а
также по состоянию растительного материала во время обработки. Кон-
центрация сахаров в среде во всех случаях равнялась I%*. Для полного
исключения случайности все эксперименты, как правило, проводились в
4—5 повторностях, а дополнительно к этому, были еще 5—7 раз повто-
рены во времени.

Сводные результаты этих опытов представлены на рис. 1. По этим
данным ясно видно, что когда растворы сахаров служили средой как для
проращивания семян, так и для выращивания интактных проростков в
течение всего экспериментального периода (как это было и в наших
первых экспериментах с сахарозой), то содержание антоцианов в гипоко-
тилях, по сравнению с контрольными проростками, значительно умень-
шилось (Л). Подавляющий эффект был совершенно ясным и не вызывал
никаких сомнений, составляя в среднем около 30% от контрольного
значения. Относительные размеры подавления остались примерно таки-
ми же и в проростках, у которых семядольные листочки непосредственно
перед освещением были удалены (Б), хотя абсолютное количество анто-
цианов как в контроле, так и в опыте было в этих сериях значительно
меньше.

Несколько иные, но в принципе такие же результаты были получены
в экспериментах, в которых семена проращивались на дистиллирован-
ной воде, а растворы сахаров были введены в среду выращивания (resp .

в проростки) только перед началом освещения. В этих условиях четкое
ингибирующее влияние сахаров обнаруживалось только у тех пророст-
ков, у которых корни перед освещением были удалены и в которые
сахара вводились через нижние концы гипокотилей (В). Правда, по-
давление образования антоцианов в гипокотилях оказалось в этом случае
несколько более слабым, чем отмечалось раньше, но все же оно было
вполне ясным и достоверным. В то же время у проростков с корнями,
независимо от того были у них удалены семядольные листочки (Г) или
нет (Д), ясное уменьшение образования антоцианов в гипокотилях

* Об остальных подробностях методики см. Маргна, Оттер, 1968.
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наблюдалось только при введении в среду выращивания глюкозы, а
эффект фруктозы и сахарозы остался неопределенным. Тем не менее, о
стимулирующем влиянии тоже нельзя было говорить: те небольшие
отклонения в сторону увеличения содержания антоцианов, которые в
сериях с этими сахарами по сравнению с контролем иногда встречались,
как правило, не выходили за рамки обычного биологического варьиро-
вания. Стимулирующее действие сахаров наблюдалось только в опытах
с изолированными гипокотилями ( Е) (ср. Тгоуег, 1964а, б) .10-(глюкоза)
и 60-минутная (фруктоза, сахароза) обработка гипокотилей 72-часовых
этиолированных проростков в 1 %-ны& растворах сахаров вместе с после-
дующей инкубацией их на фильтровальной бумаге, намоченной теми же
растворами (10 ч на свету + 14 ч в темноте) приводило во всех случаях
примерно к 10%-ному увеличению содержания антоцианов в гипокотилях.

Интересно отметить, что сахарный спирт маннит, который по данным
некоторых авторов индифферентен в отношении образования антоцианов
(Thimann, Edmondson, 1949; Eberhardt, 1954), вел себя в этих экспери-
ментах точно таким же образом, как и изученные сахара, т. е., как пра-
вило, подавлял накопление антоцианов и лишь в случае изолированных
гипокотилей вызывал некоторую стимуляцию.

Результаты аналогичных экспериментов по изучению влияния сахаров
на содержание антоцианов в семядольных листочках проростков гречихи
ни в чем не отличались от результатов опытов с гипокотилями. И здесь
введение сахаров в интактные проростки приводило к значительному
подавлению образования антоцианов, вто время как в экспериментах с

А Б В Г Д E
Рис. 1. Влияние сахаров и маннита ( на образование антоцианов в гипо-
котилях проростков гречихи. А—Е отдельные варианты опыта (объясне-

ния в тексте).
* Статистически незначимое различие (Я=0,05). Рис. I—s1 —5 построены по

данным, перечисленным на 1 проросток, результаты выражены в относитель-
ных цифрах по сравнению с контролем.
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изолированными семядолями подавление
заменялось некоторой стимуляцией
(рис. 2).

Обнаруженное в этих экспериментах
отрицательное действие сахаров на обра-
зование антоцианов не могло быть обус-
ловлено возможными недостатками ис-
пользованных способов введения сахаров
в проростки или же каким-то общим вред-
ным влиянием примененной нами схемы
опытов. В проверочных экспериментах с
проростками красной капусты, редиса и
турнепса, проведенных аналогично преды-
дущим, всегда наблю-
далась весьма замет-
ная стимуляция накоп-
ления антоцианов как в
гипокотилях, так и в се-
мядольных листочках
(рис. 3). Отпадала так-
же возможность, что
обнаруженные эффекты
подавления формиро-
вания антоцианов вооб-
ще не связаны с актив-
ным включением саха-
ров в метаболизм ппо-
ростков, а просто обус-
ловлены их чисто «вне-
шним» влиянием, на-
пример, возможным
действием несколько
повышенного осмотиче-
ского давления в сахар-
ных средах. В экспери-
ментах с выращивани-
ем проростков в раст-
воре меченой глюкозы
выяснилось, что глюко-
за, а, по всей вероятно-
сти, и другие сахара,
весьма интенсивно по-
глощается корнями про-
ростков и активно траншростков и активно транспортируется из корней в другие органы. Расчеты
показали, что в течение стандартного экспериментального периода около
10% от общего количества глюкозы, добавленной в среду, оыло поглощено

Рис. 2. Влияние сахаров (1%) на образование
антоцианов в семядольных листочках проростков
гречихи. А - интактные проростки, сахара вве-
дены в среду выращивания перед освещением;
Б изолированные семядольные листочки, об-
работанные в течение 3 мин в растворах саха-
ров вместе с последующим инкубированием на
фильтровальной бумаге, намоченной теми же

растворами.

Рис. 3. Влияние глюкозы (1%) на образование анто-
цианов в интактных проростках некоторых крестоцвет-
ных. А проростки выращены на растворе глюкозы;
Б проростки выращены на воде, глюкоза введена в

среду выращивания перед освещением.
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проростками и что около 1 % сухого вещества проростков происходит из
этой глюкозы. Каждый проросток поглощал в среднем около половины
микромоли глюкозы, что кажется достаточно большим количеством для
того, чтобы вызвать заметные изменения в метаболизме проростков
(табл. 1).

Результаты этих опытов., по. разгадали орппу различий
между результатами Дж,. Р„ Тробера и данными наших первых экспери-
ментов, однако значительно осложнилась общая картина взаимоотноше-
ний между утдеводинм обменом и образованием флавомшшшх соедине-
ний в растениях, Оказаяосц что тезис, якобы сахара являются обяза-
тельными стимуляторами биосинтеза ажтошрамов не вполне обоснован и
нуждается в коррективах. По крайней мере в случае проростков гречихи
эффект сахаров я сахарного питания весьма ясно проявляется как инги-
бирование, а не как стимуляция, и не исключено, что такие результаты
будут пожучены ж в работе с некоторыми другими объектами.. Вместе с
этим выяснилось, что действие сахаров на образование антоцианов в зна-
чительной мере зависит от целостности растительного материала н может
в случае отделенных органов или их частей иметь совсем другой харак-
тер, чем в интактном оргаитаме.

Сдедует отметить, что на аналогичную возможность указывают и
наблюдения некоторых других авторов, хотя равнокачествешаешь в дей-
ствии caxaipoß "была менее выражена в их работах, чем ;в наших экспе-
риментах с проростками гречихи. Так, среди других факте®, представ-
ленных в одной из бшнее поздних (работ Р, Гриш с проросткам и тур-
непса, бросаются в глаза данные о том, "что влившие глюкозы на "накопле-
ние антвщиая'ов в юшшраваlшкос гшмжохшшх яе во всех случаях 'Совпа-
дало с ее действием гаа тот же процесс в проростках с удаленными кор-
нями (СгШ, IS6?L Весьма мштареоны также наблюдения И. Погорзель-
ской в кэшированных листьях водокраса. IИо*ющшl®ых ш раствор
сахарозы, антоднановая пигментация развивалась при постоянном осве-
щении и оипшшй юмоерагэдэе утке через 4—5 дней, а у таких же
листьев, но ее отделешмх от нурвша, лшкраснение шшетл тки в тех же
усяшв«вк масгупало лишь через 25 ярей (Pogorzelska, liSs|...

Вое эн* данные заставляют думать, ip® характер взадаюемзей между
ytmmammm вбмпмш я .образованием флавшоидных соединежи! не

Таблица i

Распределение радиоактивности в 4-дневных проростках
гречихи, выращенных на растворе !4С-глюкозы

Радиоактивность

Часть проростка .шма!лт
иа 1 про-

росток

мкмоль радио-
активной глю-
козы на 1 про-

росток

Целый проросток
Сем ядольные листочки
Гмяокотиль
Корень

14161
4422
2757
6982

ИЮ
31 V
19,5
«J

0,54#
0,170
§,106
ода*

П р и на е ч а я я е. Проростка выращивались по стандарт-
ной методике, штсанно! иа стр, 1.51. То же в тайл. % 5, 5...
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определяется только изменениями в «емкости» (например, в результате
введения экзогенных сахаров) или интенсивности процессов в сфере
метаболизма самих углеводов, а регулируется еще какими-то другими
механизмами. Необходимой предпосылкой для нормального функциони-
рования этих механизмов, по-видимому, является более или менее пол-
ное сохранение целостности организма и сохранение сопряженности
обменных процессов между отдельными его органами. В изолированных
органах, как например, в отделенных от остальных частей проростков
гнпокотилях или семядольных листочках, характерные для интактного
организма механизмы регуляции, по всей вероятности, перестают фун-
кционировать и определяющими становятся более простые механизмы

Влияние сахаров на образование рутина
проростков гречихи

Таблица 2
в гипокотилях

Вариант опыта Содержание рутина, лпсз/проросток
Контроль Глюкоза Фруктоза Сахароза

Проростки выращивались
на растворах сахаров 12,9 13,8 14,5 14,4

Проростки выращивались
на воде, сахара вводили
в среду выращивания пе-
ред освещением;

интактные проростки 19,5 28,7 25,9 25,0семядоли удалены 17,0 21,6 21,8 21,2корни удалены 19,4 20,3 23,5 23,0
Изолированные гипокотили

72-часовых этиолирован-
ных проростков намачи-
вались в течение 60 мин
в растворах 1% сахаров 22,8 24,0 29,5 25,6

Примечание. Концентрация сахаров в среде всегда равнялась 1%.содержание рутина определялось по Margna, Margna, I960.

Таблица 3
Влияние сахарозы на образование рутина и гликофлавонов

в семядольных листочках проростков гречихи

Содержание флавоноидов, .шсг/проросток
Проростки выращива- Проростки выращива-

Флавоиоид лись на паствопе лись на воде, сахароза
сахарозы введена в среду перед

освещением
Контроль Опыт Контроль Опыт

Витексии 3,62 2,92 3,40 3,19
Сапонаретии 6,56 5,56 6,63 6,38
Ориентин 2,08 1,82 2,56 2,38
Г омоорнентин 4,14 2,89 4,71 4,09
Рутин 4,01 2,99 4,48 4,06

Примечани е. Концентрация сахарозы в среде всегда равнялась
170. Содержание флавоноидов определялось по Margna, Margna, 1969.
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непосредственного характера, чем, по-види-
мому, и объясняются различия в действии
сахаров на образование антоцианов при их
введении в интактные проростки или изоли-
рованные органы.

Дополнительным подтверждением о на-
личии в растениях особого регулирующего
механизма могут служить наши данные о
влиянии сахаров на накопление рутина в ги :

покотилях, а также рутина и гликофлавонов
( = флавон-С-гликозидов) в семядольных
листочках проростков гречихи (табл. 2 и 3).
Как видно, и в отношении этих флавоноидов
действие сахаров имело дифференцирован-
ный характер, однако в данном случае это
проявлялось в совсем другом аспекте, чем
при изучении антодиановых пигментов, хотя
с биогенетической точки зрения соединения
обеих групп близки друг к другу. Выясни-
лось, что образование рутина (единственного
флавоноида в гипокотилях кроме антоциа-
нов и лейкоантоцнанов) в гипокотилях под
влиянием сахаров не подавляется, а, в отли-
чие от антоцианов, значительно стимули-
руется, причем эффект сахаров, опять-таки в
отличие от антоцианов, мало зависит от ус-
ловий эксперимента (табл. 2). Однако ока-
залось, что эта стимуляция не распростра-
няется на весь проросток в семядольных
листочках образование рутина, а также гли-
кофлавонов в тех же условиях заметно по-
давлялось (табл. 3).

Существенные различия в действии сахаров на образование антоциа-
нов и рутина в гипокотилях с одной стороны, и на накопление рутина в
гипокотилях и семядольных листочках с другой, явно свидетельствуют о
том, что взаимоотношения между процессами углеводного обмена и обра-
зованием флавоноидов в проростках гречихи не могут быть определены
только непосредственными связями между этими двумя сферами метабо-
лизма, а должны находиться в зависимости от каких-то других процессов.

Интересно отметить, что аналогичная действию сахаров на образова-
ние рутина дифференцированность обнаруживалась и при изучении дей-
ствия фенилаланина, который, по сути дела, представляет собой один из
метаболитов, образовавшихся через пентозофосфатный путь диссимиля-
ции углеводов, и по современным представлениям считается непосред-
ственным предшественником флавоноидов. При введении его в интакт-
ные проростки накопление как антоцианов, так и рутина в гипокотилях
значительно возрастало, однако в семядольных листочках образование
обоих флавоноидов весьма заметно подавлялось (рис. 4). При работе
же с изолированными гипокотилями и семядольными листочками эта
дифференцированность, аналогично действию сахаров, исчезла. В этих
условиях фенилаланин сильно стимулировал образование антоцианов в
обоих органах (табл. 4). Весьма интересно также то, что сахара, вве-
денные в проростки в комбинации с фенилаланином, полностью сохра-
няли свойственный им образ действия на формирование флавоноидов в
проростках гречихи, т. е. не только снижали вызванную фенилаланином

Рис. 4. Влияние фенилаланина
(10~ 2М) на образование фла-
воноидов в интактных пророст-
ках гречихи (проростки выра-
щены на воде, фенилаланин
введен в среду выращивания
перед освещением). А гипо-
котили; Б семядольные лис-

точки.
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стимуляцию накопления антоцианов в гипокотилях и еще больше подав-
ляли их образование в семядолях, но и усиливали стимулирующийэффект фенилаланина па образование рутина в гипокотилях (рис. 5
табл. 5).

*

Таблица 4
Влияние фенилаланина на образование антоцианов в изолированных

гипокотилях и семядольных листочках проростков гречихи

Содержание антоцианов, уел. ед./проросток
Вариант опыта

Контроль Опыт Эффект фенил-
аланина, %

Изолированные гипокотили
72-часовых этиолированных
проростков обрабатывались
3 мин 10~2М раствором
фенилаланина, затем инку-
бировались в течение 24 ч
(10 ч освещения + 14 ч тем-
ноты) на бумаге, намочен-
ной тем же раствором 11,4 16,5 +44,7

То же, но обработка раство-
ром фенилаланина 30 мин 12,8 22,9 +78,9

Изолированные семядольные
листочки 80-часовых этиоли-
Р.ованных проростков обра-
батывались 1 мин 10“2М
раствором фенилаланина,
затем инкубировались в тс-
чение 40 ч на бумаге, намо-
ченной тем же раствором
(16 ч освещения + 24 чтемноты) 28,6 52,1 +82,2

Таблица 5
Влияние фруктозы, сахарозы и маннита на фенилаланин-

индуцироваинуго стимуляцию образования антоцианов
в гипокотилях проростков гречихи

Вариант опыта
Содержание Подавляющий
антоцианов,

уел. ед./проросток
эффект сахаров,

%

Водный контроль
Проростки выращивались в

воде, в среду выращивания
перед освещением введен

17,3 —

фенилаланин (КНМ)
То же, но в среду выращива-

ния проростков перед осве-
щением введен фенилаланин
(10~2 М) в комбинации с

23,3

фруктозой (2 • 10~* М) 19,4 —16,7сахарозой (2 • 10-1 М) 14,7 —36,9
маннитом (2 ■ 10-1 М) 20,4 — 12,4
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Кончая этим анализ литератур-
ных данных, а также рассмотрение
экспериментальных фактов, уста-
новленных в некоторых из наших
сббствениых исследований, можно
сделать ряд предварительных вы-
водов о характере и относитель-
ной роли тех связей, которые на
уровне биогенетических контак-
тов развиваются между флавонои-
дами и процессами промежуточ-
ного обмена углеводов.

Во-первых, почти неоспоримым
кажется факт, что разные цепи и
сферы диссимиляционных реакций
углеводов не равноценны в смысле
их потенциала развивать особые,
«напряженные» взаимоотношения
с процессами образования флаво-
иоидов, хотя с биогенетической
точки зрения вполне допустимо
ожидать таких связей во всех точ-
ках непосредственного контакта
флавоноидов с обменными реак-
циями углеводов (рис. 6). Имея в
виду неудачные попытки вызвать
стимуляцию накопления антоциа-
нов с помощью введения в расти-
тельные ткани ацетата и разных
промежуточных продуктов глико-
лиза и цикла трикарбоновых кис-
лот, стимулирующее действие на
образование антоцианов некото-
рых антиметаболитов, способных
блокировать гликолитический рас-
пад углеводов, а также легкость,
с которой при введении фенилала-
нина в проростки гречихи в наших
экспериментах удалось получить
значительную стимуляцию обра-
зования как антоцианов, так и

рутина в гипокотилях, можно предположить, что критическое значение
имеют лишь те взаимосвязи, которые между процессами образования
флавоноидов и углеводным обменом возникают по контактам через пен-
юзофосфатный путь диссимиляции углеводов. Необходимые для построе-
ния целостной флавоноидиой молекулы метаболиты из других ветвей био-
логического расщепления углеводов находятся в клетках, по-видимому, в
достаточном количестве, вследствие чего и взаимосвязи в этих направле-
ниях, как правило, не приобретают самостоятельного значения.

Во-вторых, наряду с этим кажется, что взаимоотношения лимити-
рующего характера развиваются между обменом углеводов и процесса-
ми образования флавоноидов еще и на энергетических началах, через
систему преобразования химической энергии углеводов в энергию макро-
эргических связей АТФ, являющейся универсальным энергетическим
субстратом для всех биосинтетических процессов в организме. К такому

Рис. 5. Модифицирующее действие глюко-
зы (Г%,) на фенилаланин П0-2М)-инду-
цированные сдвиги в образовании флаво-
ноидов в интактных проростках гречихи
(проростки выращены на воде, действую-
щие вещества введены в среду выращи-
вания перед освещением). А антоциа-
ны в гипокотилях; Б антоцианы в се-
мядольных листочках; В рутин в гипо-

котилях.



выводу приводят ссылки о прекращении образования флавоноидов в
анаэробных условиях, данные о подавлении биосинтеза антодианов
разобщителем окисления и фосфорилирования динитрофенолом, а
также ряд интересных фактов, установленных нами в экспериментах с
проростками гречихи. В частности, удалось выяснить, что при введении
в проростки сахаров (сахарозы) значительно активируется их белковый
обмен комплекс биохимических реакций, требующий, как известно,
много энергии, но в случае проростков как закрытой по отношению
азота системы, по-видимому, не нуждается в дополнительных количе-
ствах углеродных единиц структурного значения, ибо весь их азот уже
связан с разными углеродными цепями (Оттер, Маргна, 1967; Маргна,
Оттер, 1968). Заслуживают еще внимания наблюдения о том, что саха-
роза, введенная в интактные или декапитированные проростки в комби-
нации с неорганическими фосфатами, усиливала стимулирующее влия-
ние последних на образование антоцианов в гипокотилях (Маргна,
Оттер, 1969), вто время отдельно, как было показано выше, она явно
действовала ингибитором накопления антоцианов, значительно снижая
также стимулирующий эффект фенилаланина. Это указывает на то, что
процессы фосфорилирования, resp. образования богатых энергией соеди-
нений, могут составлять одно из лимитирующих звеньев в системе, кон-
тролирующей накопление флавоноидов в растительном материале.

Третьим и может быть наиболее важным обобщением изложенного
фактического материала является вывод, что несмотря на весьма непо-
средственную биогенетическую зависимость формирования флавоноидов
от наличия в клетках разных промежуточных метаболитов окислитель-
ного распада углеводов (рис. 6), общие взаимоотношения между про-
цессами образования флавоноидов и углеводным обменом все же имеют
как-то вторичный характер. Разносторонняя дифференцированность дей-
ствия сахаров и фенилаланина, которые по чисто теоретическим сообра-
жениям должны были бы на образование флавоноидов оказывать без
исключения только стимулирующее влияние, весьма ясно показывает,
что в интактном, нормально функционирующем растительном организме

5 ENSV ТА Toimetised В-2 1970

Рис. 6. Схема взаимосвязей между образованием флавоноидов
и процессами основного обмена растений.
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использование метаболитов обмена для построения флаво-
ноидной молекулы даже при относительном обилии их в клетках нахо-
дится под контролем каких-то других, более первичных процессов, или,
условно говоря, регулируются особыми внутренними механизмами, обла-
дающими способностью распределять между клеточными процессами
как метаболиты структурного значения, так и доступную для них внут-
реннюю энергию. Почему у одних растительных организмов, например в
проростках гречихи, действие этих механизмов приводит к одним резуль-
татам, а у других, например в проростках крестоцветных растений
редиса, турнепса и красной капусты, к совершенно другим, это, по-види-
мому, зависит от биологических особенностей этих видов и типа их обме-
на веществ. В изолированных органах или, например, в таких малодиффе-
ренцированных растительных объектах как тканевые культуры, взаимосвя-
зи между процессами образования флавоноидов и метаболизма углеводов,
ио-видимому, полностью или почти полностью освобождены из-под конт-
роля указанных регулирующих механизмов и определяющее значение
(в тех пределах, насколько это позволяют каталитические емкости соот-
ветствующих ферментных систем) приобретает более простой принцип
регуляции; чем больше исходного материала, тем больше и продукта.
Это может быть одной из причин, почему в экспериментах с введением
в растительные ткани сахаров исследователи до сих пор почти без исклю-
чения получали только стимуляцию образования антоцианов или других
флавоноидов: работая главным образом с отделенными гипокотилями или
семядольными листочками проростков, листовыми отрезками, тканевыми
культурами или с другими изолированными частями целостного расти-
тельного организма, действие более сложных механизмов регуляции не
могло проявляться уже по чисто методическим причинам.

Из-за слабой изученности всей проблемы сейчас трудно сказать, из
каких компонентов состоят предполагаемые регулирующие механизмы,
однако весьма вероятным представляется, что одну из ведущих ролей в
этой системе играют процессы, связанные с обменом белков. К такому
выводу приводят не только общие представления о центральной позиции
белков во всей жизнедеятельности организмов. Выше уже было отмечено,
что при введении в проростки гречихи дополнительных количеств экзо-
генных сахаров значительно активируется обменная деятельность в сфере
метаболизма белков. Сравнительное изучение изменений в соотношениях
разных азотных фракций в органах проростков показало, что эта активи-
зация охватывает, по-существу, все звенья этого комплекса сложных
биохимических реакций и выражается как в заметной интенсификации
гидролитического расщепления запасных белков семядолей, так и в уско-
рении транслокации освободившихся в ходе этих процессов аминокислот
из семядольных листочков в другие части молодых проростков, а также
в усилении синтеза новых белков в тканях гипокотилей (и других раз-
вивающихся органов) (Оттер, Маргна, 1967; Маргна, Оттер, 1968).
Таким образом, оживление белкового обмена проростков является
якобы своего рода контрэффектом подавления образования антоцианов,
что вряд ли может быть случайным совпадением. Об этом свидетель-
ствуют также данные о том, что в проростках гречихи, у которых био-
синтез белков был блокирован обработкой 2,4-Д, сахароза уже не вызы-
вала подавления накопления пигментов, а, наоборот, оказывала даже
некоторое стимулирующее влияние (Margna, Otter, 1968). Эти факты
весьма ясно указывают на то, что к регуляции взаимосвязей между об-
меном углеводов и процессами образования флавоноидов причастны
комплексные биохимические реакции, связанные с обменом белковых
соединений, и в частности процессы биосинтеза белков.
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Какими путями реализуется регулирующее действие биосинтеза
белков и всего контролирующего механизма, об этом можно пока делать
только ориентировочные выводы. Одним из возможных объяснений мо-
жет быть предположение, что в основе его лежат конкурентные отноше-
ния между процессами образования флавоноидных соединений и био-
синтеза белков за общие субстраты углеводного происхождения. В каче-
стве таких субстратов могут быть, в первую очередь, фенилаланин, кон-
куренцию за который можно считать совершенно реально существующим
явлением (Kandeler, 1959; Wagner и др., 1967; Маргна и др., 1969),
однако вполне допустимо, что параллельно с этим действует еще и кон-
куренция за энергию. Наличием указанных конкурентных отношений
сравнительно легко объяснить результаты некоторых наших экспери-
ментов с проростками гречихи, например, стимулирующий эффект фенил-
аланина на накопление антоцианов и рутина в гипокотилях, а также
нейтрализирующее действие сахаров в отношении фенилаланин-индуци-
рованного образования антоцианов в гипокотилях при введении в про-
ростки фенилаланина в комбинации с сахарами. Исходя из того, что
молодые проростки, по существу, являются гетеротрофными организмами
и представляют собой закрытую систему как по отношению к азоту, так и
энергии, можно дать более или менее удовлетворительное объяснение и
подавляющему эффекту сахаров на образование антоцианов. На ингиби-
рование накопления пигментов в этих условиях можно в данном кон-
кретном случае смотреть как на следствие внутреннего перераспределе-
ния доступной энергии (Маргна, Оттер, 1968; Margna, Otter, 1968), а
также фонда свободного фенилаланина проростков, которое имеет место
в результате конкурирующего и регулирующего действия процессов
биосинтеза белков.

Интерпретация некоторых других данных представляется, однако,
более трудной. В частности, сейчас не совсем ясно, чем могут быть объ-
яснены различия в действии сахаров на образование антоцианов и рутина
в гипокотилях и на образование рутина в гипокотилях и семядольных
листочках, а также различия в действии фенилаланина на образование
как антоцианов, так и рутина в тех же частях проростка. Наиболее веро-
ятно, что взаимосвязи процессов образования флавоноидов с углеводным
обменом контролируются не только конкурентными отношениями между
биосинтезом белков и флавоноидных соединений, но и какими-то другими
механизмами, входящими в эту систему регуляции. Выяснение и уточне-
ние всех этих механизмов должно быть одной из первостепенных задач
дальнейших исследований в этой области биохимии растений.

Автор считает своим приятным долгом выразить искреннюю благодар-
ность своим сотрудникам М. Оттер, Э. Маргна и Т. Вайнъярв за участие
в экспериментальной части исследований, результаты которых были пред-
ставлены в этой работе, и Л. Халлоп за помощь в подготовке настоящих
материалов к печати, а также О. Кээрбергу и его сотрудникам из лабо-
ратории биохимии фотосинтеза Института экспериментальной биологии
АН ЭССР за теоретические советы и техническую помощь в проведении
экспериментов с меченой глюкозой.
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U. MARGNA
FLAVONOIDIDE MOODUSTUMISE JA SÜSIHÜDRAATIDE

METABOLISMI VASTASTIKUSTEST SEOSTEST TAIMEDES

Resümee

Kirjanduse andmetele tuginedes analüüsitakse üksikasjalikult süsihüdraatide meta-
bolism! ning antotsüaanide ja teiste flavonoidide moodustumisele viivate protsesside vahe-
lisi seoseid taimedes ning esitatakse autori ja tema kaastöötajate viimaste aastate eksperi-
mentaalsete uuringute põhitulemused selles küsimuses. Olulisemate küsimustena käsitle-
takse flavonoidide biosünteesi ja süsihüdraatide mitmesuguste lagunemisteede vahel arene-
vate seoste iseloomu ja suhtelist osatähtsust üldiste biogeneetiliste seoste tasemel välja-
kujunevate vahekordade foonil, samuti neid suhteid kontrollivaid mehhanisme intaktses
taimorganismis ja oletatavate regulatsioonimehhanismide võimalikke toimeprintsiipe.

Eesti NSV Teaduste Akadeemia Saabus toimetusse
Eksperimentaalbioloogia Instituut 6. XI 19G9

U. MÄRGNA
ON THE INTERRELATIONS BETWEEN THE FORMATION OF FLAVO-

NOIDS AND THE PROCESSES OF CARBOHYDRATE METABOLISM
IN PLANTS
Summary

In the paper, a comprehensive review of various experimental data on the question
of interrelations between different patterns of carbohydrate dissimilation and the processes
leading to the formation of anthocyanins and other flavonoid compounds in plants has
been presented, including the results of the author's own experimental investigations on
this topic. The main aspects of the problem discussed in the paper are: the relative
importance of separate interrelations developing between flavonoids and carbohydrates
at the level of their direct biogenetica l! contacts in the course of normal carbohydrate
metabolism in plants; secondly, the nature of the mechanisms possessing the ability to
control these interrelations in intact plant organisms; and. thirdly, the possible principlesof the regulatory action of the supposed control mechanisms.
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	Рис. 2. Увеличение радиационного поражения прорастающих семян рапса и увеличение интегральной поглощенной дозы в семени. По оси абсцисс продолжительность замачивания семян до облучения в часах. I относительная задержка роста корней; II относительное увеличение интегральной поглощенной дозы в се-' мен и.
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	SFAGNUMITURBA JA KASEKÄSNA (INONOTUS OBLIQUUS (FR.) PIL.) HUMIINHAPPETAOLISTE ÜHENDITE FENOOLNE KOOSTIS
	Rabaturba (I, 11, III) humiinhapete ja kasekäsna (IV, V) pigmentse kompleksi happelisel hüdrolüüsil moodustunud fenoolkarboksüülhapete kromatogrammid; 1 p-hüdroksübensoehape; 2 vanilliinhape; 3 sirelhape. I solventsüsteem CHC13- -CH3COOH-H2O, ilmuti DNA; II solventsüsteem СНС13-СН3СOOН-Н20, ilmuti DSHIII solventsüsteem C6H6-CH3COOH-H20, ilmuti DNA; IV solventsüsteem C6H6- -CH3COOH-H20, ilmuti DSH; V solventsüsteem С6Нб-СН3СOOН-Н20, ilmuti DNA.
	Untitled
	Untitled
	Untitled
	Untitled
	Untitled

	ОБ ИДЕНТИФИКАЦИИ МНОГОАТОМНЫХ СПИРТОВ И СВОБОДНЫХ АМИНОКИСЛОТ У НЕКОТОРЫХ ВИДОВ ЧЕШУЕКРЫЛЫХ
	Untitled
	Рис. 1. Хроматограмма многоатомных спиртов в растворителе этаноламмиак водный (95:5). Проявитель азотнокислое серебро, а смесь многоатомных спиртов; сорбита, маннита, дульцита (дульцит <3O цз), b дульцит 60 цг, с дульцит 90 цг, d дульцит 120 цг, в дульцит 150 цг, f дульцит 180 цг, g дульцит 210 цг, h —• дульцит 240 цг. Рис. 2. Хроматограмма отдельных многоатомных спиртов и их смеси в растворителе «-бутанол—уксусная кислота—вода (4:1:5). Проявитель азотнокислое серебро, а сорбит, b маннит, с дульцит, d глицерин, е сорбит, маннит, дульцит, f глицерин.
	Рис. 3. Хроматограмма растворов пяти исследованных видов насекомых в растворителе н-бутанол—уксусная кислота вода (4:1:2). Проявитель, описанный Сэмме (Semrne, 1964). 1 Amathes triangulum, 2 Clostera pigra, 3 Pachetra brassicae, 4 Pieris rapae, 5 Apatele aceris, 6 смесь многоатомных спиртов-свидетелей: а сорбит, маннит, дульцит, b глицерин. Рис. 4. Хроматограмма свободных аминокислот в растворителе «-бутанол—уксусная кислота—вода (4:1:5 и 40:15:5). I—3 аминокислотысвидетели, 4 Apatele aceris, 5 Pieris brassicae, 6- Packetra brassicae. a цистеин-цистин, b аспарагиновая кислота, с сёрин + глицин, d аланин, е норлейцин, f орнитин, g аспарагин, h метионин, i норвалин, / лизин, k гистидин, / глутаминовая кислота + глутамин, т триптофан, п валин, о лейцин, р треонин, q пролин, г тирозин.
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	ИЗМЕНЕНИЯ В ФАУНЕ ЧЕШУЕКРЫЛЫХ ЭСТОНСКОЙ ССР
	Рис. 1. Места нахождения рассматриваемых в статье видов. Аардла, Аардлапалу 81, Абрука —6, Амбла-Ристи 51, Аннемыйза 49, Арукюла 32, Аэгвийду 39, Вайвара 109, Вайнопяэ 53, Валингу 22, Вана-Выйду 41, Вана-Кастре 87, Вана-Рооза 82, Вареземяэ 42, Вахазе —5, Веллавере 62, Витала 18, Вийвиконна 110, Вийдумяэ —2, Вильянди 42, Вынну 88, Вяльяалт 50, Вяэна-Иыесуу 20, Вярска 104, Ийзаку 86, Ильмъярв 68, Ирбоска – 105, Карузе 116, Кассари 11, Кастре 91, Кейла 22, Кехра 36, Кийдъярве 89, Кийза 27, Киккасааре 92, Килинги-Нымме —3O, Кильтси 56, Кингисепп —4, Кизиыли 72, Кохала 107, Коопсааре 47, Козе 33, Кренгольм 96, Куртна 93, Куузику 29, Кууснымме —1, Кяркна 115, Лелле 31, Лехтсе 50, Лийгнурме 71, Лилиенбейл 98, Локса 38, Лоодэ —3, Лохква 80, Лохусалу 19, Лууа 73, Маазику 112, Метскюла 85, Миссо 106, Михкли 16, Мустйые 37, Мынисте 69, Мюта 78, Нарва 95, Неерути 55, Нымме (Таллин ) 26, оз. Нымме 94, Нэтси 15, Олуствере 40, Орава 101, Ориссааре 10, Отепя —.67, Паливере 114, Парасмаа 17, Парасметса —7, Парика 92, Паункюла 117, Печоры 102, Пёйде —9, Поповка 97, Пука 65, Пухту 14, Пээду 63, Пюхаярв 67, Пяэскюла 111, Раади 79, Раквере 60, Раннакюла 57, Рибунымме 50, Ристи ИЗ, Ропка 76, Рыка 99, Рыуге 83, Рэйме 71, Ряпина 100, Садала 61, Сангасте 66, Сауэ 23, Сеевальд (Таллин) 25, Синиаллику 43, Соонтага 58, Сонда 71, Таагепера 48, Таллин 28, Тарту 79, Таукси 13, Таэваскоя 90, Тийтсоо 21, Тика —8, Тиксоя 74, Толкузе 108, Тонди (Таллин) 26, Тухалаане 46, Тяхтвере 77, Ульясте 70, Эйсма 54, Хааге 75, Харку 24, Хааспери (Касперн) 52, Хеймтали 44, Хелламаа – 12, Хелленурме 64, Хельме 47, Хийесоо 84, Хуммули 59, Ыйзу 45, Ярвселья 99.
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	Рис. 14. Ежегодный прирост фауны Эстонии в 1924—1968 гг.
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	ИЗУЧЕНИЕ ПРОЦЕССА ИСКУССТВЕННОГО ОТБОРА ПРИ ЕСТЕСТВЕННОЙ И ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНО ВЫЗВАННОЙ y-облучением изменчивости
	Рис. 1. Разность между контролем и се- Рис. 2. Разность между контролем и селектируемыми подлнниями Кантон-С лектнруемыми подлиннями Р-86 (данные (данные обработаны методом скользя- обработаны методом скользящей средщей средней). ней).
	Рис. 3. Изменчивость подлиний по вариационному коэффициенту у Кантон-С (верхние необлученные, нижние облученные).
	Рмс. 4. Изменчивость подлиний по вариационному коэффициенту у Р-86 (верхние необлученные, нижние облученные).

	ALUSELISE FOSFATAASI AKTIIVSUSEST LAMMASTE LÜMFIS JA VERES
	Untitled
	Untitled
	Untitled

	О ЗНАЧЕНИИ УГЛЕВОДНОГО ОБМЕНА В УСТОЙЧИВОСТИ РОЗ К МУЧНИСТОЙ РОСЕ
	Untitled
	Untitled
	MULLA MIKROBIOLOOGILISTE JA BIOKEEMILISTE UURIMISMEETODITE ALANE TEADUSLIK KONVERENTS
	Untitled


	EESTI NSV TEADUSTE AKADEEMIA TOIMETISED
	ИЗВЕСТИЯ АКАДЕМИИ НАУК ЭСТОНСКОЙ ССР
	Untitled
	Untitled

	100 AASTAT V. I. LENINI SÜNNIST
	100 AASTAT V. I. LENINI SÜNNIST
	Untitled

	V. I. LENIN NÕUKOGUDE LOODUSKAITSE RAJAJA
	GEOBOTAANILISE UURIMISTÖÖ ARENGUJOONI EESTI NSV-S
	EESTI SISEVETE HÜDROBIOLOOGIA ARENGUST JA SAAVUTUSTEST
	Aastail 1951—1969 hüdrobioloogiliselt uuritud Eesti järved (/ kompleksselt uuritud, 2 osaliselt uuritud).

	ENSV ТА ZOOLOOGIA JA BOTAANIKA INSTITUUDI RADIOSÜSINIKU LABORATOORIUMI TÖÖST
	PROTOZOOLOOGIA SAAVUTUSTEST EESTI NSV-S
	О ВЗАИМООТНОШЕНИЯХ ОБРАЗОВАНИЯ ФЛАВОНОИДНЫХ СОЕДИНЕНИЙ С УГЛЕВОДНЫМ ОБМЕНОМ У РАСТЕНИЙ
	А Б В Г Д E Рис. 1. Влияние сахаров и маннита ( на образование антоцианов в гипокотилях проростков гречихи. А—Е отдельные варианты опыта (объяснения в тексте). * Статистически незначимое различие (Я=0,05). Рис. I—s1—5 построены по данным, перечисленным на 1 проросток, результаты выражены в относительных цифрах по сравнению с контролем.
	Рис. 2. Влияние сахаров (1%) на образование антоцианов в семядольных листочках проростков гречихи. А – интактные проростки, сахара введены в среду выращивания перед освещением; Б изолированные семядольные листочки, обработанные в течение 3 мин в растворах сахаров вместе с последующим инкубированием на фильтровальной бумаге, намоченной теми же растворами.
	Рис. 3. Влияние глюкозы (1%) на образование антоцианов в интактных проростках некоторых крестоцветных. А проростки выращены на растворе глюкозы; Б проростки выращены на воде, глюкоза введена в среду выращивания перед освещением.
	Рис. 4. Влияние фенилаланина (10~2М) на образование флавоноидов в интактных проростках гречихи (проростки выращены на воде, фенилаланин введен в среду выращивания перед освещением). А гипокотили; Б семядольные листочки.
	Рис. 5. Модифицирующее действие глюкозы (Г%,) на фенилаланин П0-2М)-индуцированные сдвиги в образовании флавоноидов в интактных проростках гречихи (проростки выращены на воде, действующие вещества введены в среду выращивания перед освещением). А антоцианы в гипокотилях; Б антоцианы в семядольных листочках; В рутин в гипокотилях.
	Рис. 6. Схема взаимосвязей между образованием флавоноидов и процессами основного обмена растений.
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	ВЛИЯНИЕ СВЕТА НА ОБРАЗОВАНИЕ ГЛ И КОФЛАВОНОВ В ПРОРОСТКАХ ГРЕЧИХИ
	Рис. I. Количество гликофлавонов, образовавшихся к концу 48- часового периода при 12- и 24-часовых экспозициях интенсивностью 27 200 (заштрихованные столбики) и 56 800 (черные столбики) эрг-см~2-сек~{. Белые столбики темновой контроль. Значимые различия по сравнению с контролем обозначены и Различия между вариантами с разной интенсивностью света статистически незначимы.
	Рнс. 2. Кинетика накопления гликофлавонов. Ввиду отсутствия статистически значимых различий между темновыми и освещенными вариантами кривые характеризуют ход накопления гликофлавонов как в темноте, так и при освещении. / ориентин, 2 витексин, 3 гомоориентин, 4 сапонаретин. 0 на оси-абсцисс обозначает начало освещения и соответствует 58-часовому возрасту проростков. Интенсивность света 27 200 эрг-см~2-сек~1.
	О КЛАССИФИКАЦИИ ХЛОРОФИЛЬНЫХ МУТАЦИЙ ЯЧМЕНЯ
	Untitled
	Untitled

	INSULIINI TOIMEST VALKUDE SISALDUSELE LAMMASTE LÜMFIS JA VERES
	Untitled
	Untitled
	Untitled
	STUDIES ON THE ETIOLOGY AND PATHOLOGY OF THE BLACK-CURRANT REVERSION
	These three are the identical level flowers of Ribes glutinosum. The both outer flowers are normal, but the middle one, that of an infected plant, has axilarly seven secondary reverted flowers and apically a formation which resembles a cauliflower.
	Untitled
	Untitled
	TAIMEDE KIIRGUSLIKU JA KEEMILISE MUTAGENEESI ALANE SÜMPOOSION
	Contribution
	Untitled




	О СТРУКТУРЕ СТЕРЕОТИПА ПОВЕДЕНИЯ В СЕМЕЙНОЙ ГРУППЕ И ПРИЧИНЫ ЕГО ИЗМЕНЕНИЯ У CHARADRI US H. HIATICULA L.
	Untitled
	Рис. 2. Изменения в потреблении кислорода (А) и температуре тела (Б) в зависимости от возраста при различной температурной нагрузке,
	Рис. 3. Динамика охлаждения 0-, 1- и 6-суточиых птенцов галстучника. Температура среды: 24° —о, 163 •, время прогулок в природе .
	Рис. 4. Изменения доминантности инстинкта обогревания у галстучника. А сезонные, по Laven, 1940; Б циркадные (а) и дневные (б) (возраст птенцов 1-суточный).
	Рис. 5. Суточная ритмика обогревания разновозрастных птенцов галстучника (60 мин 100%)- 11 начало и конец наблюдений. Черная холостое обогревание; заштрихованная средняя потребность к обогреву одного птенца.
	Рис. 6. Изменения предпочитаемого времени однократного обогревания птенцов ( ) и потребности к обогреву самих птенцов ( ——) в зависимости от возраста выводка.
	Рис. 7. Изменения предпочитаемого времени однократных «прогулок» птиц-родителей (■— ) и птенцов ) в зависимости от возраста выводка.
	Рис. 8. Изменения в потребностях обогрева птенцов в зависимости от солнечной радиации (в утром; О вечером).
	Рис. 9. Изменения порога солнечной радиации, вызывающие потребность птенцов к обогреву. Температура среды постоянная (20°).
	Рнс. 10. Изменения потребности к обогреву птенцов в зависимости от интенсивности солнечной радиации А (температура среды постоянна (16—17°), переменна только величина радиации); и температуры среды Б (величина солнечной радиации постоянна (0,80 кал/см2 ■ мин), изменяется температура среды).
	Рис. 11. Зависимость температуры поверхности кожи и прибрежной почвы (сухой песок, камни) от солнечной радиации.
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	Рис. 1. Формирование нормотермии у птенцов галстучника в онтогенезе в зависимости от температурных условий среды. Время экспозиции при каждой температуре 60 мин.
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	ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ МЕТАБОЛИЗМ ЗЯБЛИКА В ЗИМНИЙ ПЕРИОД
	Рпс. 1. Сезонные изменения энергии покоя (RE). 1 стриженные птицы зимой (/г = 2); 2 послелинный период (п = 43); 3 зима, птицы с прижатым оперением (л =10); 4 зима, птицы с распушённым оперением (л= 12); 5 зима, птицы в любых позах (п-29); 6 теоретические значения по Kendeigh, 1966.
	Рис. 2. Энергетическая оценка ночных потерь веса тела. / послелинный период (л = 39); 2 зима [п = 26).
	Рис. 3. Д/Iетаболизирочаннпя гчергия. 1 в линьку (л=7B); 2 после линьки (л = 48); 3 зимой (п=l3s); 4 теоретическая ЕЕ по формулам Kendeigh, 1966.
	Untitled
	Рис. 4. Суточный цикл катаболизированной энергии в зимний период при разных температурах среды (8 камер, 16 птиц).
	Untitled

	ИЗУЧЕНИЕ ЗАВИСИМОСТИ СКОРОСТИ ЗАМЕРЗАНИЯ ОТ СТЕПЕНИ ПЕРЕОХЛАЖДЕНИЯ У ГУСЕНИЦ ПОБЕГОВЬЮНА СМОЛЕВЩИКА PETROVA RESINELLA L. ПРИ ПОМОЩИ АСПИРАЦИОННОГО КРИОСТАТА
	Зависимость процента погибших гусениц от экспозиционного времени при различной степени переохлаждения. I серия опыта с ТП —47,4° при экспозиции —42,7°; II серия с ТП —33,8° при экспозиции —30,4°; 111 серия с ТП -т 22,3° при экспозиции —20,1°.
	Untitled

	JAHUTAMISKIIRUSE MÕJUST PUTUKATE ALLAJAHTUMISPUNKTILE
	Joon. 1. Sinise paelöölase (Catocala fraxini L.) talvituvate munade allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 3 ... 4 mm kaugusel.
	Joon. 2. Kapsaliblikajuuluka (Apanteles glomeratus L.) talvituvate kookonite allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 3 ... 4 mm kaugusel.
	Joon. 3. Suur-kapsaliblika (Pieris brassicae L.) talvituvate nukkude allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 5 ... 6 mm kaugusel.
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	A METHOD FOR PURIFICATION OF POTATO VIRUS M
	Fig. 1. Virus particles concentration changes in Solatium demissum Lindi, plants infected with PVM.
	Fig. 2. Partially purified PVM preparation after clarification with chloroform. (The first stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 3. The same, after a single cycle of differential centrifugation. (The second stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 4. Finally purified PVM preparation after electrophoresis and differential centrifugation. (The third stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 5. The same, stained with 2% phosphotungstate. Magnification 16,200X3.
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	О МИНЕРАЛЬНОМ ПИТАНИИ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ (PINUS S/LVESTRIS L.) НА МАЛОМОЩНЫХ ПЕРЕГНОЙНО-КАРБОНАТНЫХ (АЛЬВАРНЫХ) ПОЧВАХ
	Рис. 1. Зависимость роста сеянцев сосны от концентрации фосфора в хвое на некислованных (1) и кислованных (2) альварных почвах.
	Рис. 2. Схематическое изображение зависимости интенсивности роста и концентрации лимитирующего элемента в тканях от уровня лимитирующего элемента в субстрате.
	3 3 Рнс. 3. Кривые, характеризующие различные типы зависимости между интенсивностью роста (Р) и концентрацией питательных элементов (3) в листьях. Объяснения см. в тексте.
	Рис. 4. Схема комплексования методов для исследования условий минерального питания по типам леса.

	ВЛИЯНИЕ УРОВНЯ АЗОТНОГО ПИТАНИЯ НА АКТИВНОСТЬ И АДАПТИВНЫЙ ХАРАКТЕР НИТРАТРЕДУКТАЗЫ НЕКОТОРЫХ ТРАВ
	Untitled
	Рис. 1. Зависимость нитратредуктазной активности от уровня азотного питания райграса пастбищного I—3 нитратредуктазная активность после внесения в почву «/а общего азота; 4—6 после внесения 2/з общего азота; 7—B после внесения 3/з общего азота. Рис. 2. Зависимость нитратредуктазной активное!и от уровня азотного питания ежи сборной. Обозначения кривых см. рис. 1.
	Рис. 3. Зависимость нитратредуктазной активности от уровня азотного питания тимофеевки. Обозначения кривых см. рис. 1.
	Рис 4. Зависимость нитратредуктазной активности корней от уровня азотного питания ежи сборной (!), райграса пастбищного (2) и тимофеевки (5).
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	НЕКОТОРЫЕ ВОПРОСЫ, ВОЗНИКАЮЩИЕ В ТЕОРИИ СОТООБРДЗНЫХ СТРУКТУР
	Untitled
	STRESS-ENDOKRIINSÜNDROOMI ARENEMISEST TIBUDEL GAMMAKIIRGUSE TOIMEL
	Neerupealiste (Л), kilpnäärme (В), tüümuse (C) ja põrna (D) suhteliste kaalude kõrvalekalded normist pärast tibude kiiritamist. N normaalsete tibude samade organite suhteliste kaalude aritmeetiline keskmine.
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	KEEMIA-, GEOLOOGIA- JA BIOLOOGIATEADUSTE OSAKONNA ASUTUSTE UURIMISTÖÖDE JA NENDE TULEMUSTE RAKENDAMISE PÕHITULEMUSTEST 1969. AASTAL
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	LOODUSKAITSE MÕISTE KUJUNEMISEST, ARENEMISEST JA PRAEGUSAEGSEST TÕLGENDUSEST
	ДИНАМИКА СОДЕРЖАНИЯ ГИСТАМИНА, АКТИВНОСТЬ ГИСТАМИНАЗЫ И СЫВОРОТОЧНОЙ ХОЛИНЭСТЕРАЗЫ В ЛИМФЕ И КРОВИ ОВЕЦ ПРИ ДЛИТЕЛЬНОЙ ЛИМФОПОТЕРЕ
	Рис. 1. Количество лимфы, вытекающей при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат количество лимфы.
	4 Рис. 3. Динамика активности гистаминазы при 24- часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность гистаминазы.
	Рис. 2. Динамика содержания общего гистамина при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание общего гистамина. ——— сыворотка крови, --—сыворотка лимфы (то же см. на рис. 3—6 и 8).
	Рис. 4. Активность сывороточной холинэстеразы в сыворотке крови и лимфы при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность холинэстеразы.
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	Рис. G. Динамика содержания активного гистамина в сыворотке крови ' и лимфы при 48-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание активного гистамина.
	Рис. 5. Динамика активности гистаминазы в сыворотке крови и лимфы при 48- часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность гистаминазы.
	Рис. 7. Динамика содержания общего гистамина в сыворотке крови, определяемого химическим методом; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание гистамина. *— Рис. 8. Динамика концентрации обшего белка в сыворотке крови и лимфы при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат концентрация общего белка.
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	ALLAJAHTUVUSE DÜNAAMIKAST MANNI-VAIGUMÄHKURI (.PETROVA RESINELLA L.) (LEPIDOPTERA, TORTRICIDAE) VIIMASES KASVUJÄRGUS DIAPAUSEERIVATEL RÖÖVIKUTEL
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	MÄNNI-VAIGUMÄHKURI (PETROVA RES/NELLA L.) (LEPJDOPTERA, TORTRICIDAE) VIIMASES KASVUJÄRGUS DIAPAUSEERIVATE RÖÖVIKUTE KÜLMAKINDLUSE SÕLTUVUS HEMOLÜMFI GLÜTSERIINISISALDUSEST
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	ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ДАННЫЕ О ХОЛОДОСТОЙКОСТИ ЯИЦ РЫЖЕГО СОСНОВОГО ПИЛИЛЬЩИКА NEODIPR/ON SERTIFER GEOFFR. В ЭСТОНСКОЙ ССР
	Зависимость смертности яиц Neodiprion sertifer Geoffr. от времени экспозиции при константных сублетальных температурах.
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	ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ НЕКОТОРЫХ плодовых И ДЕКОРАТИВНЫХ КУЛЬТУР, ГОРОХА И РАПСА К ДЕЙСТВИЮ КИЛМОЧЕВИН
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	BIOCHEMICAL DATA ON THE ORIGIN OF TRANSCAUCASIAN ENDEMIC WHEATS
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	РАСПРОСТРАНЕНИЕ АФИЛЛОФОРОВЫХ ГРИБОВ БАЗИДИОСПОРАМИ
	Рис. !. Спороуловитель: полоска гибкой жести, б коробочка от лимонадной бутылки, в диск глянцевитой бумаги.
	Рис. 2. Схема расположения спороуловителя под плодовым телом трутового гриба. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, в полоска упругой жести, г—коробочка с диском глянцевитой бумаги.
	Рис. 3. Прикрепление предметного стек та под гименофор трутового гриба. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, б полоска гибкой жести, г предметное стекло.
	Рис. 4. Плодовое тело трутового гриба с прикрепленной к нему бумагой для сбора выделяемых спор (в разрезе!. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, в плотная бумага, г полоски лейкопластыря.

	KULTUURMAASTIKE, ERITI PÕLLUMAJANDUSLIKU KULTUURMAA LEVIK EESTI NSV S SÕLTUVALT MAASTIKULISEST LIIGESTUSEST
	Joon. I. Põllumajandusliku kultuurmaa levik 1. novembril 1967. Iga must ruuduke vastab 100 ha-le. 1. novembril 1967 oli põllumajandusliku kultuurmaa kogupindala (1 035 900 ha) 0,3% väiksem kui 1. novembril 1968 (tab. 2). Joonisele ei ole kantud põllumajanduslikku kultuurmaad, mis paikneb hajutatuna mittepõllumajanduslike maakasutajate valdusaladel (vt. tab. 2, märkus 2) ja mida 1967. aastal oli 25 000 ha, kolhooside ja riiklike põllumajandusettevõtete õueaiamaadel (54 000 ha) ning vabariikliku alluvusega linnade territooriumil (2400 ha). See erinevus ei mõjuta oluliselt kultuurmaa territoriaalse jaotumise üldpilti, sest õueaiamaade levik on ligikaudu proportsionaalne ühiskasutuses oleva maa levikuga. Maastikurajoonide protsentuaalsed osatähtsused põllumajandusliku kultuurmaa üldpindalast ühtivad joonise l järgi arvutatuna tabelis 2 (tulp 3) esitatud andmetega.
	Joon. 2. Eesti NSV maastikuline liigestus; 1 Põhja- ja Lõuna-Eesti piir, 2 rajoonide piir, 3 allrajoonide piir, 4 kõrgustikud, 5 lainjad tasandikud, 6 madalikud. I Pandivere, 11, Loode-Eesti, II2 Vahe-Eesti, II3 Kirde-Eesti, ll* Kesk-Eesti, II5 Vooremaa, 111, Põhjamadalik, lIL Alutaguse, III3 Läänemadalik, 111, Läänesaarestik, IV, Sakala, IV2 Otepää, IV3 Haanja, V Lõuna-Eesti tasandik, VI, Peipsi madalik, VI2 Võrtsjärve madalik, Vl3 Edelamaastik.
	Joon. 3. Eesti NSV maafondi struktuur 1. novembril 1968 (Eesti NSV Põllumajanduse Ministeeriumi maakorralduse valitsuse andmeil). I soode pindala, kaasa arvatud kultuuristatud sood, tugevasti soostunud rohumaad ja soometsad (Truu jt., 1964), 2 metsaga on kaetud 33% Eesti NSV pindalast (andmed l. jaanuarist 1966 Eesti NSV rahvamajandus 1968. aastal, v 1969, lk. 12).
	Joon. 4. Melioratsiooniobjektide paiknemine 1969. aastal (Eesti NSV Ministrite Nõukogu Riiklik Maaparanduse ja Veemajanduse Komitee).
	Joon. 5. Ekspluateeritavate freesturbaväljade paiknemine 1968.-1969. aastal. Koondise «Eesti Põllumajandustehnika» süsteemis: 1 o—so ha, 2 50—100 ha, 3 100—150 ha, 4 _ 150—200 ha, 5 üle 200 ha; Kohaliku Tööstuse Ministeeriumi süsteemis: 1 o—soo ha, 2 500—1000 ha, 3 üle 1000 ha.
	Joon. 6. Liiva-, kruusa-, savi-, pae-, fosforiidi- ja põlevkivikarjääride paiknemine 1960. 1968. a. mäeeralduste järgi (Eesti NSV Ministrite Nõukogu juures asuva Riikliku Tehnilise ja Mäejärelevalve Valitsuse andmeil): 1 liiva- l'a kruusakarjäärid pindalaga kuni 10 ha, 2 samad pindalaga 10—100 ha, 3 liivakarjäärid pindalaga üle 500 ha, 4 savikarjäärid, 5 paekarjäärid, 6 fosforiidikarjäärid, 7 põlevkivikarjäärid pindalaga alla 1000 ha, 8 samad pindalaga 1000—5000 ha ja 9 samad pindalaga üle 5000 ha.
	Joon. 7. Litogeneetiliste komplekside (lähtekivimite) dominantareaalid: I lainjad põhimoreenitasandikud (liivsavi, saviliiv), 2 künklikud moreenialad (vahelduva lõimisega, arumaadel sageli saviliiv ja liivsavi, liiv), 3 merelised veeriselised ja kruusakad alad ning liivaalad, 4 fluvioglatsiaalsed veeriselised ja kruusakad alad ning liivaalad, 5 mõhnastikud (kruusakad liivaalad. Valgeks on jäetud muud kompleksid (sood jt.). Koostatud E. Varepi (1964) järgi autoripoolsete muudatustega. Joonis näitab moreensete alade soodsust ja liivaalade (eriti oligotroofsete ja liigniiskete) ebasoodsust põllumajanduslikuks kultuurmaaks (vrd. joon. 1).
	Joon. 8. Eesti NSV suuremad (üle 1 ООО ha) sood (Kurm jt, 1962); 1 madalsoo, 2 siirdesoo, 3 raba, 4 uurimata soo.
	Joon. 9. Põllumajandusliku kultuurmaa levik administratiivsete rajoonide järgi I. novembril 1967, protsentides rajooni pindalast.
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	ON THE DIMORPHISM OF THE ASCOSPORES IN THE HYALOSCYPHACEAE
	The distribution curves of the ascospore length in 6 species of the Hyaloscyphaceae.
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	Рис. 1. Гликолатный путь ассимиляции углерода.
	Рис. 2. Изменение степени насыщения промежуточных продуктов 14С согласно (6). Значения параметров выбраны произвольно: Р= 2; Cj =l; С2 =2; сз=3; с4=4.
	Рнс. 3. Изменение радиоактивности промежуточных продуктов во время экспозиции в среде с 14С02 (согласно (6)) и выдерживания в среде с 12С02 (согласно (15)). Значения параметров такие же, как и на рис. 2, ti=o,s.
	Рис. 4. Изменение радиоактивности продуктов фотосинтеза у листьев фасоли и табака при их выдерживании в обычном воздухе после 2-минутной экспозиции в среде с ИС02. Обозначения; ор общая радиоактивность материала: нр нерастворимый в этаноле остаток; сах сахароза; фэ фосфорные эфиры сахаров; сер серин; глиц глицин; глик гликолевая кислота. Условия опыта с листьями фасоли; интенсивность света 39 мвт/см.-\ концентрация С02 0,03%; температура 24°; с листьями табака; интенсивность света —4O мвт/см2-, концентрация С02 0,03%; температура 24,5°.
	Рис. 5. Метаболизм серина-3-14С н; свету. Обозначения: нр нера створимый в этаноле остаток; сер серин; сах сахароза; фэ фос форные эфиры сахаров; кр крах мал: глиц – глицин; глик глико левая кислота; глут глутаминова' кислота; лим лимонная кислота ябл яблочная кислота. Интенсив ность света в опыте с листьями фасо ли 29,0 мвт/см2, с листьями табак, 28,5 мвт/см2.
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	Рнс. 1. Кинетика накопления антоцианов в темноте (0 ч) и при I—6-часовых1—6-часовых экспозициях.
	Рис. 2. а кинетика накопления антоцианов при О-(темнота)-, 6-, 12-, 24- и 48- (постоянном) -часовом освещении; б количество антоцианов, образовавшихся к концу 48-часового периода при экспозициях разной продолжительности. По оси абсцисс: а время с начала освещения, б продолжительность экспозиций.
	Рис. 3. Кинетика накопления рутина в темноте (нижняя кривая) и при I—6-часовых1—6-часовых экспозициях (верхняя кривая). 0 на оси абсцисс обозначает начало освещения и соответствует 68-часовому возрасту проростков.
	Рис. 4. Количество рутина, образовавшегося к концу 48-часового периода при 12- и 24-часовых экспозициях светом интенсивностью 27 200 (заштрихованные столбики) и 56 800 (черные столбики) эрг-см-2-сек-1. Белый столбик темновой контроль.
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	Рис. 2. Увеличение радиационного поражения прорастающих семян рапса и увеличение интегральной поглощенной дозы в семени. По оси абсцисс продолжительность замачивания семян до облучения в часах. I относительная задержка роста корней; II относительное увеличение интегральной поглощенной дозы в се-' мен и.
	Rabaturba (I, 11, III) humiinhapete ja kasekäsna (IV, V) pigmentse kompleksi happelisel hüdrolüüsil moodustunud fenoolkarboksüülhapete kromatogrammid; 1 p-hüdroksübensoehape; 2 vanilliinhape; 3 sirelhape. I solventsüsteem CHC13- -CH3COOH-H2O, ilmuti DNA; II solventsüsteem СНС13-СН3СOOН-Н20, ilmuti DSHIII solventsüsteem C6H6-CH3COOH-H20, ilmuti DNA; IV solventsüsteem C6H6- -CH3COOH-H20, ilmuti DSH; V solventsüsteem С6Нб-СН3СOOН-Н20, ilmuti DNA.
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	Рис. 1. Хроматограмма многоатомных спиртов в растворителе этаноламмиак водный (95:5). Проявитель азотнокислое серебро, а смесь многоатомных спиртов; сорбита, маннита, дульцита (дульцит <3O цз), b дульцит 60 цг, с дульцит 90 цг, d дульцит 120 цг, в дульцит 150 цг, f дульцит 180 цг, g дульцит 210 цг, h —• дульцит 240 цг. Рис. 2. Хроматограмма отдельных многоатомных спиртов и их смеси в растворителе «-бутанол—уксусная кислота—вода (4:1:5). Проявитель азотнокислое серебро, а сорбит, b маннит, с дульцит, d глицерин, е сорбит, маннит, дульцит, f глицерин.
	Рис. 3. Хроматограмма растворов пяти исследованных видов насекомых в растворителе н-бутанол—уксусная кислота вода (4:1:2). Проявитель, описанный Сэмме (Semrne, 1964). 1 Amathes triangulum, 2 Clostera pigra, 3 Pachetra brassicae, 4 Pieris rapae, 5 Apatele aceris, 6 смесь многоатомных спиртов-свидетелей: а сорбит, маннит, дульцит, b глицерин. Рис. 4. Хроматограмма свободных аминокислот в растворителе «-бутанол—уксусная кислота—вода (4:1:5 и 40:15:5). I—3 аминокислотысвидетели, 4 Apatele aceris, 5 Pieris brassicae, 6- Packetra brassicae. a цистеин-цистин, b аспарагиновая кислота, с сёрин + глицин, d аланин, е норлейцин, f орнитин, g аспарагин, h метионин, i норвалин, / лизин, k гистидин, / глутаминовая кислота + глутамин, т триптофан, п валин, о лейцин, р треонин, q пролин, г тирозин.
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	Рис. 1. Места нахождения рассматриваемых в статье видов. Аардла, Аардлапалу 81, Абрука —6, Амбла-Ристи 51, Аннемыйза 49, Арукюла 32, Аэгвийду 39, Вайвара 109, Вайнопяэ 53, Валингу 22, Вана-Выйду 41, Вана-Кастре 87, Вана-Рооза 82, Вареземяэ 42, Вахазе —5, Веллавере 62, Витала 18, Вийвиконна 110, Вийдумяэ —2, Вильянди 42, Вынну 88, Вяльяалт 50, Вяэна-Иыесуу 20, Вярска 104, Ийзаку 86, Ильмъярв 68, Ирбоска – 105, Карузе 116, Кассари 11, Кастре 91, Кейла 22, Кехра 36, Кийдъярве 89, Кийза 27, Киккасааре 92, Килинги-Нымме —3O, Кильтси 56, Кингисепп —4, Кизиыли 72, Кохала 107, Коопсааре 47, Козе 33, Кренгольм 96, Куртна 93, Куузику 29, Кууснымме —1, Кяркна 115, Лелле 31, Лехтсе 50, Лийгнурме 71, Лилиенбейл 98, Локса 38, Лоодэ —3, Лохква 80, Лохусалу 19, Лууа 73, Маазику 112, Метскюла 85, Миссо 106, Михкли 16, Мустйые 37, Мынисте 69, Мюта 78, Нарва 95, Неерути 55, Нымме (Таллин ) 26, оз. Нымме 94, Нэтси 15, Олуствере 40, Орава 101, Ориссааре 10, Отепя —.67, Паливере 114, Парасмаа 17, Парасметса —7, Парика 92, Паункюла 117, Печоры 102, Пёйде —9, Поповка 97, Пука 65, Пухту 14, Пээду 63, Пюхаярв 67, Пяэскюла 111, Раади 79, Раквере 60, Раннакюла 57, Рибунымме 50, Ристи ИЗ, Ропка 76, Рыка 99, Рыуге 83, Рэйме 71, Ряпина 100, Садала 61, Сангасте 66, Сауэ 23, Сеевальд (Таллин) 25, Синиаллику 43, Соонтага 58, Сонда 71, Таагепера 48, Таллин 28, Тарту 79, Таукси 13, Таэваскоя 90, Тийтсоо 21, Тика —8, Тиксоя 74, Толкузе 108, Тонди (Таллин) 26, Тухалаане 46, Тяхтвере 77, Ульясте 70, Эйсма 54, Хааге 75, Харку 24, Хааспери (Касперн) 52, Хеймтали 44, Хелламаа – 12, Хелленурме 64, Хельме 47, Хийесоо 84, Хуммули 59, Ыйзу 45, Ярвселья 99.
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	Рис. 14. Ежегодный прирост фауны Эстонии в 1924—1968 гг.
	Рис. 1. Разность между контролем и се- Рис. 2. Разность между контролем и селектируемыми подлнниями Кантон-С лектнруемыми подлиннями Р-86 (данные (данные обработаны методом скользя- обработаны методом скользящей средщей средней). ней).
	Рис. 3. Изменчивость подлиний по вариационному коэффициенту у Кантон-С (верхние необлученные, нижние облученные).
	Рмс. 4. Изменчивость подлиний по вариационному коэффициенту у Р-86 (верхние необлученные, нижние облученные).
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	Aastail 1951—1969 hüdrobioloogiliselt uuritud Eesti järved (/ kompleksselt uuritud, 2 osaliselt uuritud).
	А Б В Г Д E Рис. 1. Влияние сахаров и маннита ( на образование антоцианов в гипокотилях проростков гречихи. А—Е отдельные варианты опыта (объяснения в тексте). * Статистически незначимое различие (Я=0,05). Рис. I—s1—5 построены по данным, перечисленным на 1 проросток, результаты выражены в относительных цифрах по сравнению с контролем.
	Рис. 2. Влияние сахаров (1%) на образование антоцианов в семядольных листочках проростков гречихи. А – интактные проростки, сахара введены в среду выращивания перед освещением; Б изолированные семядольные листочки, обработанные в течение 3 мин в растворах сахаров вместе с последующим инкубированием на фильтровальной бумаге, намоченной теми же растворами.
	Рис. 3. Влияние глюкозы (1%) на образование антоцианов в интактных проростках некоторых крестоцветных. А проростки выращены на растворе глюкозы; Б проростки выращены на воде, глюкоза введена в среду выращивания перед освещением.
	Рис. 4. Влияние фенилаланина (10~2М) на образование флавоноидов в интактных проростках гречихи (проростки выращены на воде, фенилаланин введен в среду выращивания перед освещением). А гипокотили; Б семядольные листочки.
	Рис. 5. Модифицирующее действие глюкозы (Г%,) на фенилаланин П0-2М)-индуцированные сдвиги в образовании флавоноидов в интактных проростках гречихи (проростки выращены на воде, действующие вещества введены в среду выращивания перед освещением). А антоцианы в гипокотилях; Б антоцианы в семядольных листочках; В рутин в гипокотилях.
	Рис. 6. Схема взаимосвязей между образованием флавоноидов и процессами основного обмена растений.
	Рис. I. Количество гликофлавонов, образовавшихся к концу 48- часового периода при 12- и 24-часовых экспозициях интенсивностью 27 200 (заштрихованные столбики) и 56 800 (черные столбики) эрг-см~2-сек~{. Белые столбики темновой контроль. Значимые различия по сравнению с контролем обозначены и Различия между вариантами с разной интенсивностью света статистически незначимы.
	Рнс. 2. Кинетика накопления гликофлавонов. Ввиду отсутствия статистически значимых различий между темновыми и освещенными вариантами кривые характеризуют ход накопления гликофлавонов как в темноте, так и при освещении. / ориентин, 2 витексин, 3 гомоориентин, 4 сапонаретин. 0 на оси-абсцисс обозначает начало освещения и соответствует 58-часовому возрасту проростков. Интенсивность света 27 200 эрг-см~2-сек~1.
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	These three are the identical level flowers of Ribes glutinosum. The both outer flowers are normal, but the middle one, that of an infected plant, has axilarly seven secondary reverted flowers and apically a formation which resembles a cauliflower.
	Untitled
	Untitled
	Рис. 2. Изменения в потреблении кислорода (А) и температуре тела (Б) в зависимости от возраста при различной температурной нагрузке,
	Рис. 3. Динамика охлаждения 0-, 1- и 6-суточиых птенцов галстучника. Температура среды: 24° —о, 163 •, время прогулок в природе .
	Рис. 4. Изменения доминантности инстинкта обогревания у галстучника. А сезонные, по Laven, 1940; Б циркадные (а) и дневные (б) (возраст птенцов 1-суточный).
	Рис. 5. Суточная ритмика обогревания разновозрастных птенцов галстучника (60 мин 100%)- 11 начало и конец наблюдений. Черная холостое обогревание; заштрихованная средняя потребность к обогреву одного птенца.
	Рис. 6. Изменения предпочитаемого времени однократного обогревания птенцов ( ) и потребности к обогреву самих птенцов ( ——) в зависимости от возраста выводка.
	Рис. 7. Изменения предпочитаемого времени однократных «прогулок» птиц-родителей (■— ) и птенцов ) в зависимости от возраста выводка.
	Рис. 8. Изменения в потребностях обогрева птенцов в зависимости от солнечной радиации (в утром; О вечером).
	Рис. 9. Изменения порога солнечной радиации, вызывающие потребность птенцов к обогреву. Температура среды постоянная (20°).
	Рнс. 10. Изменения потребности к обогреву птенцов в зависимости от интенсивности солнечной радиации А (температура среды постоянна (16—17°), переменна только величина радиации); и температуры среды Б (величина солнечной радиации постоянна (0,80 кал/см2 ■ мин), изменяется температура среды).
	Рис. 11. Зависимость температуры поверхности кожи и прибрежной почвы (сухой песок, камни) от солнечной радиации.
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	Рпс. 1. Сезонные изменения энергии покоя (RE). 1 стриженные птицы зимой (/г = 2); 2 послелинный период (п = 43); 3 зима, птицы с прижатым оперением (л =10); 4 зима, птицы с распушённым оперением (л= 12); 5 зима, птицы в любых позах (п-29); 6 теоретические значения по Kendeigh, 1966.
	Рис. 2. Энергетическая оценка ночных потерь веса тела. / послелинный период (л = 39); 2 зима [п = 26).
	Рис. 3. Д/Iетаболизирочаннпя гчергия. 1 в линьку (л=7B); 2 после линьки (л = 48); 3 зимой (п=l3s); 4 теоретическая ЕЕ по формулам Kendeigh, 1966.
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	Рис. 4. Суточный цикл катаболизированной энергии в зимний период при разных температурах среды (8 камер, 16 птиц).
	Зависимость процента погибших гусениц от экспозиционного времени при различной степени переохлаждения. I серия опыта с ТП —47,4° при экспозиции —42,7°; II серия с ТП —33,8° при экспозиции —30,4°; 111 серия с ТП -т 22,3° при экспозиции —20,1°.
	Joon. 1. Sinise paelöölase (Catocala fraxini L.) talvituvate munade allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 3 ... 4 mm kaugusel.
	Joon. 2. Kapsaliblikajuuluka (Apanteles glomeratus L.) talvituvate kookonite allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 3 ... 4 mm kaugusel.
	Joon. 3. Suur-kapsaliblika (Pieris brassicae L.) talvituvate nukkude allajahtumispunkti sõltuvus jahutamiskiirusest. Ristikestega tähistatud isendid olid termopaarist 5 ... 6 mm kaugusel.
	Fig. 1. Virus particles concentration changes in Solatium demissum Lindi, plants infected with PVM.
	Fig. 2. Partially purified PVM preparation after clarification with chloroform. (The first stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 3. The same, after a single cycle of differential centrifugation. (The second stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 4. Finally purified PVM preparation after electrophoresis and differential centrifugation. (The third stage of purification.) Magnification 16,200 X 3. The preparation is shadowed with chromium-nickel.
	Fig. 5. The same, stained with 2% phosphotungstate. Magnification 16,200X3.
	Рис. 1. Зависимость роста сеянцев сосны от концентрации фосфора в хвое на некислованных (1) и кислованных (2) альварных почвах.
	Рис. 2. Схематическое изображение зависимости интенсивности роста и концентрации лимитирующего элемента в тканях от уровня лимитирующего элемента в субстрате.
	3 3 Рнс. 3. Кривые, характеризующие различные типы зависимости между интенсивностью роста (Р) и концентрацией питательных элементов (3) в листьях. Объяснения см. в тексте.
	Рис. 4. Схема комплексования методов для исследования условий минерального питания по типам леса.
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	Рис. 1. Зависимость нитратредуктазной активности от уровня азотного питания райграса пастбищного I—3 нитратредуктазная активность после внесения в почву «/а общего азота; 4—6 после внесения 2/з общего азота; 7—B после внесения 3/з общего азота. Рис. 2. Зависимость нитратредуктазной активное!и от уровня азотного питания ежи сборной. Обозначения кривых см. рис. 1.
	Рис. 3. Зависимость нитратредуктазной активности от уровня азотного питания тимофеевки. Обозначения кривых см. рис. 1.
	Рис 4. Зависимость нитратредуктазной активности корней от уровня азотного питания ежи сборной (!), райграса пастбищного (2) и тимофеевки (5).
	Neerupealiste (Л), kilpnäärme (В), tüümuse (C) ja põrna (D) suhteliste kaalude kõrvalekalded normist pärast tibude kiiritamist. N normaalsete tibude samade organite suhteliste kaalude aritmeetiline keskmine.
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	Рис. 1. Количество лимфы, вытекающей при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат количество лимфы.
	4 Рис. 3. Динамика активности гистаминазы при 24- часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность гистаминазы.
	Рис. 2. Динамика содержания общего гистамина при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание общего гистамина. ——— сыворотка крови, --—сыворотка лимфы (то же см. на рис. 3—6 и 8).
	Рис. 4. Активность сывороточной холинэстеразы в сыворотке крови и лимфы при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность холинэстеразы.
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	Рис. G. Динамика содержания активного гистамина в сыворотке крови ' и лимфы при 48-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание активного гистамина.
	Рис. 5. Динамика активности гистаминазы в сыворотке крови и лимфы при 48- часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат активность гистаминазы.
	Рис. 7. Динамика содержания общего гистамина в сыворотке крови, определяемого химическим методом; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат содержание гистамина. *— Рис. 8. Динамика концентрации обшего белка в сыворотке крови и лимфы при 24-часовой лимфопотере; по оси абсцисс время после операции, по оси ординат концентрация общего белка.
	Зависимость смертности яиц Neodiprion sertifer Geoffr. от времени экспозиции при константных сублетальных температурах.
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	Рис. !. Спороуловитель: полоска гибкой жести, б коробочка от лимонадной бутылки, в диск глянцевитой бумаги.
	Рис. 2. Схема расположения спороуловителя под плодовым телом трутового гриба. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, в полоска упругой жести, г—коробочка с диском глянцевитой бумаги.
	Рис. 3. Прикрепление предметного стек та под гименофор трутового гриба. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, б полоска гибкой жести, г предметное стекло.
	Рис. 4. Плодовое тело трутового гриба с прикрепленной к нему бумагой для сбора выделяемых спор (в разрезе!. а субстрат (ствол, пень), б плодовое тело, в плотная бумага, г полоски лейкопластыря.
	Joon. I. Põllumajandusliku kultuurmaa levik 1. novembril 1967. Iga must ruuduke vastab 100 ha-le. 1. novembril 1967 oli põllumajandusliku kultuurmaa kogupindala (1 035 900 ha) 0,3% väiksem kui 1. novembril 1968 (tab. 2). Joonisele ei ole kantud põllumajanduslikku kultuurmaad, mis paikneb hajutatuna mittepõllumajanduslike maakasutajate valdusaladel (vt. tab. 2, märkus 2) ja mida 1967. aastal oli 25 000 ha, kolhooside ja riiklike põllumajandusettevõtete õueaiamaadel (54 000 ha) ning vabariikliku alluvusega linnade territooriumil (2400 ha). See erinevus ei mõjuta oluliselt kultuurmaa territoriaalse jaotumise üldpilti, sest õueaiamaade levik on ligikaudu proportsionaalne ühiskasutuses oleva maa levikuga. Maastikurajoonide protsentuaalsed osatähtsused põllumajandusliku kultuurmaa üldpindalast ühtivad joonise l järgi arvutatuna tabelis 2 (tulp 3) esitatud andmetega.
	Joon. 2. Eesti NSV maastikuline liigestus; 1 Põhja- ja Lõuna-Eesti piir, 2 rajoonide piir, 3 allrajoonide piir, 4 kõrgustikud, 5 lainjad tasandikud, 6 madalikud. I Pandivere, 11, Loode-Eesti, II2 Vahe-Eesti, II3 Kirde-Eesti, ll* Kesk-Eesti, II5 Vooremaa, 111, Põhjamadalik, lIL Alutaguse, III3 Läänemadalik, 111, Läänesaarestik, IV, Sakala, IV2 Otepää, IV3 Haanja, V Lõuna-Eesti tasandik, VI, Peipsi madalik, VI2 Võrtsjärve madalik, Vl3 Edelamaastik.
	Joon. 3. Eesti NSV maafondi struktuur 1. novembril 1968 (Eesti NSV Põllumajanduse Ministeeriumi maakorralduse valitsuse andmeil). I soode pindala, kaasa arvatud kultuuristatud sood, tugevasti soostunud rohumaad ja soometsad (Truu jt., 1964), 2 metsaga on kaetud 33% Eesti NSV pindalast (andmed l. jaanuarist 1966 Eesti NSV rahvamajandus 1968. aastal, v 1969, lk. 12).
	Joon. 4. Melioratsiooniobjektide paiknemine 1969. aastal (Eesti NSV Ministrite Nõukogu Riiklik Maaparanduse ja Veemajanduse Komitee).
	Joon. 5. Ekspluateeritavate freesturbaväljade paiknemine 1968.-1969. aastal. Koondise «Eesti Põllumajandustehnika» süsteemis: 1 o—so ha, 2 50—100 ha, 3 100—150 ha, 4 _ 150—200 ha, 5 üle 200 ha; Kohaliku Tööstuse Ministeeriumi süsteemis: 1 o—soo ha, 2 500—1000 ha, 3 üle 1000 ha.
	Joon. 6. Liiva-, kruusa-, savi-, pae-, fosforiidi- ja põlevkivikarjääride paiknemine 1960. 1968. a. mäeeralduste järgi (Eesti NSV Ministrite Nõukogu juures asuva Riikliku Tehnilise ja Mäejärelevalve Valitsuse andmeil): 1 liiva- l'a kruusakarjäärid pindalaga kuni 10 ha, 2 samad pindalaga 10—100 ha, 3 liivakarjäärid pindalaga üle 500 ha, 4 savikarjäärid, 5 paekarjäärid, 6 fosforiidikarjäärid, 7 põlevkivikarjäärid pindalaga alla 1000 ha, 8 samad pindalaga 1000—5000 ha ja 9 samad pindalaga üle 5000 ha.
	Joon. 7. Litogeneetiliste komplekside (lähtekivimite) dominantareaalid: I lainjad põhimoreenitasandikud (liivsavi, saviliiv), 2 künklikud moreenialad (vahelduva lõimisega, arumaadel sageli saviliiv ja liivsavi, liiv), 3 merelised veeriselised ja kruusakad alad ning liivaalad, 4 fluvioglatsiaalsed veeriselised ja kruusakad alad ning liivaalad, 5 mõhnastikud (kruusakad liivaalad. Valgeks on jäetud muud kompleksid (sood jt.). Koostatud E. Varepi (1964) järgi autoripoolsete muudatustega. Joonis näitab moreensete alade soodsust ja liivaalade (eriti oligotroofsete ja liigniiskete) ebasoodsust põllumajanduslikuks kultuurmaaks (vrd. joon. 1).
	Joon. 8. Eesti NSV suuremad (üle 1 ООО ha) sood (Kurm jt, 1962); 1 madalsoo, 2 siirdesoo, 3 raba, 4 uurimata soo.
	Joon. 9. Põllumajandusliku kultuurmaa levik administratiivsete rajoonide järgi I. novembril 1967, protsentides rajooni pindalast.
	The distribution curves of the ascospore length in 6 species of the Hyaloscyphaceae.
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