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VARIATION OF PIGMENTARY COMPLEX OF PLASTID OF BETULA L. IN DEPENDING ON FACTORS
OF MEDIUM

Balandaykin M.E.

Specificity of response Betula L is displayed, on the stress generated by action of various
bioecological factors, in aggregate which on destabilising ability predominating position
occupies the phytopathologic. The response consists in restructuring of system of the basic
photosynthetic pigments of sheet.
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Введение

Фоторецепторная система фотосинтеза
базируется на основе двух важнейших ти-
пов химических соединений: тетрапирролов,
формирующих циклическую структуру хло-
рофиллов (магнийпорфиринов); полиизопре-
ноидов, образующих большой и разнообраз-
ный класс пигментов каротиноидов.

У высших автотрофов лишь хлоро-
филл a способен осуществлять преобра-
зование энергии, все остальные пигменты
участвуют в процессах ее поглощения и
миграции [1]. Главными функциями маг-
нийпорфиринов, определенными специфи-
кой химического строения молекулы, ее
физико-химическими свойствами, природой
электронно-колебательных спектров, явля-
ются: избирательная фиксация энергии све-
та; депонирование ее в виде энергии элек-
тронного возбуждения; фотохимическое пре-
образование энергии возбужденного состоя-
ния в химическую энергию первичных фото-
восстановленных и фотоокисленных соедине-
ний [2].

По химической природе каротиноиды
представляют собой полиизопреноидную
цепь, состоящую из 40 атомов углерода, ко-
торая у большинства каротиноидов замыка-
ется по концам в два иононовых кольца. Цен-
тральная часть молекулы, состоящая из 18

атомов углерода, представляет собой систе-
му сопряженных связей, образуя основную
хромофорную группу молекулы пигмента.

В зависимости от содержания кислоро-
да в молекуле каротиноида различают ка-
ротины (например, β-каротин), не содержа-
щие кислорода, и ксантофиллы — содержа-
щие кислород. У высших растений главны-
ми представителями ксантофиллов являют-
ся лютеин, виолаксантин, зеаксантин и неок-
сантин. В процессе фотосинтеза каротинои-
ды выполняют ряд важнейших функций —
антенную (дополнительные пигменты в про-
цессе поглощения солнечной энергии), за-
щитную (тушители триплетного хлорофилла
и синглетного кислорода) и фотопротектор-
ную (предохраняют реакционный центр от
мощных потоков энергии при высоких интен-
сивностях света и стабилизируют липидную
фазу тилакоидных мембран, защищая ее от
переокисления) [1, 3].

Количественное содержание хлорофил-
лов и каротиноидов в листьях зависит от
жизнедеятельности организма, его генети-
ческой природы, а следовательно, оно мо-
жет быть использовано как физиологиче-
ский показатель, характеризующий онтоге-
нетические, возрастные и генетические осо-
бенности растений. Количество пигментов
отражает и реакцию растительного организ-
ма на условия произрастания. Поэтому при
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физиологических исследованиях часто воз-
никает необходимость проследить за динами-
кой содержания хлорофилла и каротиноидов
в листьях [4].

1. Экспериментальная часть

Пигментный состав листовых пластин бе-
резы определялся в соответствии с методи-
кой, изложенной в Практикуме по физиоло-
гии растений [4].

Пробы листьев для анализа отбирались
из верхней третьей части кроны в сухую
погоду, в утренние часы, после высыхания
росы. Каждая выборка содержала по 7 эк-
земпляров деревьев. Сбор материала произ-
водился после остановки интенсивного ро-
ста листовых пластин (начиная с июля),
что объясняется достижением зрелости боль-
шинством листьев дерева. Исследования про-
водились на территории Барышского участ-
кового лесничества Ульяновской области.

Для извлечения пигментов из мезофилла,
солюбилизации применялся полярный рас-
творитель — 85%-й раствор ацетона. Экс-
тракция осуществлялась только из свежего
растительного материала.

В способе измерения экстинций раство-
ров предпочтение было отдано молекулярно-
абсорбционному спектрофотометрическому
анализу как наиболее точному волновому ме-
тоду количественного определения содержа-
ния пигментов в ассимиляционном аппара-
те и позволяющему выполнять анализ сме-
сей веществ с близкими максимумами погло-
щения без их предварительного разделения
в отличие от определения концентраций на
фотоэлектроколориметре.

Концентрации хлорофиллов a, b и ка-
ротиноидов устанавливались по оптиче-
ской плотности на спектрофотометре СФ-46
(спектральный диапазон — 190-1100 нм) в ви-
димой области — 400–800 нм [5], с соответ-
ствующими ей кюветами из шлифованного
оптического стекла. Толщина рабочего слоя
кювет — 10 мм. Одна кювета (контрольная)
заполнялась чистым растворителем (85%-й
раствор ацетона), другая — поочередно ра-
бочими растворами.

Плотность экстракта на спектрофотомет-
ре измерялась при длинах волн, соответству-
ющих максимумам поглощения хлорофиллов
a и b в красной области спектра — 663, 644 нм
соответственно и при длине волны абсорбци-
онного максимума каротиноидов — 452,5 нм.

Концентрации пигментов рассчитыва-
лись по Реббелену:

Cхл.a = 10, 3D663 − 0, 918D644;

Cхл.b = 19, 7D644 − 3, 87D663;

Cхл.a+хл.b = 6, 4D663 + 18, 8D644;

Cкар = 4, 75D452,5 − 0, 226Cхл.a+хл.b.

В уравнениях Cхл.a, Cхл.b, Cхл.a+хл.b и Cкар —
соответственно концентрации хлорофиллов
a, b, их суммы и каротиноидов, мг/л; D - экс-
периментально полученные величины опти-
ческой плотности при соответствующих дли-
нах волн [4].

По установленной концентрации пигмен-
та в вытяжке вычислялось его содержание в
исследуемом материале с учетом объема го-
могената и массы пробы:

F [мг/г сыр.массы] =
V · C
P

,

где F — содержание пигмента в раститель-
ном материале, [мг/г сыр.массы]; V — объ-
ем гомогенизированного извлечения, [л]; C —
концентрация пигмента, [мг/л]; P — навес-
ка растительного материала, [г]. Также осу-
ществлялся расчет соотношений пигментов
Chl a/Chl b и (Chl a+b)/car.

Концентрации основных фотосинтетиче-
ских пигментов в листьях определялись у ав-
тохтонного ценозообразователя Ульяновско-
го региона — березы повислой (Betula pendula
Roth.), произрастающей в центральной ча-
сти города Барыша с выраженным домини-
рованием аэрополлютантов в составе техно-
генных эмиссий (но все же у здоровых экзем-
пляров деревьев), на границе с многолетней
невозобновившейся вырубкой, в полезащит-
ной лесной полосе и насаждении. В послед-
нем изучались деревья следующих катего-
рий: инфицированные факультативным кси-
лосапротрофом Inonotus obliquus (Pers.) Pil.
с разной степенью поражения (оценивалась
по меристическим признакам чаги f. sterilis
(Vanin) Nikol. и была репрезентирована дву-
мя стадиями: 1 — до достижения стериль-
ными экзогенными мицелиальными нароста-
ми средних размеров по литературным дан-
ным [6, 7], и 2 — свыше средних метриче-
ских характеристик), подрост березы боро-
давчатой, береза пушистая (Betula pubescens
Ehrh.), гибрид этих двух видов, а также здо-
ровые экземпляры деревьев березы повис-
лой, которые служили в качестве условного
контроля.
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Таблица 1. Пигментный состав листьев березы, произрастающей в Барышском участковом
лесничестве: некоторые биотопы и категории деревьев

Категории,
местораспо-
ложение и

вид
деревьев

Cхл.a, мг/г
сыр.мас-сы

Cхл.b, мг/г
сыр.мас-сы

Cхл.a+b,
мг/г

сыр.мас-сы

Cкар, мг/г
сыр.мас-сы

Cхл.a/Cхл.b
(x̄)

Cхл.a+b/Cкар
(x̄)

Центр г.
Барыша

1,67±0,05 0,69±0,03 2,35±0,07 0,62±0,07 2,42 3,77

Граница с
вырубкой

2,01±0,07 0,96±0,06 2,97±0,10 0,65±0,03 2,09 4,57

Лесная
полоса

2,31±0,05 1,21±0,06 3,52±0,10 0,75±0,03 1,91 4,73

Деревья с
чагой 1 ст.

1,67±0,08 1,25±0,08 2,92±0,12 0,44±0,11 1,33 6,69

Деревья с
чагой 2 ст.

1,29±0,10 0,79±0,07 2,08±0,12 0,32±0,09 1,63 6,50

Подрост B.
pendula

2,55±0,05 1,13±0,01 3,68±0,07 0,87±0,03 2,24 4,25

Betula
pubescens

1,94±0,03 0,85±0,07 2,79±0,08 0,64±0,03 2,30 4,38

Гибридные
экземпляры

2,53±0,08 1,18±0,03 3,71±0,09 0,76±0,07 2,14 4,87

B. pendula с
насаждения

2,00±0,04 1,22±0,05 3,21±0,08 0,57±0,08 1,64 5,62

Так как в настоящем эксперименте число
результатов измерений n 6 15, то их принад-
лежность к нормальному распределению не
проверялась [8]. Статистическая же обработ-
ка данных осуществлялась методом попар-
ных сравнений, который допускает проведе-
ние математического анализа сравниваемых
выборок по параметрам нормального рас-
пределения либо распределения Стьюдента
в физиологических и биохимических иссле-
дованиях благодаря возможности сопостав-
ления пар измерений [9].

В биологических исследованиях зачастую
считается достаточным 5%-й уровень зна-
чимости — вероятность ошибочной оценки
P = 0, 05 [10]. Именно поэтому здесь он и
применялся.

Средняя квадратичная ошибка различий,
наблюдаемых между парными вариантами,
рассчитывалась по формуле

md =

√(∑
d2
/
n
)
−D2

(n− 1)
,

где d — расхождение между парными зна-
чениями сравниваемых величин; D — раз-
ница между средними величинами сравни-
ваемых совокупностей. Величина критерия
достоверности вычислялась по следующей
формуле: t = D/md. При этом вносилась и
поправка Бонферрони.

2. Обсуждение результатов и выводы

Полученные значения концентраций хло-
рофиллов a, b и каротиноидов, а также от-
ношений пигментов занесены в табл. 1.

Наибольшую описательную силу при
множественных сравнениях выборочных со-
вокупностей t-критерий проявляет, напри-
мер, с введением поправки Бонферрони, ко-
торая в своем общем случае хорошо работа-
ет, если число сопоставлений невелико. Ес-
ли оно превышает 8, метод становится слиш-
ком «строгим» и даже весьма большие раз-
личия приходится признавать статистически
незначимыми. К тому же иногда задача за-
ключается лишь в том, чтобы сравнить все-
го несколько групп только с одной. Преодо-
леть эту трудность позволяют специальные
способы сравнений, и один из их числа — ча-
стичная модификация критерия Стьюдента с
поправкой Бонферрони [11]. В нашем случае
второй вариант более оптимален, чем пер-
вый, поскольку доводит количество сравне-
ний до 8, с полной поправкой было бы 36,
что за счет снижения критического уровня t
значительно повышает чувствительность ме-
тода в целом — с t = 5, 59 (0,001, 6) до 4,12
(0,006, 6) при стандартном t 2,45 (0,05, 6);
табл. 2.

Таким образом, по второму методу ста-
тистически достоверными оказываются раз-
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Таблица 2. Оценка разности средних концентраций основных фотосинтетических пигментов в
опытных образцах и листовых пластинах здоровой B. pendula с насаждения по t-критерию

Стьюдента

Категории, месторасположение
и вид деревьев

t, Cхл.a t, Cхл.b t, Cхл.a+b t, Cкар

Betula pendula в центре города
Барыша

4,49 7,85 6,93 0,43

Граница лесного массива с
вырубкой (B. pendula)

0,10 2,86 1,62 0,80

Лесная полоса из Betula pendula 4,21 0,09 2,12 1,77
Деревья березы повислой с чагой

1 стадии
3,17 0,29 1,72 0,84

Деревья березы повислой с чагой
2 стадии

5,68 4,29 6,74 1,79

Подрост повислой березы из
лесонасаждения

7,35 1,44 3,81 2,97

Betula pubescens из
лесонасаждения

0,98 3,74 3,20 0,67

Гибридные экземпляры двух
видов берез

5,07 0,60 3,55 1,55

Контроль: здоровая B. pendula в
лесонасаждении

– – – –

личия концентраций отдельных пигментов
в мезофилле со здоровой березой повислой,
слагающей насаждение, у следующих кате-
горий деревьев.

У подроста березы повислой (Cхл.a=2,55±
0,05 мг/г сыр. массы), деревьев с ча-
гой на второй условной стадии развития
(Cхл.a=1,29±0,10 мг/г сыр. массы), гибрид-
ных экземпляров повислой и пушистой бе-
рез (Cхл.a=2,53±0,08 мг/г сыр.массы), дере-
вьев, произрастающих в центральной части
г. Барыша с доминацией аэрополлютантов в
составе ксенобиотиков (Cхл.a=1,67±0,05 мг/г
сыр.массы) и формирующих полезащитную
лесополосу (Cхл.a=2,31±0,05 мг/г сыр. мас-
сы), концентрация хлорофилла типа a в ли-
стовых пластинах значимо отличается отно-
сительно здоровой B. pendula из лесонасаж-
дения (Cхл.a=2,00±0,04 мг/г сыр. массы).

По содержанию хлорофилла b и об-
щей концентрации хлорофиллов в листо-
вом аппарате повислая береза с насажде-
ния (Cхл.b=1,22±0,05 мг/г сыр. массы и
Cхл.a+b=3,21±0,08 мг/г сыр. массы) пре-
обладает над деревьями, располагающи-
мися в центре города (Cхл.b=0,69±0,03
мг/г сыр. массы, Cхл.a+b=2,35±0,07 мг/г
сыр. массы), и березой, инфицированной
I. obliquus, имеющей стерильные экзоген-
ные наросты мицелия ксилотрофа на ство-
ле 2 ст. (Cхл.b=0,79±0,07 мг/г сыр. массы,
Cхл.a+b=2,08±0,12 мг/г сыр. массы).

Сколько-нибудь статистически надежно
со здоровой B. pendula, представляющей дре-
востой (Cкар=0,57±0,08 мг/г сыр. массы), по
опыту не дифференцировалась ни одна из
репрезентированных выборочных совокупно-
стей по общему бюджету каротиноидов в
паренхиме мезофилла. Отдельные отличия
концентраций фотосинтетических пигментов
пластид во всех остальных, не перечислен-
ных прежде случаев по отношению к B.
pendula из лесонасаждения, соответственно,
достоверными не были признаны.

Однако при элементарном использовании
t-критерия Стьюдента для сравнения все-
го лишь двух групп деревьев — с f. sterilis
(Vanin) Nikol. 1 стадии и из базовой совокуп-
ности – концентрации хлорофилла a их ли-
стовой паренхимы окажутся неинвариантны-
ми (Cхл.a=1,67±0,08 мг/г сыр. массы против
Cхл.a=2,00±0,04 мг/г сыр. массы). Значи-
мыми станут и несоответствия между Cхл.a
(t=2,56), Cхл.b (t=3,73) и Cхл.a+b (t=4,27) де-
ревьев с наростами чаги на 1 и 2 ст. разви-
тия при употреблении последнего метода ма-
тематического анализа (при этом tкр=2,45).

Несмотря на доверительную статистиче-
скую оценку степени варьирования выбороч-
ных средних арифметических, которая, кста-
ти сказать, весьма показательна (табл. 2),
все же концентрации отдельных пигментов
порфириновой, полиизопреноидной природы
и их пропорции в серии сопоставляемых вы-
борок не всегда остаются близкими между
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Рис. 1. Особенности пигментной системы мезофилла березы, подвергшейся влиянию
флуктуирующих биотопических условий

собой, хотя t-критерий и свидетельствует об
обратном. Ведь даже в случае неопроверже-
ния нулевой гипотезы вопрос о преимуще-
стве одной совокупности перед другой оста-
ется открытым [10]. Поэтому следует подроб-
нее остановиться на рассмотрении межгруп-
пового изменения содержания основных фо-
тосинтетических пигментов в листьях.

Как свидетельствуют результаты испыта-
ний, наибольшей из всех выборок концентра-
цией хлорофилла a фотосинтезирующей си-
стемы располагает подрост березы повислой
(2,55±0,05 мг/ г сыр. массы). Он обладает и
наивысшей Cкар (0,87±0,03 мг/г сыр. массы),
а также достаточно высоким общим содержа-
нием хлорофиллов (3,68±0,07 мг/ г сырого
веса), уступающим лишь аналогичному фо-
тосинтетическому параметру гибридных эк-
земпляров (Cхл.a+b=3,71±0,09 мг/г сыр. мас-
сы), что может быть следствием различной
требовательности древесной породы к свету
на разных этапах ее онтогенеза. На ювениль-
ной, виргинильной и имматурной она мини-
мальна, а к возрасту возмужания достигает
максимума. То есть теневыносливость вида
выше в более молодом возрасте, а формиру-
ющиеся теневые листья имеют большую кон-
центрацию молекул хлорофилла. При даль-
нейшем увеличении возраста растения требо-
вательность к свету постепенно уменьшает-
ся. Это объясняется высокой адаптационной
способностью аппарата ассимиляции в юве-
нильном, виргинильном и имматурном пери-
одах. Впоследствии данная способность те-
ряется [12].

По содержанию хлорофилла a и суммы
каротиноидов в паренхиме листовых пластин
(соответственно 2,53±0,08 и 0,76±0,07 мг/г
сыр. массы) гибридные деревья располага-
ются на втором месте после подроста бере-
зы бородавчатой в рядах постепенного сни-
жения концентраций пигментов, а по сумме
хлорофиллов a, b даже превосходят его, за-
нимая первую позицию (3,71±0,09 мг/г сыр.
массы; т. к. в конкретном случае у них кон-
центрация хлорофилла типа b в листьях вы-
ше, нежели у подроста). Подобное, а имен-
но неплохая в целом фоторецепторная ха-
рактеристика фотосинтетических структур,
на наш взгляд, может быть свидетельством
гетерозиса, обусловливающего повышенную
гетерозиготность гибридам и их биохими-
ческое обогащение и позволяющего гибрид-
ным экземплярам первого поколения пре-
восходить по жизнестойкости, продуктивно-
сти и др. признакам лучшую из родитель-
ских форм: судя по результатам эксперимен-
та (табл. 1), в плане жизнеспособности пер-
вая генерация гибридов двух видов превос-
ходит как березу пушистую, так и повис-
лую березу. Последнее достигается благода-
ря переходу генов в гетерозиготное состоя-
ние, при котором рецессивные летальные и
полулетальные аллели, снижающие жизне-
способность гибридов, не проявляются. Так-
же в результате гетерозиготации могут обра-
зовываться несколько аллельных вариантов
энзима, действующих в сумме более эффек-
тивно, чем в гомозиготном состоянии разроз-
ненно. Гибридная сила через биохимическое
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Рис. 2. Отношения концентраций хлорофиллов a и b и общего содержания хлорофиллов a, b к
концентрации каротиноидов в листьях деревьев всех экспериментальных совокупностей

обогащение приводит и к усилению обмена
веществ, непосредственно влияющего на им-
мунные свойства растительного организма.
Во втором и последующих поколениях гете-
розис обычно затухает.

По содержанию всех пигментов – первич-
ных фотосенсибилизаторов в листьях, а так-
же величине отношения концентраций хло-
рофиллов и каротиноидов деревья, образу-
ющие полезащитную лесную полосу, пре-
восходят березу, произрастающую на гра-
нице лесонасаждения с вырубкой (рис. 1,
2), что, несомненно, указывает на лучшие
условия роста (большая освещенность, мень-
шая интенсивность внутривидовой конкурен-
ции) и меньшую активность протеолитиче-
ских ферментов, продуктов магнийпорфири-
новой природы первых.

У деревьев с границы насаждения и вы-
рубки по сравнению с B. pendula, организую-
щей древостой и занимающей глубь лесона-
саждения, выше лишь Cкар (0,65±0,03 мг/ г
сырого веса) и Cхл.a/Cхл.b — 2,09. Параметр
Cхл.a у этих двух выборочных совокупностей
почти одинаков. В контексте настоящей ра-
боты надлежит заметить, что для березы по-
вислой свет является лимитирующим факто-
ром, поскольку она относится к типичным
светолюбам. Согласно шкале относительной
теневыносливости древесных пород, состав-
ленной М.К. Турским (1881) по совокупно-
сти их внешних признаков, береза бородавча-
тая по светолюбию уступает лишь листвен-
нице, располагаясь по мере увеличения те-
невыносливости (степени убывания требова-

тельности к свету) на втором месте в ряду ос-
новных лесообразователей; береза пушистая
отстоит дальше — на 12 месте (после ольхи
серой, но перед липой) [13].

Береза пушистая по Cхл.a, Cхл.a+b и
Cхл.a+b/Cкар листьев уступает повислой бе-
резе, но зато предупреждает последнюю по
Cкар и Cхл.a/Cхл.b (табл. 1). Здесь именно та-
кой характер динамики показателей фото-
синтетической активности, вероятнее всего,
указывает на худшие эдафические условия
роста B. pubescens относительно B. pendula,
а потому на перераспределение проявления
конкурентных преимуществ не в ее пользу
(в данном биотопе почвы свежие – эдатоп
A2, тогда как пушистая береза предпочита-
ет гигрофильные условия среды обитания),
поскольку, как следует из [14], в целом меж-
видовые различия у берез повислой и пуши-
стой, произрастающих в оптимальных для
каждой из них условиях, по содержанию ба-
зовых пигментов фотосинтеза отсутствуют.
У этих двух видов существуют лишь разные
направления адаптации фотосинтетических
центров к условиям светового режима.

Одни из самых низких в серии срав-
ниваемых выборок значения концентрации
хлорофилла a в листовых пластинках у де-
ревьев из центральной части г. Барыша и
с чагой на первой условной стадии фор-
мирования мицелиальной продукции (фон-
ды 1,67±0,05 и 1,67±0,08 мг/г сыр. массы),
наименьшая же — у деревьев, имеющих эк-
зогенные стерильные наросты факультатив-
ного ксилотрофа на стволе 2 стадии раз-
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вития (1,29±0,10 мг/г сыр. массы). По па-
раметру Cкар листьев береза с чагой 1 ст.
уступает деревьям с центра города и в об-
щем ряду снижения уровня содержания ка-
ротиноидов находятся на предпоследнем ме-
сте (0,44±0,11 мг/г сыр. массы). Необходи-
мо особо отметить, что у последней совокуп-
ности наибольшая из всех величина соотно-
шения Cхл.a+b/Cкар (6,69) и наименьшая про-
порция Cхл.a/Cхл.b (1,33). Значения рассмат-
риваемых показателей с увеличением вре-
мени воздействия I. obliquus на березу (с
1 по 2 стадию; за исключением разве что
Cхл.a/Cхл.b) уменьшаются (рис. 2).

В паренхиме мезофилла деревьев с чагой,
находящейся на 2 ст., наименьшие из всех ре-
презентированных выборок Cхл.a, Cхл.a+b и
Cкар (соответственно 1,29±0,10, 2,08±0,12 и
0,32±0,09 мг/г сыр. массы). По содержанию
(дефициту) хлорофилла типа b в морфоло-
гических структурах фотосинтеза они усту-
пают лишь березе, расположенной в центре
города.

По-видимому, снижение уровня содержа-
ния хлорофиллов (в том числе феофитини-
зация молекул) и каротиноидов относитель-
но нормы можно рассматривать как нару-
шение функционирования фоторецепторно-
го фотосинтетического аппарата, а следова-
тельно, гомеостаза дерева в целом. Притом
лишь хлорофилл a из основных пигментов
фотосинтеза обладает наибольшей стабиль-
ностью. В нашем случае при неспецифиче-
ском и интегрированном действии эколого-
биологических факторов разнородного гене-
за на березу в ее листовых пластинах сни-
жение Cхл.a проходит соразмерно с увеличе-
нием тяжести стресса у растительного орга-
низма. Поскольку поддержание стабильного
уровня концентрации молекул хлорофилла a,
имеющего представительство как в реакци-
онных центрах, так и в антенном комплексе,
при большей изменчивости «антенных» хло-
рофилла b и каротиноидов, является выра-
жением поддержания физиологической нор-
мы, так необходимой для оптимизации про-
текания фотосинтетических процессов. В це-
лом, как на это указывается в специальной
литературе [15], фонды молекул хлорофил-
ла b и каротиноидов обычно более изменчи-
вы, так как первые, синтезируясь в допол-
нительном количестве, компенсируют недо-
статочное освещение (поступление световых
квантов ниже уровня насыщения), а вторые
(каротиноиды), помимо участия в фотосин-
тезе, выполняют роль важнейших компонен-

тов антиоксидантной системы. Они выступа-
ют в качестве эффективной защиты от сво-
бодных радикалов, которые неизбежно обра-
зуются в результате метаболических реакций
не только в листьях, но и в других вегетатив-
ных органах растений.

Снижение бюджетов доминирующих фо-
тосинтетических пигментов в ассимиляцион-
ных системах растений вследствие воздей-
ствия ксенобиотиков подтверждается сведе-
ниями, содержащимися в ряде работ [16,17].

Так, исследования, проведенные Е.Ю.
Колмогоровой (2009) [17] и касающиеся изу-
чения ответной реакции пигментного ком-
плекса некоторых древесных пород (бере-
за, рябина, лиственница и сирень) на за-
грязнение атмосферного воздуха эмиссиями
автотранспорта, показали, что в результа-
те стрессового действия последнего у Betula
pendula (как, впрочем, и у других таксоно-
мических видов) в большей степени снижа-
ется содержание хлорофилла b по сравне-
нию с хлорофиллом a. Нечто подобное так-
же произошло и в настоящем эксперимен-
те: листья деревьев, выросших в урбанизи-
рованной среде со специфической архитек-
тоникой — центре города — и постоянно
подвергающихся влиянию поллютантов, об-
ладали большей величиной Cхл.a/Cхл.b отно-
сительно повислой березы, образующей ле-
сонасаждение на значительном удалении от
основных источников выбросов антропотех-
ногенных токсикантов. Все же отсутствие в
Барыше многоэтажных архитектурных кон-
струкций благоприятно сказывается на по-
чти беспрепятственном воздушном оттоке и
интегральной дефляции из города опреде-
ленной доли ксенобиотиков, само собой ра-
зумеется, за исключением их персистент-
ной составляющей. Увеличение по сравне-
нию с контрольным участком, т. е. здоро-
вой B. pendula, слагающей древостой, отно-
шения хлорофиллов a/b паренхимы листьев
у деревьев из центрального городского био-
топа, вероятно, свидетельствует о глубоких
изменениях в хлорофилл-белковых комплек-
сах мембран, гран тилакоидов, содержащих
электротранспортную цепь пластид, хлоро-
пластов, происходящих под влиянием атмо-
сферного загрязнения.

В связи со сказанным следует особо
подчеркнуть, что антропогенное загрязне-
ние токсикантами лесных массивов в ряде
районов нашей страны иногда может при-
обретать впечатляющие формы и масштаб,
вызывая последующую дигрессию и усыха-
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ние насаждений, расстройство биомов. Атмо-
сферные эмиссии, как правило, всегда рас-
полагают весьма обширным полисопряжен-
ным комплексом и довольно сложным спек-
тром аэроксенобиотиков: смесью газов, паров
и твердых частиц, в состав которых входят
разнообразные гомо- и гетерогенные химиче-
ские вещества. Наиболее распространенны-
ми газовыми агентами являются сернистый
ангидрид, соединения фтора, хлора, окислы
азота, непредельные углеводороды и другие.
Твердые частицы, поступающие в атмосфе-
ру, чаще всего состоят из несгоревших частиц
угля, золы, сульфатов и сульфитов металлов
(железа, меди, цинка, свинца), кремнезема,
хлоридов, соединений кальция, натрия, маг-
ния и др. В состав жидких аэрозолей входят
пары кислот, фенолов и других веществ, а
также соединения, образующиеся в резуль-
тате взаимодействия газов и твердых частиц
с водяным паром.

Лучше всего изучено влияние на древес-
ные растения кислых газов, особенно серни-
стого ангидрида (двуокиси серы). Он пара-
лизует процесс фотосинтеза, что приводит,
согласно исследованиям Н.П. Красинского
(1940, 1950), к фотодинамическому действию
хлорофилла — окислению стромы, а затем
и всего содержимого хлорофиллового зер-
на [18].

Первые признаки нарушений в организме
растения под влиянием стрессора — серни-
стого ангидрида — трудно обнаруживаются
даже с помощью биохимических исследова-
ний и электронного микроскопа. Только по-
сле глубоких, чаще всего необратимых изме-
нений, заканчивающихся разрушением пиг-
ментов, клеточных и субклеточных струк-
тур, у растений появляются внешне различи-
мые признаки повреждений листьев. Посто-
янное поступление в приземный слой воздуха
ничтожных количеств сернистого газа (менее
0,1 мг/м3) вызывает деформацию листовых
пластин в виде морщинистости, скрученно-
сти без заметного изменения окраски.

При остром поражении сернистым ан-
гидридом (более 2 мг/м3), по наблюдениям
Г.М. Илькуна (1971), уже через 1–2 ч про-
исходит побурение и гибель листьев, чаще
отдельных их участков в виде пятнышек с
четко очерченной границей между живыми
и отмершими клетками и тканями. Повре-
жденные участки листа обычно локализова-
ны по периферии и в середине между жилка-
ми. При слабой концентрации серы двуокиси
(менее 0,5 мг/м3) и ее длительном действии

происходят слабые поражения листовых пла-
стинок, они дихромируются (обесцвечивают-
ся).

Лиственные породы значительно устой-
чивее к воздействию данного сернистого
стрессора, нежели хвойные. Оценка газо-
устойчивости B. pendula, которая выбрана
нами в качестве модельного объекта иссле-
дований, противоречива и часто не аргумен-
тирована. В ряде работ отмечается, что ее
активно фотосинтезирующие структуры лег-
ко поражаются ангидридом даже при крат-
ковременных газовых атаках или восстанав-
ливаются в течение летнего вегетационного
периода. Наряду с этим имеются указания,
что береза относится к среднеповреждаемым
и даже малоповреждаемым видам. Объяс-
няя эти противоречия, Ю.З. Кулагин (1974)
считает, что газоустойчивость березы очень
сильно зависит от времени воздействия га-
зовых атак. Если газовые поражения при-
урочены к концу июня – июлю, они (как и
осенние) мало опасны, так как к этому вре-
мени все главнейшие процессы роста и фор-
мирования побегов, цветения и развития се-
мян уже в основном заканчиваются. Сред-
ней силы частичные ожоги приводят лишь к
преждевременному листопаду. Однако в объ-
яснениях Ю.З. Кулагина также содержат-
ся противоречия, поскольку при июльской
дефолиации листва не восстанавливается и
очень часто происходит гибель дерева. Кро-
ме того, предполагается, что газовые атаки
не настолько сильные и после них происхо-
дит только частичное уничтожение ассими-
лирующих образований. Интересен вывод ав-
тора о неустойчивости к означенному стрес-
сору березы пушистой, что часто не учиты-
вается при оценке березы без ее конкретной
видовой принадлежности [18].

Сходные с сернистым ангидридом
физиолого-биохимические изменения у дре-
весных пород вызывают окислы азота, но
они менее токсичны, а также многие другие
токсиканты.

Промышленные газы поступают в листья
через устьица нижнего эпидермиса и при-
ходят в непосредственный контакт с губ-
чатой паренхимой мезофилла. В апопласте
губчатой паренхимы происходит накопление
вредных веществ, которые в результате диф-
фузии и поглощения цитозолем попадают
внутрь клетки.

Техногенные газообразные эмиссии вы-
зывают в клетках и тканях листьев самые
различные повреждения, которые являют-
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ся следствием дестабилизации нормального
хода физиологических процессов. Они при-
водят к нарушению регулирующей деятель-
ности устьиц, разрушению протоплазмы и
хлоропластов, утолщению стенок мезофил-
ла, подавлению процесса деления и растяже-
ния клеток, некрозу тканей и другим патоло-
гическим явлениям. Под влиянием газового
загрязнения происходит ингибирование, по-
давление фотосинтеза, нарушение водообме-
на и многих биохимических процессов, сни-
жение транспирации, общее угнетение роста
и развития древесных пород.

Общей причиной фитотоксичности кис-
лых промышленных газов, по мнению
Г.М. Илькуна (1971), является резкое сни-
жение катионно-анионного равновесия. По-
этому растения с повышенным содержанием
свободных катионов кальция, калия и натрия
более устойчивы [18].

Говоря о действии агентов техногенеза
на древесные растения, нельзя не отметить
характер поступления токсикантов в расти-
тельный организм, эндогенную локализацию
и активность загрязняющих веществ. Сейчас
уже очевидно, что основным источником ксе-
нобиотиков в системе растение-эдафотоп яв-
ляется аэрозольное их осаждение из воздуха,
поскольку почва, будучи основным резерву-
аром минерального питания растений, влия-
ет на элементарный состав последних опосре-
дованно из-за наличия у растений защитно-
приспособительных свойств, проявляющихся
в избирательном поглощении элементов из
питательных сред и регуляции внутренней
среды. А так как многие поллютанты кон-
центрируются в клетках преимущественно в
хлоропластах и вакуолях, то в строении фо-
тосинтезирующих клеток, особенно в хлоро-
пластах, проявляются серьезные изменения.
По данным В.К.Жирова и др. (2007), в силь-
но нарушенных экосистемах наблюдается за-
метное уменьшение объема клеток ассими-
ляционной паренхимы, объема и количества
хлоропластов при достаточном плотном их
прилегании друг к другу [19].

Многие физиологические процессы у зе-
леных растений обладают высокой чувстви-
тельностью к промышленным загрязните-
лям, и фотосинтез не является исключением.
Кислые газы вызывают вначале слабое инги-
бирование, затем активацию и далее устой-
чивое подавление фотосинтеза. Многие га-
зообразные оксиды оказывают влияние на
энзимы фотосинтетического цикла и кофер-
менты дыхания.

Например, имеются сведения, согласно
которым под влиянием десорбций низких доз
SO2 и HF стимулируется пигментообразова-
ние, а высокие концентрации данных газов
приводят к снижению содержания химиче-
ских соединений магнийпорфириновой при-
роды, что может быть следствием разруше-
ния хлорофиллов и превращения их в соот-
ветствующие феофитины, а также уменьше-
ния синтеза тетрапирролов. Отмечается, что
хлорофилл типа a и каротиноиды более чув-
ствительны к промышленным выбросам, чем
хлорофилл b [19].

Что же касается фитопатологического
действия I. obliquus на пигментный со-
став фоторецепторной системы фотосин-
теза березы повислой, то здесь может
иметь место следующая интерпретация,
представленная в работе [20]. В соответ-
ствии с ней, болезнь приводит ко многим
физиолого-биохимическим изменениям в по-
раженных органах древесного растения: из-
менению в процессах фотосинтеза, дыхания
и окислительно-восстановительных реакций;
нарушению водного режима, понижению ос-
мотического давления в клетках.

Чаще всего у инфицированных патоген-
ными грибами древесных растений проис-
ходит значительное снижение интенсивно-
сти фотосинтеза, которое у больных дере-
вьев вызывается рядом причин: с разруше-
нием токсинами гриба хлорофилла и фер-
ментов, управляющих фотосинтезом; с об-
щим ослаблением жизнедеятельности дере-
вьев; нарушением обмена веществ и водо-
снабжения растения при поражении парази-
том не только ассимиляционного аппарата,
но и стебля и корня.

Несмотря на то, что уменьшение содер-
жания хлорофилла в листьях является одной
из причин снижения интенсивности фотосин-
теза больных деревьев, прямой связи между
содержанием хлорофилла и интенсивностью
фотосинтеза не обнаружено. Это объясняет-
ся тем, что на фотосинтез сильно влияют и
другие факторы. Например, фотосинтетиче-
ский процесс при большом количестве хло-
рофилла в листьях чаще всего лимитируется
температурой, а при малом светом. На фото-
синтезе значительно сказывается состояние
корневой системы растений: при изменении
соотношения между массой листьев и кор-
ней в пользу последних фотосинтетическая
интенсивность существенно повышается.
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Интенсивность фотосинтеза зависит так-
же от площади ассимилирующей поверхно-
сти растений.

Некоторые исследователи, наоборот, от-
мечают повышение интенсивности процесса
фотосинтеза у древесных растений при от-
дельных инфекционных болезнях. Так, при
поражении древесных растений облигатны-
ми паразитами, чаще всего ржавчинными
грибами, и некоторыми факультативными
сапротрофами с высокой степенью парази-
тизма, например, Rhytisma acerinum, на на-
чальных стадиях инфекционного процесса
при слабой степени поражения древесных
растений наблюдается усиление фотосинте-
за. В этом случае иногда повышается и со-
держание хлорофилла в листьях, а их по-
раженные участки бывают окружены коль-
цом более интенсивной зеленой окраски. Та-
кая стимуляция фотосинтеза больных дере-
вьев объясняется мобилизацией энергетиче-
ских ресурсов растения для ростовых про-
цессов. В это время на ветвях и стволах по-
раженных деревьев формируются спороно-
шения гриба, для образования которых па-
тогену требуется дополнительное количество
питательных веществ. Вполне вероятно, что
для получения этих веществ грибы выделя-
ют специфические стимуляторы фотосинте-
зирующей активности больных деревьев.

Определенное влияние оказывают инфек-
ционные болезни и на содержание кароти-
ноидов в листьях. По данным В.К. Смир-
новой, при поражении сосны сосновой губ-
кой наблюдается повышение содержания ка-
ротиноидов в хвое зараженных деревьев.
А.Н. Пряжников также считает, что инфи-
цирование сосны сосновой и корневой губка-
ми приводит к увеличению содержания ка-
ротиноидов в хвое больных деревьев. В тоже
время Н.И. Федоров отмечает, что корневая
губка слабо влияет на биосинтез и накопле-
ние каротиноидов в хвое больных деревьев,
а сезонная динамика содержания каротинои-
дов у больных и здоровых деревьев различа-
ется незначительно.

У пораженных патогенными грибными
организмами деревьев изменяется фермен-
тативная активность, что в свою очередь
приводит к изменениям интенсивности фи-
зиологических процессов. При инфекцион-
ных болезнях древесных растений наблюда-
ются также дестабилизации обмена веществ,
в первую очередь, белков и углеводов. Все
это в конечном итоге способствует наруше-
нию процессов образования пластид [20].

Выводы и заключение

Таким образом, резюмируя вышеизло-
женное, можно подойти к следующему. Воз-
действие скошенного трутовика на фоторе-
цепторный комплекс фотосинтеза деревьев с
учетом синергетического действия остаточ-
ных факторов постепенно приводит к сниже-
нию концентраций всех основных фотосин-
тетических пигментов в листовом аппарате
(функция времени), являясь одним из силь-
нейших стрессоров для березы. Причем на
фоне общего снижения количества отдель-
ных пигментов в мезофилле зараженных де-
ревьев по сравнению со здоровыми в фо-
тосинтезирующих структурных центрах пер-
вых заметно вырастает удельное содержание
каротиноидов относительно скорости попол-
нения фонда хлорофиллов, а величина от-
ношения концентраций хлорофиллов a и b,
наоборот, уменьшается (судя по Cхл.a/Cхл.b
и Cхл.a+b/Cкар на ранее приведенных иллю-
страциях с рис. 1, 2). Феофитинизация и де-
градация порфириновых молекул со време-
нем происходит постольку, поскольку в усло-
виях стресса высокая фотосинтетическая ак-
тивность древесным растениям не требуется,
и поэтому происходит последовательная ре-
дукция аппарата фотосинтеза.

Уместно отметить, что в подобных ис-
следованиях необходимо наиболее полно учи-
тывать всю специфику поведения состав-
ляющих пигментной системы растений при
предполагаемых эмпирических обстоятель-
ствах, как обособленно, так и комплексно.
Так, например, сведения относительно ис-
пользования содержания хлорофилла и дру-
гих пигментов в качестве биоиндикацион-
ных признаков в литературе довольно про-
тиворечивы. Ряд немецких ученых счита-
ет этот показатель недостаточно информа-
тивным и специфичным, хотя первой ста-
дией видимых хлорозов и дихромации ли-
стьев как раз и является разрушение тет-
рапирролов под влиянием неблагоприятных
факторов. В то же время другие исследова-
тели, в том числе русские, показали, что у
чувствительных к загрязнению видов (липы,
клена) наблюдается уменьшение концентра-
ции хлорофилла еще до появления видимых
изменений и это может служить достаточ-
но надежным неспецифическим биоиндика-
ционным признаком [21].
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