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ЮБИЛЕЙ В.М. ШВЕЦОВОЙттттттттттттттттттттт ттттттттттттттттттттт

В светлые рождественские дни свой юбилей отметила ветеран
Института биологии Валентина Михайловна Швецова. В далеком
1957 г. после окончания  Пермского госуниверситета она приехала
работать в Коми филиал АН СССР. Валентина Михайловна  стояла
у истоков нашего Института. С 1962 по 1979 г. возглавляла лабора-
торию физиологии растений. В 1967-1970 гг. обучалась в аспирантуре
под руководством известного отечественного экофизиолога О.В. За-
ленского (БИН РАН) и блестяще защитила кандидатскую диссерта-

цию по экологии фотосинтеза арктических растений.
  Многие годы научные интересы В.М. Швецовой были связаны с изучением фотосинтеза

и фотосинтетической продуктивности растений на Севере. Она автор и соавтор 116 научных
работ, в том числе четырех монографий. Много сил, знаний и умений отдала работе по
внедрению результатов научных исследований в практику народного хозяйства, была  актив-
ным общественником и по путевке общества «Знание» неоднократно выезжала с лекциями в
отдаленные районы республики. За научные достижения неоднократно награждалась Почет-
ными грамотами, имеет медаль «Ветеран труда», удостоена звания «Заслуженный деятель
науки Коми АССР».

 Валентина Михайловна  – человек большой души, светлая, добрая отзывчивая личность.
Она не только возглавляла лабораторию, но и сумела внести в работу коллектива особый дух
человечности, заложить традиции сотрудничества, взаимопомощи и поддержки, ответственно-
сти за порученное дело.

Сотрудники лаборатории  экологической физиологии растений и всего Института
биологии сердечно поздравляют юбиляра. Желаем Вам, дорогая Валентина Михайловна,
доброго здоровья, бодрости, долгой счастливой жизни в окружении родных и близких
друзей!

Пусть в этот день Вам солнце ярче светит,
Цветы под ноги падают ковром,
Желаем Вам здоровья, счастья, света,
Всего того, что называется добром.

Желаем счастья Вам, удачи,
Успеха в жизни, ярких дел,
Чтоб Вы с улыбкой – не иначе
Встречали каждый новый день!

Ваши физиологи растений

*     *     *
Коллектив отдела почвоведения сердечно поздравляет с юбилейной датой  дорогую Вален-

тину Михайловну Швецову – к.б.н., старшего научного сотрудника, заслуженного деятеля
науки Коми АССР, ветерана Института биологии Коми НЦ УрО РАН, замечательного,
талантливого и исключительно трудолюбивого ученого, фанатично преданного исследованиям
в области физиологии растений и агроэкологии.

 В 1957 г. порог Коми филиала АН СССР переступила Валентина Михайловна – выпус-
кница Пермского государственного университета – и была принята старшим лаборантом в
отдел биологии растений в группу по изучению фотосинтеза и биохимии культурных растений.
В 1962 г. при создании Института биологии она была назначена заведующей вновь организо-
ванной лаборатории физиологии растений и руководила ею до 1967 г. В 1967 г. Валентина
Михайловна поступила в аспирантуру Ботанического института им. В.Л. Комарова в г. Ле-
нинграде, где в 1971 г. успешно защитила кандидатскую диссертацию. Вернувшись в Инсти-
тут биологии, она вновь возглавила лабораторию физиологии растений.

ЮБИЛЕЙ
y
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 Валентина Михайловна – один из опытнейших научных сотрудников нашего Института. Науч-
ная деятельность В.М. Швецовой представлена более чем в 100 публикациях, в том числе пяти
монографиях. Ее научные интересы были связаны с изучением фотосинтеза и продуктивности
растений на Севере. Валентиной Михайловной были начаты систематические исследования эколо-
гии фотосинтеза дикорастущих и сеяных растений в тундре, которые позволили оценить потенци-
альную урожайность важнейших культур и послужили основой для многих агротехнических реко-
мендаций.

 Значительное место в достижениях юбиляра занимают прикладные исследования. В 1980 г.
Валентиной Михайловной была  организована межлабораторная группа по изучению действия на
растения удобрений на основе гидролизного лигнина. Результаты этой работы были использованы
при разработке технических условий на изготовление и использование пометно-лигнинового компо-
ста в сельском хозяйстве. В.М. Швецовой совместно с сотрудниками отдела почвоведения были
проведены эколого-почвенные исследования по использованию местных агроруд на удобрения: аналь-
цимсодержащие породы, доломитизированные известняки, фосфоритная мука, залегающие в бас-
сейне р. Весляна и на прилегающих территориях Княжпогостского района, которые были рекомен-
дованы по применению их в агропромышленном комплексе.
Валентина Михайловна – не только крупнейший ученый, но еще больше хочется сказать о ней

как о человеке с большой буквы. Валентина Михайловна – интеллигентный, очень выдержанный и
бесконечно добрый и отзывчивый человек. К ней всегда можно обратиться за советом, у нее всегда
можно найти поддержку, потрясает ее собранность, организованность и ясность ума. Валентина
Михайловна обладает высокой культурой и незаурядными личными качествами: широтой взглядов,
умением глубоко проникнуть в сущность самых сложных проблем. Для В.М. Швецовой характер-
ны доброжелательность, объективность, высокая нравственность, интеллигентность, принципиаль-
ность, бескомпромиссность, надежность, ответственное отношение к любой работе, все это достой-
но глубокого уважения. Она является человеком огромного личного обаяния, душевной доброты,
бескорыстия, неиссякаемой энергии и жизнерадостности.  Валентина Михайловна не только беско-
нечно предана своему делу – в обычной жизни она любящая мать и бабушка.

Дорогая Валентина Михайловна, в день юбилея от всей души желаем Вам, прекрасному
человеку, крепкого здоровья, благополучия, долгих лет активной творческой жизни и всего
самого наилучшего!

Искренне любящие Вас почвоведы

На опытах по изучению пометно-лигнинового компоста на горохо-овсяную травосмесь. Слева направо: П.И. Поздеев,
В.М. Швецова, Н.И. Тимонин, И.Н. Хмелинин, В.Д. Давыдов, В.А. Лодыгин, Т.К. Головко.
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АКТУАЛЬНЫЕ ВОПРОСЫ СОВРЕМЕННОЙ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ ФИЗИОЛОГИИ РАСТЕНИЙ
И ПУТИ ИХ РЕШЕНИЯ (НА ПРИМЕРЕ ИЗУЧЕНИЯ ПРИРОДНОЙ ФЛОРЫ БОРЕАЛЬНОЙ ЗОНЫ

НА ЕВРОПЕЙСКОМ СЕВЕРО-ВОСТОКЕ)

СТАТЬИттттттттттттттттттттттттттттт ттттттттттттттттттттттттттттт

Далькэ Игорь Владимирович – к.б.н., с.н.с. лаборатории экологической физиологии растений. E-mail: dalke@ib.komisc.ru.
Область научных интересов: физиология и экология фотосинтеза.

Головко Тамара Константиновна – д.б.н., профессор, зав. лабораторией экологической физиологии растений. E-mail:
golovko@ib.komisc.ru. Область научных интересов: физиология и экология растений, механизмы адаптации.

      И. Далькэ                   Т. Головко

Экологическая физиология
растений (ЭФР) является
частью общей физиологии

растений. Она рассматривает про-
блемы взаимодействия растений
со средой на функциональном
уровне, интегрирует знания о ме-
ханизмах реализации функций
растительного организма в раз-
личных условиях, формирует
представления о значении функ-
циональных свойств растений в связи с эволюцион-
ной историей и географическим распространением
видов [2, 9, 11-13]. В круг вопросов ЭФР входит
изучение реакции процессов жизнедеятельности
растений на постоянно изменяющиеся условия сре-
ды, выявление механизмов адаптации и устойчиво-
сти к действию различных стрессоров. Методы фи-
зико-химической, молекулярной и классической
биологии успешно сочетаются в современной эко-
физиологии растений. Это позволяет дать целост-
ное понимание защитно-приспособительных меха-
низмов и формирования адаптивных реакций рас-
тений, направленных на тонкую настройку функ-
циональной структуры и метаболизма к условиям
обитания, эффективное потребление внешних ресур-
сов для реализации жизненной стратегии. Актуаль-
ность таких знаний возрастает в современных усло-
виях, когда природные экосистемы испытывают все
возрастающий антропогенный пресс. Методы и под-
ходы экофизиологии все шире используются при
изучении и прогнозировании антропогенных воздей-
ствий и глобальных изменений климата на расти-
тельные системы, решении прикладных задач ох-
раны и рационального использования растительных
ресурсов [10]. В рамках ЭФР формируется и интен-
сивно развивается новое направление – физиологи-
ческая (функциональная) экология, нацеленная на
познание сложных экологических систем (популя-
ций, сообществ, экосистем).

Анализ данных литературы и собственный опыт
исследований позволяют выделить несколько клю-
чевых вопросов, разрабатываемых в настоящее вре-
мя экофизиологами [4]. К ним следует отнести:
1) изучение основных функциональных свойств ра-
стений, которые позволяют им реализовать опреде-
ленную экологическую стратегию, занимать обшир-
ные территории или осваивать узкие экологичес-
кие ниши, взаимодействовать с другими видами и
организмами; 2) физиолого-биохимическая харак-
теристика разнообразия растительного мира; 3) ме-
ханизмы функциональной пластичности и адаптив-

ности; 4) влияние условий среды
и стресс-факторов на фундамен-
тальные функции растительного
организма, определяющие его ав-
тотрофную природу, продуктив-
ность и устойчивость. Рассмотре-
ние этих вопросов позволяет глуб-
же оценить взаимодействие внеш-
них и внутренних факторов, обес-
печивающих саморазвитие и са-
морегуляцию растений как цело-

стной открытой системы, способной осуществлять
ассимиляцию углерода и поддерживать гомеостаз
вне зоны оптимальных условий внешней среды.

Для эколого-физиологического изучения расте-
ний и оценки превращения веществ и энергии в фи-
тоценозах высокоинформативными считаются по-
казатели фотосинтетического аппарата [3, 5, 6, 13].
Поэтому первоочередной задачей является изуче-
ние фотосинтеза и дыхания как процессов, состав-
ляющих энерго-пластическую основу жизнедеятель-
ности растений. В литературе имеются общие све-
дения о фотосинтетической активности и сопряжен-
ных процессах у растений разных ботанико-геогра-
фических зон [1, 2, 13]. Однако этих сведений явно
недостаточно для формирования системных пред-
ставлений о жизнедеятельности растительных орга-
низмов как важнейшего компонента экосистем.
В данной работе будут представлены результаты изу-
чения фотосинтетической и дыхательной активно-
сти растений бореальной зоны европейского Севе-
ро-Востока.

Растительный материал отбирали в период 2002-
2012 гг. во время экспедиционных выездов в раз-
личные районы Республики Коми, расположенные
в подзоне средней (бассейн среднего течения р. Вы-
чегда, Южный Тиман) и крайне-северной тайги
(Приполярный Урал). В каждой из трех точек для
эколого-физиологических исследований было ото-
брано около 35 видов. Большинство из них являют-
ся травянистыми растениями и принадлежат к бо-
реальной группе. Соотношение видов по жизненной
форме и широтной географической группе в первом
приближении отражает структуру флористических
комплексов исследованных районов.

СО
2
-газообмен листьев изучали при помощи из-

мерительных систем LI-7000 (LICOR Inc., США) и
LCPro+ (ADC, Великобритания) на основе инфра-
красного газоанализатора. Определение скорости
видимого поглощения СО

2
 проводили в диапазоне

температурного оптимума при 18-20 °С и насыщаю-
щей фотосинтетически активной радиации 800-1200

mailto:dalke@ib.komisc.ru
mailto:golovko@ib.komisc.ru
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мкмоль/м2 с. Дыхание листьев регистрировали по
скорости выделения СО

2
 в затемненной листовой

камере. Скорости СО
2
-газообмена листьев, измерен-

ные при стандартных, близких к оптимальным ус-
ловиям, отражают фотосинтетическую (ФС) и ды-
хательную (ДС) способность. Эти показатели часто
используют при сопоставлении растений. Для из-
мерения СО

2
-газообмена отбирали образцы листьев

с 10-15 растений, преимущественно в период буто-
низация–цветение. Для каждого вида проведено 7-
10 независимых определений ФС и ДС. Определе-
ние содержания азота и углерода в сухих пробах
проводили на элементном анализаторе EA-1110
(CHNS-O) (Италия). Удельную поверхностную пло-
щадь листьев (УППЛ) рассчитывали как соотноше-
ние их массы и площади. Статистическую обработ-
ку данных проводили с помощью пара- и непара-
метрических критериев оценки соответствующих
типу распределения данных. Параметры модельных
уравнений подбирали методом наименьших квад-
ратов. Анализ проводили с помощью программы
Statistica 10 (Statsoft Inc., США). В таблицах пред-
ставлены среднеарифметические значения и их стан-
дартные ошибки.

Флора таежной зоны включает около 1000 ви-
дов сосудистых растений и представляет собой ком-
плекс разных географических элементов: более 60 %
всех видов относят к бореальной группе, 14 % со-
ставляют неморальные и лесостепные виды, 11 % –
гипоарктические и аркто-альпийские виды [7]. Ос-
нову флоры исследуемого региона составляют боре-
альные леса. На западном склоне Уральского хреб-
та выражена вертикальная поясность распределе-
ния растительности.

Анализ полученных данных (см. рисунок) выя-
вил существенную дифференциацию видов по ско-
рости СО

2
-газообмена и содержанию азота в листь-

ях. Виды с низкой ФС отличались скоростью види-
мого поглощения СО

2
 (1-3 мг СО

2
/г сухой массы ч)

от видов с высокой ФС на порядок. В целом, среди
слабо фотосинтезирующих растений преобладали
древесные виды (кустарнички), наиболее активно
фотосинтезировали бобовые
травы. Анализ частоты распре-
деления данных показал, что
основную часть массива (до
80 %) составляли виды с ФС
менее 10 мг СО

2 
/г сухой мас-

сы ч (0.06 мкмоль СО
2
/г сухой

массы с). Виды с высокой ФС
листьев характеризовались ин-
тенсивным дыханием и наобо-
рот. Дыхание листьев состав-
ляло около 15-20 % видимого
поглощения СО

2
.
 
Средняя кон-

центрация азота в листьях –
3 %, медианное значение было
несколько ниже. В целом, по-
лученные данные позволяют
говорить о довольно высокой
насыщенности листьев боре-
альных растений азотсодержа-
щими соединениями, несмот-
ря на сравнительную бедность
почв данным элементом. Соот-

ношение углерод/азот в биомассе листьев состави-
ло около 18. По концентрации азота в биомассе ли-
стьев виды различались существенно, о чем свиде-
тельствуют пределы варьирования этого показате-
ля. Как и следовало ожидать, различия в содержа-
нии углерода были выражены в гораздо меньшей
степени. Важным показателем, характеризующим
морфофизиологические свойства растения, служит
УППЛ, с помощью которой растение адаптирует
структуру листьев в фитоценозах для эффективно-
го использования световой энергии. Оптимальная
величина УППЛ обеспечивает максимальный газо-
обмен листьев. Величина УППЛ изученных расте-
ний варьировала от 0.2 до 0.8 г/дм2 в зависимости
от вида и условий произрастания растений, состав-
ляя в среднем 0.4 г/дм2.

Объединение видов по принадлежности к широт-
ной географической группе выявило, что по сред-
ней величине ФС арктические и арктоальпийские
растения не уступали бореальным и гипоарктичес-
ким видам (табл. 1). Для ДС прослеживается тен-
денция увеличения данного показателя в ряду: бо-
реальные–гипоарктические–(альпийские + аркто-
альпийские) виды. Для бореальных видов ДС лис-
тьев в среднем на 20 % ниже по сравнению с аркти-
ческими и аркто-альпийскими видами растений.
Достоверных различий между широтными группа-
ми по средней величине содержания азота и угле-
рода в биомассе листьев не выявлено. Лесостепные
и эндемичные виды составляли не более 2 % видо-
вого разнообразия. Следует отметить, что встречен-
ные нами лесостепные и эндемичные виды харак-
теризовали сравнительно низкая фотосинтетическая
и дыхательная способности листьев.

Анализ выборки данных по районам исследова-
ния показывает, что в пределах бореальной зоны с
продвижением к северу наблюдаются различные
тренды в изменении функциональной и биохими-
ческой характеристики растений. Так, концентра-
ция углерода в листьях практически не изменялась,
а содержание азота было заметно выше у растений,
обитающих в условиях крайне-северной тайги, чем

Описательная статистика фотосинтетической (ФС) и дыхательной (ДС) способности,
содержания азота (N), углерода (С) и удельной поверхностной плотности листьев (УППЛ)
растений бореальной зоны. Границы прямоугольника («ящика») показывают верхний и
нижний квартиль и включают в себя 50 % выборки, концы «усов» –  края статистически
значимой выборки (без выбросов), выбросы показаны кружками, пунктирная линия в пря-
моугольнике – среднее арифметическое значение, толстая линия – медиана, их значения
подписаны цифрами.
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у растений в средней подзоне тайги. Такая же тен-
денция проявлялась при сопоставлении средних
значений ДС листьев растений, обитающих на При-
полярном Урале, с растениями, исследованными в
среднем течении р. Вычегда. Однако средние значе-
ния ФС у этих групп растений были одинаковыми.
В целом, по уровню метаболической активности
виды, исследованные на Южном Тимане, уступали
растениям, обитающим на Приполярном Урале и в
среднем течении р. Вычегда, о чем свидетельству-
ют более низкие значения функциональных и био-
химических показателей. Возможно, это связано с
тем, что растения произрастают на выходах извест-
няков с особыми микроклиматическими и эдафи-
ческими условиями обитания.

Сопоставление видов растений по жизненной
форме показало, что травы отличались от древес-
ных существенно более высокими значениями функ-
циональных параметров. Листья древесных видов
имели вдвое более низкую величину ФС, а их ДС
составляла 70 % дыхания травянистых растений.
Такое же соотношение было характерно для содер-
жания азота в биомассе. Биомасса листьев травя-
нистых растений характеризуется более высокой
насыщенностью азотсодержащими соединениями,
поэтому они уступали древесным видам по величи-
не C/N – 15 и 24 соответственно.

Наши данные свидетельствуют о наличии зави-
симости показателей фотосинтеза и дыхания лис-
тьев от содержания в них азота (табл. 2). Хотя ко-
эффициент детерминации линейной регрессии (R2)

фотосинтеза против азота выше, чем
для дыхания, оба показателя явля-
ются функцией концентрации азота
в биомассе листьев. Коэффициент
корреляции Пирсона (R) между ФС
и содержанием азота в биомассе со-
ставляет 0.47, для дыхательной спо-
собности и азота R равен 0.42. Кро-
ме того, взаимосвязь фотосинтети-
ческой и дыхательной способности
листьев с азотом может быть описа-
на логарифмической функцией. Рас-
четы показывают, что видимое по-
глощение СО

2
 при фотосинтезе и вы-

деление СО
2
 при дыхании приближа-

ются к нулевому значению при кон-
центрации азота около 10 мг/г су-
хой массы (табл. 2). По-видимому,
эта величина близка к нижнему пре-
делу содержания данного элемента
в активно функционирующих листь-
ях. Хотя у некоторых видов расте-

ний концентрация азота в листьях достигала 50-60
мг/г сухой массы, границы первого и третьего квар-
тиля выборки составляют 15-35 мг N/г сухой мас-
сы. В литературе приведены диаметральные взгля-
ды о взаимосвязи показателей СО

2
-газообмена ли-

стьев с их азотным статусом [8, 14]. С увеличением
в составе биомассы азотсодержащих соединений
(белков, аминокислот) закономерно возрастает цена
и, соответственно, дыхательные затраты на синтез
и поддержание такой биомассы [12]. Для сохране-
ния функциональной целостности растений важно
поддержание определенного баланса фотосинтеза и
дыхания – функций, обеспечивающих энерго-пла-
стическую основу жизнедеятельности. Поэтому вы-
сокой ДС соответствует высокая ФС. В оптималь-
ных для фотосинтеза условиях (свет, температура,
оводненность) доля темнового дыхания листьев ра-
стений бореальной зоны составляла в среднем око-
ло 20 % видимого поглощения СО

2
. Коэффициент

корреляции Пирсона между ФС и ДС равнялся 0.68
(P-величина < 0.0001). Как показывают наши дан-
ные, ФС и ДС – тесно взаимосвязанные процессы и
оба зависят от генетически закрепленного азотного
статуса растений и их листьев. По-видимому, азот-
ный фактор и определяет видовую изменчивость
фотосинтеза и дыхания.

Соотношение скорости видимого поглощения СО
2

и содержания азота в расчете на единицу биомассы
листьев (Ф/N, мг СО

2
/мг N ч) характеризует эф-

фективность использования азота при фотосинтезе.
По нашим данным, величина этого показателя для

растений бореальной зоны составля-
ет 0.33 ± 0.02 мг СО

2
/мг N ч. Соот-

ношение Ф/N для трав составило
0.38, а для древесных и кустарнич-
ковых форм – 0.23 мг СО

2
/мг N ч.

Средняя величина Ф/N для растений
бореальной зоны сопоставима с дан-
ными литературы [12] для С

3
-видов

растений.
Итак, полученные нами результа-

ты позволяют оценить фотосинтети-
ческую и дыхательную активность

Таблица 2
 Параметры моделей, описывающих связь фотосинтеза (у1, у2)
и дыхания (у3, у4) с содержанием в листьях общего азота (х)

Примечание: параметры приведены со стандартными ошибками, a и b статистически зна-
чимы при уровне значимости α 0.05, P-величина < 0.05; R2 – коэффициент детерминации.

Зависимая
переменная

Параметры уравнений
y = ax + b y = aln(x) – b

a b R2 a b R2

у1 (ФС) 0.51 ± 0.06 –4.35 ± 1.74 0.43 13.42 ± 1.58 33.69 ± 5.20 0.41
y2 (ДС) 0.051 ± 0.006 0.21 ± 0.18 0.35 1.39 ± 0.16 2.89 ± 0.58 0.35

Таблица 1
Функциональная и биохимическая характеристика

листьев растений бореальной зоны

Примечание: здесь и далее: ФС – фотосинтетическая и ДС – дыхательная способность, мг
СО2/г сухой массы ч;  N – содержание общего азота и C – содержание углерода, мг/г сухой
массы.

Наименование
Показатель

ФС ДС N C

Широтная группа
Арктическая и аркто-альпийская 8.75 ± 1.23 1.89 ± 0.18 29 ± 3 453 ± 6
Гипоарктическая 11.73 ± 2.68 1.71 ± 0.16 25 ± 2 466 ± 8
Бореальная 9.86 ± 0.87 1.53 ± 0.08 28 ± 1 450 ± 12

Жизненная форма
Древесно-кустаричковые 4.60 ± 0.79 1.22 ± 0.10 20 ± 1 480 ± 5
Травянистые 10.99 ± 0.82 1.71 ± 0.08 29 ± 1 441 ± 3

Средняя подзона тайги
Бассейн р. Вычегда 11.63 ± 1.56 1.60 ± 0.10 26 ± 1 449 ± 5
Южный Тиман 6.95 ± 0.72 1.06 ± 0.09 25 ± 1 435 ± 6

Крайне-северная подзона тайги
Приполярный Урал 11.85 ± 1.44 1.95 ± 0.12 31 ± 2 461 ± 5
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растений бореальной зоны, а также пределы варьи-
рования этих параметров в зависимости от видово-
го разнообразия, жизненной формы и принадлеж-
ности к широтной географической группе. Выявле-
но, что величины ФС и ДС детерминированы видо-
вым фактором в большей степени, чем типом жиз-
ненной формы. В пределах таежной зоны фактор
принадлежности вида к определенной географичес-
кой группе не оказывает выраженного влияния.
Видовые различия в ФС и ДС листьев растений обус-
ловлены азотным статусом, что подтверждают па-
раметры линейной и логарифмической регрессион-
ной зависимости между показателями СО

2
-газооб-

мена листьев и содержанием в них азота. Азот вхо-
дит в состав жизненно важных биомолекул и кле-
точных структур, синтез и обновление которых со-
пряжены с определенными затратами энергии и вос-
становленного углерода. Этим, скорее всего, и де-
терминирована взаимосвязь между фотосинтезом,
дыханием и азотом. По-видимому, соотношение важ-
нейших функций, составляющих основу энерго-пла-
стического обмена растительной клетки и целост-
ного растения, универсально, и способность поддер-
живать это соотношение в значительной степени оп-
ределяет соответствие метаболизма климату. Дру-
гими словами, способность тех или иных видов про-
израстать в определенных ботанико-географических
зонах зависит от того, в какой степени они могут
поддерживать оптимальное для жизнедеятельнос-
ти соотношение ведущих функций.
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ЭКОФИЗИОЛОГИЯ ФОТОСИНТЕЗА КРУПНОЛИСТОВАТОГО ЛИШАЙНИКА
LOBARIA PULMONARIA НА ЕВРОПЕЙСКОМ СЕВЕРО-ВОСТОКЕ РОССИИ

Лишайники – устойчивая, само-
регулирующаяся ассоциация
гриба и водорослей. Присут-

ствие фотосинтезирующего компонен-
та (зеленые водоросли и/или циано-
прокариоты) превращает грибной гете-
ротрофный организм в автотрофную
ассоциацию. Фотобионт снабжает гриб
органическим углеродом и азотом
(в случае цианобактерий). Микобионт
создает благоприятную среду для фун-
кционирования фотобионта, защища-
ет от стрессовых воздействий внешних
факторов, снабжает водоросль водой,
некоторыми минеральными элемента-
ми. Благодаря тесному взаимодейст-
вию фото- и микобионта, лишайникам
удалось освоить различные местооби-
тания, часто неблагоприятные для
других организмов.

В настоящее время накоплен оп-
ределенный, во многом противоречи-

вый экспериментальный материал о
жизнедеятельности лишайников и их
толерантности к стрессам. Вместе с
тем, механизмы устойчивости процес-
сов фотосинтеза к фотоингибирова-
нию, связь фотосинтеза со способно-
стью данных организмов выживать в
крайних условиях обитания, адаптиро-
ваться к кратковременному и хрони-
ческому действию стресс-факторов
остаются малопонятными.

Основной целью данной работы
было изучение устойчивости и адап-
тивных реакций фотосинтетического
аппарата лишайников бореальной
зоны к абиотическому стрессу.

Объект и методы исследования
В качестве объекта нами был выб-

ран крупнолистоватый эпифитный ли-
шайник Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm.
(лобария легочная) (рис. 1, 2). До пер-

вой половины XX в. L. pulmonaria была
широко распространена в лесной зо-
не, но за прошедшее время вследст-
вие исчезновения коренных лесов и
аэротехногенного загрязнения встре-
чаемость ее в Европе значительно
снизилась. В Республике Коми этот
вид достаточно часто встречается в
таежной зоне, особенно в южной и
средней подзонах тайги [5]. Лобария
обитает в таежных лесах различных
формаций, максимального обилия до-
стигает в старовозрастных осинниках,
долинных ельниках и пойменных дре-
вовидных ивняках [6]. Лишайник посе-
ляется на стволах деревьев на высо-
те 2-3 м, в отдельных случаях до 8-
10 м, отмечен и на древесном отпаде,
почве.

Микроклиматические условия оби-
тания лобарии (освещенность, темпе-
ратура, относительная влажность воз-
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духа) регистрировали с помощью ап-
паратных средств: метеостанция с
регистратором данных Data Logger LI-
1400 (Licor.Inc., США), пиранометры,
квантовые и температурные датчики
серии LI-190, LI-200 (Licor Inc., США),
УФ-радиометр «ТКА-ПКМ» (Россия).
Функциональное состояние талломов
характеризовали по показателям СО2-
газообмена, водообмена, пигментной
системы, индуцированной флуорес-
ценции хлорофилла а ФС II, активно-
сти антиоксидантных ферментов, на-
коплению продуктов перекисного
окисления липидов. Определяли эле-
ментный состав биомассы, содержа-
ние продуктов первичного метаболиз-
ма. Морфологическое строение тал-
лома исследовали методами сканиру-
ющей и флуоресцентной микроскопии.

Функциональная структура
и состав биомассы таллома
Таллом лобарии гетеромерного ти-

па толщиной 180-280 мкм, более тол-
стый в местах формирования ризои-
дов. В поперечном сечении обособле-
ны четыре слоя (рис. 1). Верхний (ко-
ровый) слой, 20-50 мкм толщиной,
сложен из плотно прилегающих друг к
другу гифов гриба. Четко очерченный
слой фотобионта, 30-60 мкм толщи-
ной, сложен из клеток диаметром око-
ло 5.0 мкм и представлен в основном
зеленой водорослью рода Dictyochlo-
ropsis. Под клетками фотобионта рых-
ло расположены гифы гриба диамет-
ром 4.5 мкм, формирующие сердцеви-
ну. Толщина медуллярного (сердце-
винного) слой в значительной степе-
ни определяет толщину слоевища.
В местах, свободных от ризоидов, тол-
щина медуллярного слоя наименьшая
и составляет в среднем 90-100 мкм, в
области расположения ризоидов до-
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стигает 160 мкм и более. В лопастях
лишайника сформированы тяжи из
плотно упакованных грибных гифов,
придающие поверхности таллома свое-
образный сетчатый внешний вид и
прочность. В местах нахождения тя-
жей толщина таллома составляет 200-
260 мкм. Нижний коровый слой, тол-
щиной 25-27 мкм, сложен плотно упа-
кованными гифами. Для улучшения
аэрации внутренней части слоевища
на нижней стороне сформированы
специальные отверстия до 13 мкм в
диаметре. Лобария – трехкомпонент-
ный лишайник, кроме зеленой водо-
росли в симбиозе участвуют циано-
прокариоты – цианобактерии рода
Nostoc. Они находятся в специализи-
рованных структурах – цефалодиях
(cephalodia) и осуществляют биологи-
ческую азотфиксацию.

В сухой массе талломов содержит-
ся в среднем: углерода – 440, азота –
22, калия – 5, кальция – 3, фосфора –
1 и магния – 0.7 мг/г. Из микроэлемен-
тов преобладает алюминий (170 мкг/г),
в заметных количествах присутствуют
натрий (70-100 мкг), цинк (50-80 мкг) и
марганец (60 мкг). Содержание тяже-
лого металла кадмия – около 0.3 мкг/г.
Примерно половину сухой массы тал-
ломов составляют растворимые бел-
ки, что в значительной степени обус-
ловлено доминированием грибного
компонента. Содержание раствори-
мых углеводов варьирует в пределах
70-100 мг/г сухой массы, из них на до-
лю арабинозы приходится более 80 %.

Талломы отличает сравнительно
низкое содержание липидов, около 10
мг/г сухой массы, преобладают нейт-
ральные (неполярные) липиды [8].
Среди них идентифицированы триа-
цилглицерины, эфиры стеринов, сво-
бодные стерины, свободные жирные

кислоты, диацилглицерины. Одной из
особенностей липидного метаболизма
водорослевого компонента лишайни-
ков является способность к синтезу
бетаиновых липидов, входящих в груп-
пу полярных липидов. Их относитель-
ное количество возрастало в летнее
время, что может свидетельствовать
об увеличении массы водорослей.
В летне-осенний период увеличива-
лась доля насыщенных жирных кислот
(ЖК), в составе которых доминирова-
ла пальмитиновая кислота. В зимний
и ранне-весенний период более 80 %
суммы ЖК составляли ненасыщен-
ные, среди них преобладали линоле-
вая и линоленовая кислоты.

Влияние факторов среды
на процессы жизнедеятельности
и фотосинтетическую активность

талломов
Жизнь лишайников, как и любого

растительного организма, протекает в
нестабильной среде, условия которой
нередко оказываются неблагоприят-
ными и вызывают стресс. Поэтому вы-
явление устойчивости и приспособле-
ния к постоянно меняющимся услови-
ям представляет важный аспект изу-
чения биологии и экологии лишайни-
ков. Устойчивость – комплексная ре-
акция. Она обусловлена наследствен-
ной природой организма и достигает-
ся с помощью различных механизмов:
избеганием действия неблагоприят-
ных факторов, формированием раз-
личных структурных приспособлений,
физиолого-биохимическими измене-
ниями и активацией систем репарации
повреждений. Лишайники являются
пойкилогидрическими организмами и
не способны регулировать водный об-
мен. Содержание воды в лишайниках
прямо зависит от ее наличия в окру-
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Рис. 1.  Влажный (А) и обезвоженный
(Б) талломы лишайника Lobaria pulmona-
ria. В верхнем правом углу (В):  верхний
коровый (1), альгальный (2), медуллярный
(3) и нижний коровый (4) слои на попе-
речном срезе таллома.

А

Б

В

Рис. 2. Определение  флуоресценции (А), СО2-газообмена (Б) Lobaria pulmonaria 
и микроклиматических показателей (В) в природных условиях. Фото И. Далькэ.

ВБ

А

жающей среде. Оводненность талло-
мов определяет метаболическую ак-
тивность и уровень процессов жизне-
деятельности лишайниковой ассоци-
ации.

Верхний коровый слой увлажнен-
ного таллома лобарии эластичный,
хорошо пропускает свет к водоросле-
вому слою, что придает лишайнику
зеленую окраску. При подсыхании тал-
лом сжимается, края скручиваются,
площадь таллома уменьшается, и он
приобретает серо-коричневую окрас-
ку. Такое явление часто наблюдают в
природе, когда талломы подвергают-
ся десикации (рис. 1). На поверхнос-
ти гифов верхнего корового слоя ло-
кализованы пигменты и продукты вто-
ричного метаболизма, поглощающие
и отражающие свет. Синтез и отложе-
ние на гифах корового слоя экраниру-
ющих пигментов играет важную роль
в защите фотосинтетического аппара-
та зеленой водоросли от высокой ос-
вещенности и УФ-радиации. Скручива-
ние таллома и наличие пигментации
можно рассматривать как структурный
механизм защиты фотобионта от фо-
тоингибирования и светоиндуцируе-
мого повреждения. Об эффективности
такого механизма у лобарии свиде-
тельствуют результаты изучения инду-
цированной флуоресценции хлоро-
филла а ФС II. Подсушенные в ком-
натных условиях или собранные в за-
сушливый период в природе талломы
имели очень низкую фотохимическую
активность. После кратковременного
увлажнения показатель максимально-
го квантового выхода ФС II (Fv/Fm)
быстро возрастал и в течение 10 мин.
достигал максимальных значений (0.5-
0.7 отн. ед.). Это можно объяснить
повышением проницаемости верхне-
го корового слоя для света.

В качестве источника влаги лишай-
ники, содержащие в качестве фотоби-
онта зеленые водоросли, могут ис-
пользовать не только капельную воду,
но и водяные пары. Динамика погло-
щения воды талломами лобарии в
замкнутой камере при относительной
влажности воздуха 95 % и температу-
ре 20 °С может быть описана кривой с
насыщением. Более интенсивное по-
глощение влаги отмечали в течение
первых 0.5-1.0 ч экспозиции. В даль-
нейшем скорость поглощения воды
талломами постепенно снижалась, их
сырая масса достигала постоянной
величины через 15-20 ч от начала опы-
та. При перенесении из влажной каме-
ры в комнатные условия талломы бы-
стро теряли влагу, особенно в течение
первого часа, а через 5 ч от начала экс-

позиции их оводненность уменьшилась
до 12 %, спустя сутки не превышала
10 %. При сильной десикации (содер-
жание воды меньше 10 %) лишайники
переходят в состояние криптобиоза
[7].

Скорость нетто-поглощения СО2
(Фв) увлажненных талломов составля-
ла около 3.5 мкмоль/м2с при интенсив-
ности фотосинтетически активной ра-
диации (ФАР) 700 мкмоль/м2с и была
вдвое ниже при ФАР 200 мкмоль/м2с
[3]. Потеря гидратированными талло-
мами 50 % поглощенной влаги не ока-
зала существенного эффекта на нет-
то-поглощение СО2. Однако при поте-
ре 85 % поглощенной воды отмечали
снижение величины Фв на 20-25 %, а
при испарении всей поглощенной при

гидратации влаги нетто-абсорбция
СО2 полностью прекращалась. Сход-
ные закономерности проявляются и в
природных условиях. Например, в за-
сушливый период вегетации нетто-по-
глощение СО2 можно было зарегист-
рировать только в утренние часы, ког-
да талломы увлажнялись конденсиро-
ванной из атмосферы водой. Осталь-
ную часть светового периода наблю-
дали выделение СО2.

Свет является жизненно важным
фактором среды для фотобионта. На-
ми установлено, что насыщение Фв
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светом происходит при интенсивнос-
ти ФАР 500-700 мкмоль/м2с, что не
превышает 25-30 % полной солнечной
инсоляции. В типичных для лобарии
местообитаниях уровень освещенно-
сти, как правило, составляет 80-100
мкмоль/м2с. В природных местообита-
ниях скорость СО2-газообмена в тал-
ломах лобарии сильно варьирует.
В летний период величина нетто-по-
глощения СО2 у некоторых талломов
достигала 5-6 мкмоль /м2с. В то же са-
мое время у других талломов регист-
рировали очень низкие значения по-
глощения СО2 на свету, что могло быть
связано с их частичной дегидратаци-
ей.

Скорость выделения СО2 в темно-
те (Дт) при температуре 20-25 °С со-
ставляла 1.0-1.5 мкмоль/м2с. Исходя
из этих данных, скорость гросс-погло-
щения СО2 (Фв+Дт) в талломах при
типичной для местообитаний лобарии
освещенности в среднем равнялась 2-
3 мкмоль /м2с, что довольно близко к
величинам, приведенным в работе
[10].

Значимым для восстановления
метаболизма лишайников является
длительность пребывания в сухом со-
стоянии. Так, талломы лобарии, со-
держащиеся в течение 2 мес. в ком-
натных условиях, восстанавливали
фотохимическую активность лишь спу-
стя сутки после помещения во влаж-
ную среду. Если такой таллом остав-
ляли без увлажнения в течение не-
скольких часов, то наблюдали паде-
ние уровня флуоресценции хлорофил-
ла. Однако при повторном смачивании
образца водой восстановление флуо-
ресценции хлорофилла фотобионта
происходило практически мгновенно.

Фотосинтетические пигменты – хло-
рофилл и каротиноиды – в лишайни-
ковой ассоциации являются маркера-
ми фотобионта. Содержание хлоро-
филлов может варьировать даже в
пределах одного таллома. В более мо-
лодой растущей части оно, как прави-
ло, выше. У лобарии концентрация хло-
рофиллов составляла в среднем 1.5
мг/г сухой массы, или 180-200 мг/м2

площади таллома. Близкие значения
приводят для данного вида лишайни-
ка, обитающего в листопадном лесу в
юго-западной части Канады [11]. Нами
выявлено, что доля хлорофиллов, при-
надлежащих светособирающему ком-
плексу, летом была заметно выше, чем
зимой [2]. Это способствует более эф-
фективному поглощению талломами
лишайника света низкой интенсивно-
сти, что важно в летний период, когда
лесной полог становится плотнее и

пропускает меньше солнечной ради-
ации.

Пойкилогидрические фотоавтотро-
фы проявляют высокую устойчивость
к промораживанию – фактору, вызы-
вающему необратимые изменения в
структуре и метаболизме клеток мно-
гих других живых организмов. Лишай-
ники способны не только выживать
после таких воздействий, но и быстро
восстанавливать процесс фотосинте-
за. Данных о температуре замерзания
воды в организме лишайников очень
мало. Для некоторых видов погранич-
ной температурой считается –5 °C [9].
В разные сезоны года с помощью ме-
тода биологической калориметрии
(дифференциальный сканирующий
калориметр фирмы DSC-60, Shimad-
zu, Япония) нами была определена
температура фазового перехода во-
да–лед в талломах лобарии [1, 4].
В весенне-летний период температу-
ра фазового перехода составляла око-
ло –8 °C, к зиме снижалась примерно
на 2.0-2.5 °С. Полученные данные сви-
детельствуют о существенных сезон-
ных изменениях состояния воды в ли-
шайнике. Большая часть воды талло-
ма (65-70 %) в зимнее время находи-
лась в связанном состоянии, по-види-
мому, за счет взаимодействия с заря-
женными и полярными группами бел-
ков, фосфолипидов и, возможно, вы-
сокомолекулярных спиртов.

Из литературы известно, что при
охлаждении слоевища до –20 °C кле-
точная вода диффундирует из клеток
зеленой водоросли и гриба и кристал-
лизуется на поверхности гиф в меж-
клетниках медуллярного и альгально-
го слоев, обычно заполненных возду-
хом [12]. При нагревании таллома
клетки водоросли и гриба поглощали
образующуюся при таянии льда воду
из межклетников и становились пол-
ностью тургесцентными. Мы подвер-
гали свежесобранные ранней весной
(апрель) и осенью (конец октября) тал-
ломы лобарии промораживанию в те-
чение двух суток при –16 °С [1]. Воз-
действие отрицательной температу-
рой не оказало существенного влия-
ния на состояние фотосинтетическо-
го аппарата фотобионта. Спустя не-
сколько часов после низкотемператур-
ного воздействия опытные образцы не
отличались от контрольных по интен-
сивности фотохимии и скорости асси-
миляции СО2.

Таким образом, нами впервые по-
лучены количественные данные о
структуре и химическом составе ли-
шайника Lobaria pulmonaria в средней
подзоне тайги на европейском Севе-

ро-Востоке. Установлены закономер-
ности изменения параметров фото-
синтетической деятельности лишай-
ника в зависимости от освещенности,
оводненности и температуры. Показа-
но, что в летние месяцы низкая осве-
щенность в местообитаниях позволя-
ет реализовать потенциал фотосинте-
тической активности фотобионта ме-
нее чем наполовину. Талломы способ-
ны быстро восстанавливать фотохими-
ческую активность и нетто-фотосинтез
после низкотемпературного воздей-
ствия и дегидратации. Эколого-физи-
ологические свойства лишайника спо-
собствуют успешной адаптации данно-
го вида к климатическим условиям бо-
реальной зоны и сезонным изменени-
ям основных факторов среды.

Авторы признательны С.Н. Плюс-
ниной за помощь в получении анато-
мо-морфологической характеристики
талломов.

Работа выполнена при поддержке
гранта РФФИ (12-04-00554).

ЛИТЕРАТУРА
1. (Головко Т.К.) Механизмы устой-

чивости и адаптивные реакции пойки-
логидрических фотоавтотрофных ор-
ганизмов / Т.К. Головко, И.В. Далькэ,
И.Г. Захожий, О.В. Дымова, Р.В. Ма-
лышев, Е.В. Коковкина // Факторы ус-
тойчивости растений в экстремальных
природных условиях и техногенной
среде: Матер. всерос. науч. конф. Ир-
кутск, 2013. С. 5-7.

2. (Головко Т.К.) Photosynthetic phy-
siology and pigments in Lobaria pulmo-
naria lichen / T. Golovko, O. Dymova,
I. Zakhozhiy, I. Dalke, E. Kokovkina //
Photosynthetic pigments: chemical struc-
ture, biological function and ecology. Syk-
tyvkar, 2014. P. 384-395.

3. Головко Т.К., Пыстина Т.Н., Се-
менова Н.А. Лишайники бореальных
лесов и механизмы их устойчивости
(на примере представителей Peltigera-
lis) // Закономерности функционирова-
ния природных и антропогенно транс-
формированных экосистем: Матер.
всерос. науч. конф. Киров, 2014. С. 10-
14.

4. Малышев Р.В., Захожий И.Г. Спо-
собность листоватого лишайника Lo-
baria pulmonaria к восстановлению
функциональной активности в зимний
период // Актуальные вопросы биоло-
гии и экологии: Матер. докл. XXI все-
рос. молодеж. науч. конф., посвящ. 70-
летию А.И. Таскаева. Сыктывкар, 2014.
С. 346-348.

5. Пыстина Т.Н. Лишайники таеж-
ных лесов европейского Северо-Вос-
тока. Екатеринбург, 2003. 240 с.

6. Пыстина Т.Н. Семенова Н.А.
Экологические особенности лишайни-
ка Lobaria pulmonaria (Lobareaceae) в



ВЕСТНИК ИБ  2014  № 6

11

Республике Коми // Бот. журн., 2009.
Т. 94. С.48-58.

7. Слонов Л.Х., Слонов Т.Л., Ханов
З.М. Эколого-физиологические осо-
бенности лишайников горной системы
центральной части Северного Кавка-
за. Нальчик, 2009. 160 с.

8. (Табаленкова Г.Н.) Сезонная из-
менчивость липидного состава круп-
нолистоватого лишайника Lobaria pul-
monaria / Г.Н. Табаленкова, О.А. Розен-
цвет, Е.В. Коковкина, Т.К. Головко //
Физиология растений – теоретическая
основа инновационных агро- и фито-

биотехнологий: Матер. науч. конф. Ка-
лининград, 2014. С. 433-435.

9. Kappen L. Plant activity under
snow and ice with particular reference
to lichens // Arctic, 1993. Vol. 46. P. 297-
302.

10. (MacKenzie T.D.B.) Seasonal
changes in temperature and light driven
acclimation of photosynthetic physiology
and macromolecular content in Lobaria
pulmonaria / T.D.B. MacKenzie, T.M.
MacDonald, L.A. Dubois, D.A.Campbell
// Planta, 2001. Vol. 214. P. 57-66.

11. (Schofield S.C.) Changes in mac-
romolecular allocation in a nondividing
algal symbionts allow photosynthetic ac-
climation in the lichen Lobaria pulmonaria
/ S.C. Schofield, D.A. Campbell, C. Funk,
T.D.B. MacKenzie // New Phytol., 2003.
Vol. 159. P. 709-718.

12. Schroetter B., Scheidegger C.
Water relations in lichens at subzero tem-
peratures: structural changes and carbon
dioxide exchange in the lichen Umbili-
caria aprina from continental Antarctica
// New. Phytol., 1994. Vol.131. P. 273-
285.    v

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ORCHIDACEAE
В УСЛОВИЯХ СРЕДНЕЙ И КРАЙНЕ-СЕВЕРНОЙ ТАЙГИ

Во флоре Республики Коми
насчитывают 25 видов ор-
хидных из 14 родов [5],

многие из них нуждаются в ох-
ране или надзоре. В настоящее
время довольно полно исследова-
ны вопросы распространения, со-
стояния и структуры ценопопуля-
ций, морфобиологии и репродук-
тивной биологии орхидных, про-
израстающих на территории рес-
публики, однако мало что известно об экофизиоло-
гии представителей данного семейства. Учитывая
тот факт, что на территории республики многие
виды орхидных находятся вблизи северных границ
своих ареалов, изучение структурно-функциональ-
ных характеристик и в первую очередь фотосинте-
тической активности представляет большой инте-
рес для понимания механизмов устойчивости и адап-
тивных реакций, позволяющих им успешно при-
спосабливаться к условиям обитания и изменяю-
щимся факторам внешней среды.

Объекты и методы
Нами проведены эколого-физиологические иссле-

дования шести видов (Cypripedium calceolus, Gymna-
denia conopsea, Epipactis atrorubens, Dactylorhiza
fuchsii, Dactylorhiza cruenta, Leucorchis albida) –
представителей семейства Orchidaceae, произраста-
ющих на территориях, входящих в состав системы
особо охраняемых природных территорий (ООПТ)
Республики Коми.

На территории Приполярного Урала работы про-
водили в северной части национального парка
«Югыд ва», в пределах среднего течения р. Кожим.
Исследовали физиологические характеристики це-
нопопуляций Cypripedium calceolus (ЦП 1), Gymna-
denia conopsea (ЦП 1), Epipactis atrorubens (ЦП 1)
и Leucorchis albida (ЦП 1), произрастающих на сла-
бонарушенной территории облесенного склона на
выходах известняков, по правому берегу р. Кожим.
На трансформированной территории – участке от-
крытой разработки россыпного месторождения зо-
лота – исследовали Cypripedium calceolus (ЦП 2) и
Gymnadenia conopsea (ЦП 2). Вторая точка находи-
лась в пределах южной части Тиманского кряжа,
на территории флористического заказника «Сойвин-

ский», на облесенных эродированных известняко-
вых склонах в долине р. Сойва (среднее течение) и
прирусловых террасах. Исследовали Cypripedium cal-
ceolus (ЦП 3), Gymnadenia conopsea (ЦП 3), Epipactis
atrorubens (ЦП 2) и Dactylorhiza fuchsii (ЦП 1).
Третья точка была выбрана в средней подзоне тай-
ги на территории комплексного заказника «Важе-
лью». Исследовали ценопопуляции Cypripedium cal-
ceolus (ЦП 4) и две ЦП Dactylorhiza fuchsii – пер-
вая на окрайке ключевого травяно-мохового болота
(ЦП 2), вторая на антропогенно измененной терри-
тории, примыкающей к песчаному карьеру (ЦП 3).

Содержание зеленых и желтых пигментов в ли-
стьях растений определяли спектрофотометричес-
ким методом с правками  [6]. Измерения интенсив-
ности СО

2
-газообмена листьев растений проводили

при помощи ИК-газоанализатора LCPro+ (ADC, Ве-
ликобритания). Показатели индуцированной флуо-
ресценции хлорофилла оценивали с помощью пор-
тативного флуориметра РАМ-2100 (Walz, Германия).
Измерения проводили на средней части функцио-
нально зрелых листьев в 5-15 биологических по-
вторностях. Для получения световых зависимостей
интенсивности фотохимии и фотосинтеза отделен-
ные непосредственно перед измерением листья экс-
понировали при разной освещенности в диапазоне
ФАР от 0 до 2000 мкмоль/м2с. Интенсивность фо-
тохимии фотосистемы II (ФС II) определяли по опуб-
ликованной методике [8]. Параллельно производи-
ли отбор растительных образцов для химического
анализа. Отбор почвенных образцов осуществляли
на глубине корнеобитаемого слоя (0-10 см). Для ла-
бораторных исследований отбирали фракцию мел-
козема с диаметром частиц не более 1 мм. В табли-
цах и на графиках представлены средние арифме-
тические значения с их стандартной ошибкой.

     И. Захожий                  И. Далькэ               Г. Табаленкова              О. Дымова
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Результаты и их обсуждение
Почвы. Успех освоения растениями новых мес-

тообитаний и устойчивое существование на уже ос-
военных зависит от их способности адаптироваться
к комплексу абиотических факторов, характеризу-
ющих данные территории. Согласно имеющимся в
литературе сведениям [2] об отношении евразиат-
ских орхидных к абиотическим факторам, изучен-
ные нами виды характеризует достаточно узкая
экологическая амплитуда. Все они нетребователь-
ны к богатству почв. Epipactis atrorubens и Leucor-
chis albida произрастают на крайне бедных почвах,
Gymnadenia conopsea и Dactylorhiza fuchsii приуро-
чены к бедным почвам и только Cypripedium calceo-
lus встречается как на бедных, так и на богатых
почвах. Причем растения предпочитают заселять
территории со слабокислыми и щелочными почва-
ми.

В естественных местообитаниях на Приполярном
Урале и Южном Тимане исследованные ценопопу-
ляции орхидных приурочены к дерново-карбонат-
ным почвам, сформированным на близко залегаю-
щих известняках. В верхней части профиля форми-
руется дерновый горизонт, переходящий в аккуму-
лятивно-гумусовый, ниже залегает обильно-щебни-
стая подстилающая порода, представленная извест-
няками  [1]. Почва хорошо дренирована, водный
режим промывной. Корнеобитаемый слой данных
местообитаний имеет близкий к нейтральному или
щелочной pH (табл. 1). Гумусовый горизонт харак-
теризуется умеренным содержанием общего азота,
подвижного фосфора, калия и богат обменным каль-
цием. По соотношению C и N (около 20) в органи-
ческом веществе эти почвы можно отнести к уме-
ренно биологически активным, с низкой интенсив-
ностью минерализации гумусовых веществ и незна-
чительными запасами азота. Техногенный рельеф
заброшенного полигона золотодобычи на Приполяр-

Таблица 1
Физико-химические свойства

корнеобитаемого слоя почв пробных участков

Условные обозначения: А – pH (вод.); Б – азот общий, %; В – соотноше-
ние углерода и азота; Г – кальций обменный, ммоль/100 г; подвижные
формы P2O5 (Д) и K2O (Е), мг/кг почвы. Здесь и далее: ЦП – ценопопуля-
ция.

Вид
Параметр

А Б В Г Д Е

Cypripedium calceolus
ЦП 1 7.7 0.47 20 27.9 56.8 187.0
ЦП 3 7.6 0.37 38 27.3 18.0 60.0
ЦП 4 7.5 1.37 20 >230.0 <10.0 740.0

Gymnadenia conopsea
ЦП 1 7.6 0.39 23 24.6 77.3 143.0
ЦП 3 6.8 0.20 19 13.4 81.0 50.0

Epipactis atrorubens
ЦП 1 7.7 0.69 21 35.8 28.7 154.0
ЦП 2 7.7 0.18 47 26.0 <10.0 141.0

Dactylorhiza fuchsii
ЦП 2 7.6 1.36 20 >360.0 <10.0 670.0
ЦП 3 6.6 0.06 14 2.7 31.0 53.0

Dactylorhiza cruenta
ЦП 1 7.6 1.36 20 >360.0 <10.0 670.0

Leucorchis albida
ЦП 1 7.2 0.59 19 38.3 32.1 219.6

ном Урале представлен вскрышным материалом
пустой породы, материалом переработки продуктив-
ных песков, эфельным крупноземом и эфельным
песчано-алеврито-глинистым материалом осветли-
тельных водоемов (эфельный мелкозем). Согласно
данных [3], материал днищ осветлительных водо-
емов характеризуют щелочная реакция (pH водной
вытяжки около 8), крайне низкое содержание гу-
муса и биогенных элементов. При этом мелкозем
значительно обогащен подвижными формами каль-
ция и магния. Суммарное содержание поглощен-
ных катионов Ca2+ и Mg2+ составляло 100 мг-экв./
100 г почвы.

Почву ключевого травяно-мохового болота на
территории комплексного заказника «Важъелью»
можно охарактеризовать как болотную низинную
перегнойно-торфяную. Данный тип почв характе-
ризуется мощным торфяным горизонтом, их фор-
мирование связано с минерализованными грунто-
выми водами. Почва имеет щелочное значение pH,
обогащена обменными основаниями (Ca2+ и Mg2+) и
калием. Содержание азота составляет около 1.4 %,
подвижных форм фосфора – менее 5 мг/кг почвы.
Антропогенно преобразованная почва трансформи-
рованной территории (заказник «Важелью»), рас-
положенной в непосредственной близости от песча-
ного карьера, имеет близкое к нейтральному значе-
ние pH (табл. 1), дерновый и аккумулятивно-гуму-
совый горизонт слаборазвиты. Почвенный субстрат
обеднен азотом и обменными основаниями и сред-
необеспечен подвижными формами фосфора и ка-
лия.

Таким образом, в естественных местообитаниях
изученные виды орхидных приурочены к слабокис-
лым и щелочным почвенным субстратам. Корне-
обитаемый слой почвенных субстратов в большин-
стве случаев характеризует умеренное содержание
доступных растениям биогенных элементов, таких
как азот, фосфор, калий. Наши результаты подтвер-
ждают сведения литературы о способности этих
видов заселять и устойчиво существовать как на
среднеобеспеченных азотом, фосфором и калием, так
и на бедных почвах  [2, 7].

Пигментный комплекс. Абиотические факторы,
характеризующие местообитания растений, оказы-
вают значительное воздействие на структурно-функ-
циональную организацию фотосинтетического ап-
парата (ФА) и, в первую очередь, на пигментный
комплекс. В естественных местообитаниях в пери-
од цветение–начало плодоношения исследованные
растения характеризовала значительная вариабель-
ность содержания суммы хлорофиллов (a + b) и
каротиноидов – от 4.4 до 9.6 и от 1.4 до 2.3 мг/г
сухой массы соответственно (табл. 2).

Среди исследованных видов повышенное содер-
жание зеленых пигментов имели растения рода
Dactyloriza. Сравнительно низкое накопление хло-
рофиллов (<5 мг/г сухой массы) было выявлено у
Leucorchis albida. Следует отметить тенденцию к
увеличению содержания зеленых пигментов в лис-
тьях растений одного и того же вида в широтном
градиенте, при продвижении с севера на юг. Вели-
чина соотношения хлорофиллов a/b находилась в
пределах 2.3-3.4. Доля хлорофиллов, принадлежа-
щих светособирающему комплексу (ССК), у боль-
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Таблица 2
Содержание фотосинтетических пигментов

в листьях растений сем. Orchidaceae, мг/г сухой массы (n = 5)

Условные обозначения: А – сумма хлорофиллов а и b; Б – соотношение хлоро-
филлов а и b; В – светособирающий комплекс, %; Г – сумма каротиноидов; Д – соотно-
шение хлорофиллов и каротиноидов.

Вид -
Параметр

А Б В Г Д

Cypripedium calceolus
ЦП 1 5.61±0.46 2.3±0.8 67 1.38±0.15 4.2±0.1
ЦП 2 4.43±0.11 3.6±0.1 48 1.35±0.02 3.3±0.1
ЦП 3

2012 год 7.04±0.40 3.14±0.1 53 1.55±0.11 4.5±0.1
2013 год 7.92±0.32 3.2±0.1 52 1.89±0.06 4.2±0.1

ЦП 4 9.57±0.05 3.3±0.1 51 2.25±0.02 4.25±0.1
Gymnadenia conopsea

ЦП 1 5.21±0.06 3.3±0.2 51 1.35±0.04 4.0±0.1
ЦП 2 5.78±0.59 4.0±0.2 44 1.60±0.11 3.6±0.1
ЦП 3

2012 год 5.81±0.48 3.4±0.1 50 1.62±0.08 3.6±0.1
2013 год 6.64±0.10 3.1±0.1 54 1.96±0.08 3.4±0.1

Epipactis atrorubens
ЦП 1 6.82±0.05 3.2±0.2 53 1.60±0.04 4.2±0.1
ЦП 2

2012 год 6.90±0.47 3.0±0.3 56 1.41±0.05 4.9±0.2
2013 год 7.80±1.28 3.3±0.2 52 1.70±0.31 4.6±0.1

Dactylorhiza fuchsii
ЦП 1

2012 год 8.50±0.76 3.0±0.1 55 1.78±0.16 4.8±0.1
2013 год 9.41±0.90 2.8±0.2 58 2.21±0.17 4.3±0.3

ЦП 2 9.50±0.62 2.9±0.1 57 2.10±0.10 4.5±0.2
ЦП 3 9.13±0.53 2.9±0.1 56 2.09±0.09 4.4±0.2

Dactylorhiza cruenta
ЦП 1 9.31±0.68 2.9±0.2 56 2.17±0.09 4.3±0.2

Leucorchis albida
ЦП 1 4.66±0.30 3.1±0.1 54 1.13±0.09 4.1±0.1

шинства видов растений составляла 50-
58 % и была несколько ниже у растений
Cypripedium calceolus и Gymnadenia conop-
sea, произрастающих на трансформирован-
ной территории полигона золотодобычи на
Приполярном Урале. На наш взгляд, это
можно объяснить повышенным притоком
солнечной радиации на территории со сла-
боразвитым растительным покровом. Содер-
жание каротиноидов составляло 1.4-2.2
мг/г сухой массы, только у Leucorchis albida
оно было заметно ниже (1.1 мг/г сухой
массы). Наблюдается сильная положитель-
ная корреляция между концентрациями
желтых и зеленых пигментов (рис. 1).

Сопоставление абсолютных значений
накопления пластидных пигментов с дан-
ными, опубликованными нами ранее [4],
указывает на сходство пигментного комп-
лекса у представителей сем. Orchidaceae и
травянистых видов других семейств, про-
израстающих на территориях с высоким
уровнем инсоляции. Судя по показателям
пигментного комплекса, изученные виды
орхидных можно отнести к умеренно све-
толюбивым.

Результаты исследований не выявили
положительной взаимосвязи между содер-
жанием азота в почве и накоплением хло-
рофилла в фотосинтетических тканях рас-
тений. Также не обнаружена подобная вза-
имосвязь для содержания азота в листьях
и обеспеченностью данным элементом кор-
необитаемого слоя почв. Это свидетельству-
ет о высокой способности изученных ви-
дов к ассимиляции азота из обедненных
данным элементом субстратов.

Функциональная активность фотосинтетического
аппарата. Для реализации жизненной стратегии и
самоподдержания популяции растения должны оп-
тимизировать фотосинтетическую функцию в соот-
ветствии со световыми условиями местообитания.
По отношению к световому режиму изученные виды
орхидных относятся к гелеофитам и произрастают
преимущественно на открытых, хорошо освещен-
ных участках, избегая значительно затененных тер-
риторий под пологом леса или зарослей кустарни-
ков [2]. Для оценки реакции ФА растений на свето-
вой режим мы использовали соотношение вариабель-
ной флуоресценции хлорофилла и ее максимально-
го значения (параметр Fv/Fm),
отражающее потенциальный
квантовый выход ФС II хлоро-
пластов. В норме у не испытыва-
ющих стресс растений данный
показатель находится в диапазо-
не 0.74-0.84 отн. ед., а при не-
благоприятных воздействиях
снижается. Наши исследования
показали, что ФА орхидных в
природных условиях проявляет
высокую функциональную актив-
ность (табл. 3). Высокие абсолют-
ные значения и отсутствие зна-
чимых изменений величины мак-

симального квантового выхода ФС II листьев расте-
ний свидетельствует о сбалансированности процес-
сов деградации и репарации мультиферментных
комплексов ФС II большинства изучаемых видов и
их успешной адаптации к абиотическим факторам
среды.

Следует отметить достаточно низкие (менее 0.7
отн. ед.) значения величины потенциального кван-
тового выхода ФС II у растений Cypripedium calceolus
на Приполярном Урале. Показано, что потенциаль-
ная эффективность фотохимии нестрессированных
растений рода Cypripedium варьировала от 0.82 до
0.78 отн. ед. [10]. Величина данного параметра на-

прямую зависит от свето-темпе-
ратурных условий местообитания
растений – увеличение интенсив-
ности достигающей листьев ФАР
приводит к снижению величины
максимального квантового выхо-
да ФС II [11]. Возможно, что вы-
явленное нами снижение величи-
ны Fv/Fm обусловлено повреж-
дением ФС II, в первую очередь
белка D1 core-комплекса, вслед-
ствие фотоингибирования и раз-
вития окислительного стресса
[9]. Однако это снижение может
быть вызвано и регуляторными

Рис. 1. Связь между содержанием (мг/г
сухой массы) каротиноидов (по оси абс-
цисс) и хлорофиллов (по оси ординат) в
листьях растений сем. Orchidaceae.
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механизмами, предотвращающими поступление
энергии возбуждения к реакционным центрам за
счет увеличения тепловой диссипации в светособи-
рающей антенне.

Анализ световой зависимости индуцированной
флуоресценции хлорофилла выявил, что для боль-
шинства видов орхидных наблюдается линейное
увеличение интенсивности фотохимии ФС II (пара-
метр ETR) с увеличением ФАР до 500 мкмоль/м2с
(рис. 2). Насыщение световых реакций фотосинте-
за наблюдают в области освещенности, близкой к
половине величины полной солнечной радиации,
достигающей поверхности Земли. Однако у одного
и того же вида этот показатель несколько изменя-
ется в зависимости от места произрастания и по-
годных условий сезона вегетации. Так, у листьев
растений C. calceolus (ЦП 4) в средней подзоне тай-
ги (заказник «Важелью») световое насыщение фо-
тохимии ФС II наблюдалось в диапазоне 600-700
мкмоль/м2с ФАР (табл. 3, параметр PARsat), а у
растений, обитающих в крайне-северной подзоне
тайги (Приполярный Урал), – в диапазоне от 700
до 950 мкмоль/м2с ФАР. У Epipactis atrorubens во
всех местообитаниях отмечали увеличение интен-
сивности фотохимии ФС II при повышении осве-

Таблица 3
Параметры индуцированной флуоресценции хлорофилла

и функциональные характеристики листьев
изученных видов

Условные обозначения: Fv/Fm – максимальный квантовый выход
ФС II, отн. ед; ETR – скорость линейного транспорта электронов в элект-
ронтранспортной цепи ФС II, мкмоль/м2с; PARsat – интенсивность осве-
щения, при которой достигается насыщение линейного транспорта элек-
тронов в электронтранспортной цепи ФС II, мкмоль/м2с.

Вид
Параметр

Fv/Fm ETR max PARsat

Cypripedium calceolus
ЦП 1 0.690±0.020 138±10 700-850
ЦП 2 0.697±0.017 122±10 800-950
ЦП 3

2012 год 0.771±0.024 86±10 500-650
2013 год 0.711±0.013 114±3 600-750

ЦП 4 0.709±0.013 104±13 600-700
Gymnadenia conopsea

ЦП 1 0.748±0.048 179±5 850-1000
ЦП 2 0.790±0.015 155±2 800-950
ЦП 3

2012 год 0.828±0.008 123±13 600-750
2013 год 0.782±0.012 107±8 500-650

Epipactis atrorubens
ЦП 1 0.811±0.017 212±6 >1000
ЦП 2

2012 год 0.812±0.007 148±6 900-1000
2013 год 0.802±0.015 198±5 >1000

Dactylorhiza fuchsii
ЦП 1

2012 год 0.810±0.006 111±12 500-650
2013 год 0.764±0.018 132±18 500-650

ЦП 2 0.783±0.011 171±8 700-850
ЦП 3 0.796±0.005 161±13

Dactylorhiza cruenta
ЦП 1 0.771±0.010 134±9 800-950

Leucorchis albida
ЦП 1 0.737±0.034 144±7 700-950

щенности свыше 1000 мкмоль/м2с. Анализ абсолют-
ных величин ETR выявил, что орхидные способны
поддерживать высокие интенсивности транспорта
электронов в электротранспортной цепи (ЭТЦ) ФС II
(табл. 3). Наибольшие значения ETR (180-200 мкмоль/
м2с) были зарегистрированы у листьев Epipactis
atrorubens и Gymnadenia conopsea (ЦП 1 и 2) на
Приполярном Урале. Более низкие значения отме-
чены у Cypripedium calceolus.

В целом, проведенный анализ показывает, что
фотосинтетический аппарат орхидных поддерживает
высокую интенсивность фотохимических процессов
в значительном диапазоне плотности потока ФАР и
успешно адаптируется к световым условиям место-
обитания растений.

Определение СО
2
-газообмена выявило, что изу-

ченные нами представители семейства Орхидные
обладают значительной вариабельностью ассимиля-
ционной активности. Максимальная интенсивность
фиксации СО

2
 листьями растений Gymnadenia co-

nopsea на Южном Тимане (ЦП 3) составляла 12 мг
СО

2
/г сухой массы ч, а растения Epipactis atrorubens

(ЦП 2) фотосинтезировали со скоростью в пять раз
меньше. При этом насыщение видимого фотосинте-
за (Фв) светом у обоих видов наступало при ФАР
близкой к 700-900 мкмоль/м2с. Доля темнового
дыхания листьев (Дт) от максимального Фв у Epipac-
tis atrorubens составляла 18 %, а у растений Gymna-
denia conopsea – около 5 %. Изучаемые растения
слабо отличались между собой по количеству по-
глощенных квантов света для ассимиляции одного
моля СО

2
. Квантовый выход видимого фотосинтеза

(tgα),  рассчитанный по углу наклона начального
участка световой кривой, изменялся в диапазоне
0.012-0.017 мкмоль СО

2
/мкмоль ФАР. Величина све-

тового компенсационного пункта (СКП) СО
2
-газооб-

мена листьев Gymnadenia conopsea и Epipactis atro-
rubens составила 9-13 мкмоль ФАР/м2с. Интенсив-
ность радиации приспособления (ИРП) листьев ра-
стений Gymnadenia conopsea была в два раза выше,
чем у Epipactis atrorubens. По скорости Фв при ИРП
растения G. conopsea превышали растения Epipactis
atrorubens в шесть-семь раз.

Выявленное отклонение в соответствии между
высокими величинами интенсивности фотохимии
(рис. 3) и сравнительно низкой величиной фотосин-
теза (менее 3 мг СО

2
/г сухой массы ч) для Epipactis

atrorubens (ЦП 2) может быть объяснено повышен-
ной активностью альтернативных нециклическому
транспорту электронов путей реализации поглощен-
ной энергии светового потока (фотодыхание, псев-
доциклический транспорт электронов, метаболизм
азота и серы, активные формы кислорода). Извест-
но, что в определенных условиях (высокий уровень
ФАР и температуры окружающей среды, недоста-
ток влаги и элементов минерального питания), ког-
да нециклический перенос электронов может быть
лимитирован низкой скоростью восстановления СO

2
,

реализация энергии возбуждения в альтернативных
путях светозависимого транспорта электронов яв-
ляется эффективным способом предотвращения по-
вреждения фотосинтетического аппарата. Сравни-
тельное изучение орхидных, произрастающих на
естественных и антропогенно преобразованных уча-
стках, свидетельствует о сохранении фотосинтети-
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Рис. 2.  Световая зависимость интенсивности фотохимии ФС II  Cypripedium сalceolus: 
ЦП 1 (А),  ЦП 3 (Б), ЦП 4 (В) и Epipactis atrorubens: ЦП 1(Г) и ЦП 2 (Д).

По оси абсцисс – ФАР, мкмоль/м2с.
По оси ординат  – скорость линейного транспорта электронов в электронтранспорт-

ной цепи ФС II, мкмоль/м2с.

ческой активности растений
при освоении ими новых тер-
риторий. По всей видимости,
сохранение функциональной
активности фотосинтетическо-
го аппарата у Cypripedium сal-
ceolus и Gymnadenia сonopsea
в определенном диапазоне ва-
рьирования абиотических фак-
торов является одной из суще-
ственных предпосылок, позво-
ляющих видам заселять транс-
формированные территории.

Таким образом, в результа-
те проведенных исследований
нами оценены эколого-физио-
логические характеристики
фотосинтетического аппарата
шести видов представителей
семейства Orchidaceae, произ-
растающих в средней и край-
не-северной подзонах тайги
Республики Коми. Установле-
но, что изученные виды при-
урочены к слабо-кислым и ще-
лочным почвам, типичные местообитания характе-
ризуются высоким уровнем притока инсоляции и
тепловой энергии. Анализ пигментного комплекса
и функциональной активности фотосинтетического
аппарата растений свидетельствует о пластичности
изученных видов и их способности адаптироваться
к световым условиям местообитаний как на есте-
ственных, так и на трансформированных террито-
риях.
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УГЛЕВОДНЫЙ СТАТУС ДИКОРАСТУЩИХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ В УСЛОВИЯХ СЕВЕРА

Г. Табаленкова

И зучение функциональных
свойств дикорастущих видов
существенно расширяет пред-

ставления о разнообразии раститель-
ного мира, позволяет прогнозировать
поведение растений при изменении
условий обитания. Известно, что со-
ответствие метаболизма климату яв-
ляется одним из основных факторов,
обусловливающих географическое
распространение видов. Углеводы –
ключевые органические соединения,
отражающие уровень метаболической
активности, играют роль исходного
материала в пластическом и энерге-
тическом обмене всех растительных
тканей. Они являются неотъемлемым
компонентом клеток и тканей всех жи-
вых организмов – представителей ра-
стительного и животного мира, состав-
ляя (по массе) основную часть орга-
нического вещества на Земле.

Целью работы было дать общую
характеристику углеводного обмена
растений бореальной зоны, выявить
видовую изменчивость содержания
неструктурных углеводов в растениях
в зависимости от географической при-
надлежности.

Растительные образцы отбирали в
средней (Сысольский, Княжпогостский
и Троицко-Печорский районы) и край-
не-северной (Интинский район, бас-
сейн р. Кожим) подзонах тайги. Райо-
ны работы значительно отличаются по
климатическим характеристикам. Ве-
гетационный период в средней и край-
не-северной подзонах составляет в
среднем 100 и 60 дней, а температу-
ра июля – около 17 и 10 °С соответ-
ственно. В период активной вегетации
возможны значительные суточные пе-
репады температуры. Пробы листьев
отбирали в фазу цветения (первая
половина июля), содержание раство-
римых углеводов определяли методом
нормально-фазовой ВЭЖХ [2, 11].

Анализ результатов выявил суще-
ственную дифференциацию видов по
содержанию углеводов. Концентрация
растворимых углеводов в листьях ра-
стений средней тайги варьировала от
9 до 45 мг/г сырой массы, а в листьях
растений крайне-северной тайги – от
8 до 28 мг/г. Величина коэффициента
вариации составляла для растений
средней и крайне-северной подзон
тайги 66 и 33 % соответственно. В це-
лом, растения северных местообита-
ний характеризовались более низким
накоплением сахаров. По соотноше-
нию моносахариды/дисахариды рас-
тения из разных подзон отличались не-

значительно, что  можно
рассматривать как количе-
ственную меру соотноше-
ния между ана- и катаболи-
ческими процессами в усло-
виях их произрастания [7].
Доля моносахаридов в об-
щем фонде растворимых
сахаров варьировала в под-
зоне средней тайги от 20 %
(листья Bromopsis inermis,
Equisetum arvense) до 94 % (Hylotele-
phium triphyllum), в листьях растений
крайне-северной подзоны тайги – от
20 до 75 % (табл. 1). Величина коэф-
фициента вариации составляла 45 и
33 % соответственно.

Сравнительно высоким накоплени-
ем растворимых сахаров (18-24 мг/г
сырой массы) в крайне-северной под-
зоне тайги характеризовались боль-
шинство медленно растущих кустар-
ничков (Phyllodoce caerurulea, Empet-
rum hermaphroditum, Vaccinium myrtil-
lus, Ledum decumbens). У Pyrola rotun-
difolia  и Carex aquatilis фонд раство-
римых сахаров в листьях был еще
выше (до 28 мг/г). Низким содержани-
ем углеводов отличались листья бы-
стро растущих видов (Astragalus nor-
vegicus, Pedicularis verticillata, Calama-
grostis purpurea). По всей видимости,
содержание углеводов в растениях
определяет скорость их расходования
на рост [13, 15].

В подзоне средней тайги высоким
(45 мг/г) уровнем накопления раство-
римых углеводов характеризовались
виды сем. Rosaceae, низким (8-9 мг/г) –
сем. Lamiaceae. В разные годы иссле-
дований листья одних и тех же видов
растений по содержанию углеводов
отличались незначительно. Вариа-
бельность содержания углеводов вы-
ше в группе травянистых растений,
среди которых обнаружены виды (Ca-
rex aquatilis) с содержанием углеводов
в листьях до 30 мг/г и виды (Pedicularis
verticillata, Astragalus norvegicus) с со-
держанием углеводов до 12 мг/г.

При сопоставлении родственных
видов было выявлено, что в подзоне
средней тайги растения накапливали
больше углеводов в листьях, чем ра-
стения крайне-северной тайги. Напри-
мер, содержание растворимых углево-
дов в листьях Rubus chamaemorus в
условиях подзоны средней тайги со-
ставляло 45 ± 4 мг/г, а в условиях край-
не-северной тайги было вдвое ниже
(22 ± 3 мг/г). В листьях Comarum palust-
re концентрации углеводов равнялись
45 ± 4 и 38 ± 4 мг/г соответственно.

При этом растения крайне-
северной тайги достоверно
отличались повышенной
дыхательной способностью.
Средняя интенсивность ды-
хания листьев растений
средней тайги составляла
1.6 ± 0.10, крайне-север-
ной – 2.0 ± 0.12 мг СО2/г су-
хой массы [5]. Интенсивное
дыхание при низкой темпе-

ратуре, по мнению Ю.В. Гамалея [3,
4], обеспечивает АТФ дорогостоящий
апопластный транспорт, характерный
для северных растений, и весьма зна-
чительную величину для поддержания
градиента концентраций ионов [4].
Независимо от места произрастания,
среди моносахаров листьев преобла-
дала глюкоза, из дисахаров – сахаро-
за. В листьях растений средней тайги
довольно часто отмечали наличие
три- и тетрасахаридов (раффиноза и
стахиоза соответственно), что свиде-
тельствует о сдвиге синтеза в сторону
более высокомолекулярных углевод-
ных соединений, отсутствующих в ли-
стьях растений крайне-северной под-
зоны тайги.

Адаптация растений к переменным
суточным температурам давно при-
влекает внимание исследователей [8,
9]. Это касается и растений, произра-
стающих в природе. Анализ данных о
суточных изменениях пула раствори-
мых углеводов в листьях растений
показал, что у большинства видов на-
блюдали снижение уровня углеводов
в вечерние часы. Такая динамика на-
блюдалась у всех исследованных кус-
тарничков (Salix reticulata, Phyllodoce
caerurulea, Ledum decumbens, Vaccini-
um myrtillus, Empetrum hermaphrodi-
tum) и некоторых травянистых видов
(Calamagrostis purpurea, Carex aqua-
tilis, Phalaroides arundinacea). Наибо-
лее четко суточная динамика содер-
жания углеводов проявилась у север-
ных растений, что обусловлено значи-
тельными перепадами дневных и ноч-
ных температур.

На углеводный статус растений
значительное влияние оказывает ме-
сто произрастания. Так, в течение не-
скольких лет мы проводили исследо-
вания растений Plantago media в под-
зоне средней тайги, произрастающих
на слабо заросшем склоне юго-вос-
точной экспозиции (С-растения) и на
террасе у подошвы склона в густом
травостое (Т-растения). Измерения
микроклиматических показателей при
помощи портативной метеостанции
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Таблица 1
Содержание растворимых углеводов в листьях растений тайги, мг/г сырой массы

Примечание. Здесь и далее: в скобках доля суммы сахаров, %. Прочерк – отсутствие данного углевода.

Вид
Углеводы

моносахара дисахара олигосахара
Сумма углеводов

Средняя подзона 
Rubus chamaemorus 17.1±0.7 (37.4) 26.1±1.00 (57.1) 2.5±0.20 (5.5) 45.7±1.2
Comarum palustre 16.4 ±0.9 (36.4) 25.1±0.20 (55.8) 3.5±0.80 (7.8) 45.0±2.3
Larix sibirica 12.8±1.3 (30.7) 28.5±2.90 (68.3) 0.4±0.01 (1.0) 41.7±4.3
Butomus umbellatus 13.8±0.1 (55.0) 4.6±0.60 (18.3) 6.7±0.50 (26.7) 25.1±1.7
Ledum palustrе 8.5±0.8 (39.2) 11.8±1.20 (54.4) 1.4±0.16 (6.4) 21.7±2.3
Phaloroides arundinacea 6.5±1.0 (32.5) 13.2±0.40 (66.0) 0.3±0.10 (1.5) 20.0±0.8
Gymnocarpium dryopteris 5.5±0.4 (29.4) 12.4±1.20 (66.3) 0.8±0.01 (4.3) 18.7±1.6
Trifolium medium 8.7±1.1 (66.9) 4.2±0.40 (32.3) 0.1±0.01 (0.8) 13.0±1.6
Menyanthes trifoliata 6.9±0.5 (55.2) 5.6±0.20 (44.0) – (–) 12.5±1.3
Equisetum  arvense 2.4±0.2 (21.6) 8.7±2.00 (78.4) То же 11.1±2.1
Mentha arvensis  4.2±0.5 (44.7) 0.9±0.10 (9.6) 4.3±1.10 (45.7) 9.4±1.3
Hylotelephium  triphyllum 8.5±0.2 (94.4) 0.4±0.02 (4.5) 0.1±0.01 (1.1) 9.0±0.3
Bistoria major 6.0±0.6 (69.8) 2.4±0.40 (27.9) 0.2±0.02 (2.3) 8.6±0.9
Bromopsis inermis 1.7±0.2 (20.2) 6.1±0.20 (72.6) 0.6±0.05 (7.2) 8.4±0.3
Rorippa amphibia 2.1±0.1 (34.4) 3.2±0.10 (52.5) 0.8±0.01 (13.1) 6.1±0.3

Крайне-северная подзона
Comarum palustre 18.1±1.8 (54.0) 15.4±1.6 (46) – (–) 33.5±3.70
Carex aquatilis 8.7±0.4 (30.9) 19.3±0.7 (68.4) 0.2±0.02 (0.7) 28.2±1.10 
Pyrola  rotundifolia 15.1±0.4 (58.8) 9.7±0.3 (37.7) 0.9±0.10 (3.5) 25.7±0.60 
Salix reticulata 10.6±0.2 (42.9) 13.6±0.2 (55.1) 0.5±0.10 (2.0) 24.7±0.50 
Vaccinium  myrtillus 8.0±0.2 (33.2) 15.4±0.2 (63.9) 0.7±0.02 (2.9) 24.1±0.50 
Empetrum  hermaphroditum 8.3±0.2 (35.2) 15.1±0.5 (64.0) 0.2±0.010 (0.8) 23.6±0.90 
Atragene subirica 11.1±1.3 (48.0) 6.0±0.9 (26.0) 6.0±0.70 (26.0) 23.1±1.60 
Rubus chamaemorus 6.8±0.2 (30.0) 15.1±0.3 (66.5) 0.8±0.02 (3.5) 22.7±0.50 
Ledum decumbens 3.8±0.2 (19.8) 12.1±0.3 (63.0) 3.3±0.10 (17.2) 19.2±0.60 
Phyllodoce caerulea 7.4±0.2 (41.6) 5.0±0.3 (28.1) 5.4±0.30 (30.3) 17.8±0.90 
Betula nana 8.3±0.4 (46.1) 9.6±0.4 (53.3) 0.1±0.01 (0.6) 18.0±0.80 
Calamagrostis purpurea 4.6±0.4 (31.1) 9.6±0.2 (64.9) 0.6±0.03 (4.0) 14.8±0.04 
Pedicularis verticillata 9.1±0.4 (75.8) 2.0±0.2 (16.7) 0.9±0.10 (7.5) 12.0±0.70 
Astragalus  norvegicus 3.7±0.1 (48.7) 3.6±0.1 (47.4) 0.3±0.01 (3.9) 7.6±0.20 
Larix sibirica 2.1±0.5 (31.8) 3.0±0.4 (45.5) 1.5±0.20 (22.7) 6.6±0.80 

(Data Logger LI-1400, США) показали,
что независимо от года растения на
склоне получали существенно больше
света и тепла, особенно в первой по-
ловине дня. Температура была одним
из основных факторов, определяющих
углеводный статус листьев Plantago
media. Высокие температуры воздуха
в дневные часы (свыше 30 °С) в 2007
и 2013 гг. приводили к более низкому
(в 2-4 раза) накоплению в листьях ра-
створимых углеводов, чем в более
прохладные 2009 и 2010 гг. Анализ
данных показал наличие достоверной
суточной динамики содержания ра-
створимых углеводов (табл. 2). Исклю-
чение составляет суточная динамика
С-растений в холодный 2009 г. Коэф-
фициент вариации (Сv) содержания
сахаров в листьях Plantago media обе-
их популяций в течение суток состав-
лял в среднем 20 %.

Моносахара определяют суточную
динамику содержания растворимых
углеводов в листьях Plantago media.

Их доля варьирует от 90 до 97 % в хо-
лодный и жаркий годы соответствен-
но. Основную долю моносахаров со-
ставляет глюкоза (80-90 %), неболь-
шие количества представлены рамно-
зой и фруктозой, дисахара находятся
в основном в форме сахарозы, отме-
чено наличие небольшого количества
мальтозы. Анализ корреляционных
зависимостей показал значимую об-
ратную корреляцию между содержа-
нием растворимых углеводов и темпе-
ратурой (r = –0.65), растворимых угле-
водов и ФАР (r = –0.54). Причем ука-
занный коэффициент корреляции вы-
ше у Т-растений (–0.75 и –0.63), чем у
С-растений (–0.58 и –0.54).

Условия произрастания оказали
влияние и на распределение углево-
дов в целом растении. Исследования
показали, что по содержанию раство-
римых сахаров подземные органы
(корни и корневища) Plantago media не
уступают листьям (табл. 3). Однако
листья и подземные органы различа-

ются по составу сахаров. По сравне-
нию с корнями и корневищами в лис-
тьях из моносахаридов отсутствуют
ксилоза и арабиноза, из олигосахари-
дов – раффиноза. При недостоверных
различиях С- и Т-растений по сумме
сахаров в корневищах Т-растений кон-
центрация олигосахаров в два раза
больше.

Накопление сахаров в расчете на
растения зависит от величины био-
массы. Ростовой анализ показал, что
биомасса растений, растущих в густом
травостое, выше, чем у растений скло-
на, при более высоком у С-растений
содержании сухого вещества. В це-
лом, в биомассе Т-растений содержит-
ся больше растворимых сахаров. При-
чем, если у Т-растений сахара распре-
деляются равномерно (49.5 в листьях
и 50.5 % в корневищах), то у С-расте-
ний большая часть сахаров (61 %) со-
средоточена в корневищах. Анализ
фракционного распределения сахаров
в целом растении показал, что доля
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моносахаров в листьях выше у Т-рас-
тений (45 %), а в корневищах – у С-
растений (43 %). Доля олигосахаров в
листьях не зависит от места произра-
стания и составляет 3.6-4.1 %, а в кор-
невищах значительно выше у Т-расте-
ний, что обусловлено лучшими поч-
венными условиями.

В течение жизненного цикла рас-
тения подвергаются воздействию раз-
личных факторов и поэтому разрабо-
тали разнообразные механизмы защи-
ты, которые осуществляются в преде-
лах их толерантности. На сегодня по-

Таблица 2
Суточная динамика

содержания растворимых углеводов
в листьях Plantago media,

мг/г сухой массы

* Здесь и далее: различия между С- и Т-ра-
стениями достоверны при р ≤ 0.05.

Время
суток,
ч

Углеводы
моно-
сахара дисахара

Сумма
сахаров

С-растения

2007 г.
4 30.4±1.5 1.2±0.1 31.6±1.6
14 34.7±2.5 1.2±0.2 35.9±2.6
22 22.0±0.9 0.9±0.1 22.9±0.9

2009 г.
6 122.9±2.8 13.1±1.4 136.0±3.2
12 126.5±5.0 10.6±0.7 137.1±5.1
18 129.1±14.3 11.1±1.1 140.2±14.3
24 123.3±4.3 8.5±0.7 131.8±4.3

2010 г.
6 74.0±6.4 4.6±0.8 78.6±6.8
14 97.2±4.6 9.2±0.6 106.4±6.6
18 111.9±3.5 8.7±0.4 120.6±4.1
23 110.7±1.7 6.5±0.5 117.2±2.4

2013 г.
6 58.5±0.5 3.9±0.1 62.4±0.6
12 74.8±2.1 5.2±0.1 80.0±2.1
16 72.3±4.6 3.8±0.4 76.1±4.6
22 54.8±0.4 2.1±0.2 56.9±0.5

Т-растения

2007 г.
4 22.9±0.5* 1.4±0.1 24.3±0.6
14 27.0±0.8* 1.2±0.3 28.2±1.2
22 26.3±0.5* 1.7±0.2* 28.0±0.7*

2009 г.
6 196.0±15.1* 10.7±0.6 206.7±15.1*
12 119.5±2.8 13.1±1.4 132.6±3.2
18 176.4±10.0* 17.0±1.0 193.4±10.18
24 168.5±17.4* 9.8±1.08 178.3±17.4*

2010 г.
6 119.9±4.8* 7.1±0.6* 127.0±4.9*
14 112.4±2.0* 7.8±1.1 120.2±2.3
18 174.8±10.9* 10.3±0.6 185.1±11.2*
23 142.1±1.9* 7.9±0.2 150.0±2.6*

2013 г.
6 43.7±1.7* 1.7±0.1* 45.4±1.7*
12 64.5±0.8* 4.4±0.1* 68.9±0.9*
16 49.7±4.1* 4.5±0.1 54.2±4.2*
22 62.7±0.5* 3.8±0.1* 66.5±0.5*

Таблица   3
Содержание растворимых углеводов в биомассе С-растений (верхняя строка)

и Т-растений (нижняя строка) Plantago media, мг/г сухой массы

лучено много фактов, свидетельству-
ющих о том, что адаптация растений
к условиям произрастания коррелиру-
ет с антиоксидантной системой защи-
ты, в том числе с инициацией пере-
кисного окисления липидов (ПОЛ). От-
мечено, что продукты ПОЛ могут рас-
сматриваться как вторичные по-
средники, вовлеченные в трансдукцию
стрессового сигнала в геном клетки
[14, 16]. Изменения активности ПОЛ
является информативным показате-
лем для оценки степени влияния раз-
личных факторов на растительный
организм. В настоящее время рас-
сматривают возможную роль сахаров
как низкомолекулярных антиокcидан-
тов [1, 12]. Полагают [6], что низкомо-
лекулярные растворимые сахара игра-
ют важную роль в защите клеточных
мембран и предотвращают их повреж-
дение активными радикалами, вызы-
вающими ПОЛ. Мы сопоставили уров-
ни растворимых углеводов и ПОЛ в
листьях разных видов растений. Наи-
более выражена (r = 0.8) прямая связь
между содержанием сахаров и уров-
нем ПОЛ в листьях растений, произ-
растающих в условиях крайне-север-
ной тайги, где сильнее проявляются
суточные и сезонные изменения фак-
торов среды. Эта зависимость хоро-
шо укладывается в схему низкотемпе-
ратурной адаптации растений [10],
когда торможение роста приводит к
накоплению сахаров и усилению син-
теза липидов.

Анализ суточных изменений содер-
жания растворимых сахаров и ПОЛ в
листьях Plantago media, растущих в
густом травостое и на открытом скло-
не, показал обратную корреляцию (r =
–0.6) между этими показателями, осо-
бенно для Т-растений (r = –0.7). Сле-
дует отметить, что ПОЛ имеет прямую
корреляцию с температурой (r = 0.8) и
ФАР (r = 0.6). Причем, как и в случае с
корреляцией между температурой и
сахарами, эта зависимость наиболее
выражена у Т-растений (r = 0.9 и r = 0.8
соответственно), чем у С-растений (r =
0.7 и r = 0.6 соответственно).

Таким образом, дана количествен-
ная характеристика фонда раствори-
мых углеводов листьев 30 видов рас-
тений, произрастающих в средней и
крайне-северной подзонах тайги. Ус-
тановлены видовые и зональные раз-
личия. Показано, что медленно расту-
щие кустарнички отличало более вы-
сокое накопление растворимых угле-
водов по сравнению с травянистыми
растениями, что, по-видимому, обус-
ловлено их низкой скоростью роста.
Выявлена связь между содержанием
растворимых сахаров и уровнем ПОЛ
в листьях. Показано, что углеводный
статус Plantago media меняется в за-
висимости от времени суток и место-
обитания, свидетельствуя тем самым
о его функциональной пластичности.
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ВНЕПЛАСТИДНЫЕ ПИГМЕНТЫ – АНТОЦИАНЫ
В ЛИСТЬЯХ ДИКОРАСТУЩИХ ВИДОВ БОРЕАЛЬНОЙ ЗОНЫ

     О. Дымова              И. Захожий

Обширный класс фенольных
соединений – флавоноидов –
включает свыше 4500 раз-

личных соединений [15]. Антоци-
аны (от греч. anthos – цветок и
kyanos – синий, лазоревый) – наи-
более распространенная группа ок-
рашенных водорастворимых фла-
воноидов, или фенольных глико-
зидов [13, 17]. В царстве растений
идентифицировано более 600 антоцианов [4]. Их
присутствие придает окраску от розового до черно-
фиолетового различным органам растений – листь-
ям, стеблям, жилкам, цветкам, семенам, плодам.
Общее содержание антоцианов в растениях варьи-
рует от 20 мг до нескольких граммов на 100 г сы-
рой массы [5, 13]. Базовой структурой антоцианов
является 2-фенилбензопириллиевая соль флавилия
(С

6
С

3
С

6
). Их строение было установлено в 1913-

1916 гг. немецким химиком Р. Вильштеттером. Все
антоцианы содержат в гетероциклическом кольце
четырехвалентный кислород (оксоний), благодаря
чему они могут образовывать соли, например, хло-
риды. У высших растений эти пигменты представ-
лены преимущественно синтезируемым в цитоплаз-
ме цианидин-3-О-глюкозидом, который путем ак-
тивного транспорта поступает в вакуоль, где усло-
вия рH способствуют проявлению окраски. Цвет
антоцианов также является результатом возбужде-
ния молекулы видимым светом. Наиболее полно
изучены состав, содержание, пути и регуляция син-
теза флавоноидов в цветках. Антоцианы синтези-
руются из своих агликонов, антоцианидинов. В выс-
ших растениях встречаются следующие антоциани-
дины: пеларгонидин (Pg), пеонидин (Pn), цианидин
(Cy), мальвидин (Mv), петунидин (Pt), дельфини-
дин (Dp) [12].

В листьях антоцианы локализованы, главным
образом, в вакуолях клеток верхнего и нижнего эпи-
дермиса, а также в прилежащих клетках мезофил-
ла. На их долю приходится до 30 % общей радиа-
ции, поглощенной листьями антоциансодержащих
растений. Флавоноиды, в том числе антоцианы,
имеют два максимума поглощения, один между 270-
290 нм и другой в видимой области спектра 500-
550 нм, пропускают свет синей и красной части спек-

тра [6]. Функциональная роль ан-
тоцианов листьев до сих пор оста-
ется дискуссионной. Считается, что
они способны защищать растения
от неблагоприятных воздействий
абиотических и биотических фак-
торов среды и участвовать в нейтра-
лизации образующихся при стрес-
се избыточных количеств активных
форм кислорода [7, 9, 10, 14].

Антоцианы защищают листья при фотосинтезе
путем абсорбции избыточных фотонов, которые
иначе были бы поглощены хлорофиллом b. При
сильной освещенности антоцианы служат в каче-
стве оптического фильтра, предохраняющего от
высокоэнергетических квантов уже насыщенную
фотосинтетическую электронтранспортную цепь и
повышают поглощение солнечной энергии в преде-
лах видимой области (380-700 нм) в среднем на 8-
12 %. Поэтому антоцианы причисляют к нефото-
химическим защитным механизмам, наряду с пиг-
ментами ксантофиллового цикла. На мутантах Arabi-
dopsis thaliana показано, что в то время как ксан-
тофиллы играют большую роль в защите растений
в течение краткосрочных световых стрессов, анто-
цианы более эффективны в долгосрочный период
[8].

Вместе с другими водорастворимыми флавонои-
дами антоцианы поглощают УФ-радиацию и уси-
ливают диссипацию энергии [11]. У многих видов
растений они накапливались в ответ на экспозицию
к УФ-В. Показано, что в тканях растений в ответ
на УФ излучение стимулируется выработка анто-
цианов, имеющих в наличии ацильную группу, по-
глощающих в УФ области и снижающих степень
повреждения ДНК в клеточных культурах при УФ-
В-излучении [16]. Изогенные линии кукурузы с
недостающими регуляторными генами биосинтеза
антоцианов были более чувствительны к поврежда-
ющему действию УФ-В.

Целью работы было исследовать распростране-
ние антоциановых пигментов в листьях дикорасту-
щих видов природной флоры бореальной зоны ев-
ропейского Северо-Востока и выявить их возмож-
ную роль в устойчивости фотосинтетического аппа-
рата модельных видов растений.
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 Образцы функционально зрелых листьев соби-
рали с 20-25 растений преимущественно в период
бутонизация–цветение. Антоцианы экстрагировали
из трех независимых проб листьев (0.3 г сырой мас-
сы) 1%-ным раствором соляной кислоты при 45 °С
в течение 20 мин. и определяли на спектрофотомет-
ре UV (Shimadzu, Япония) при 510 нм с поправкой
на поглощение хлорофилла [1]. Накопление анто-
цианов в листьях рассчитывали в абсолютных (мг/
г сухой массы) и относительных (доля содержания
хлорофиллов, %) единицах. Содержание хлорофил-
лов a и b определяли спектрофотометрически в аце-
тоновых вытяжках из листьев при 662 и 644 нм
соответственно [3].

Нами изучено около 40 видов сосудистых расте-
ний, принадлежащих к разным группам жизнен-
ных форм, в большинстве – к травам (свыше 70 %).
Исследованные виды существенно различались по
содержанию зеленых пигментов в листьях. Мини-
мальные концентрации хлорофиллов составляли
0.5-2.5, максимальные достигали 10-14 мг/г сухой
массы. Сравнительно низким накоплением пигмен-
тов отличались мхи (Sphagnum girgensohnii), хвой-
ные деревья (Pinus sibirica, Larix sibirica) и некото-
рые травы (например, Rumex acetosa и Sedum acre).
Повышенным содержанием зеленых пигментов ха-
рактеризовались бобовые из рода Astragalus. У 60 %
исследованных видов содержание зеленых пигмен-
тов в листьях составляло 3-6 мг/г сухой массы (см.
рисунок). Концентрация антоцианов в листьях ис-
следованных растений варьировала в широком диа-
пазоне – от 0.01 до 1.9 мг/г сухой массы, и в сред-
нем была 0.44 мг/г. Наименьшим содержанием ан-
тоцианов характеризовались листостебельные мхи
и голосеменные. Концентрация антоцианов в ли-
стьях высших цветковых растений была на поря-
док больше. Не выявили связи (r = 0.23) между
содержанием пластидных пигментов (хлорофиллов)
и внепластидных (антоцианов).

На модельных объектах показано влияние све-
товых условий произрастания на накопление анто-

циановых пигментов. У затененных растений Hylote-
lephium triphyllum содержание антоцианов было
вдвое меньше, чем у световых (2.1 мг/г сухой мас-
сы). Основная часть антоцианов локализовалась в
клетках верхней эпидермы листьев и придавала им
красноватый оттенок. Накопление антоцианов про-
исходило на фоне значительного уменьшения коли-
чества хлорофиллов. К фазе плодоношения относи-
тельное содержание антоцианов у теневых расте-
ний было в пять раз меньше, чем у световых. Отме-
чено, что листья с высоким содержанием антоциа-
нов быстрее старели и отмирали. Не исключено, что
предшественниками антоцианов в данном случае
могли служить продукты катаболизма белка [2].

Сезонная динамика содержания антоциановых
пигментов была сильнее выражена в листьях Ajuga
reptans под пологом леса по сравнению с растения-
ми, пересаженными из леса на открытый участок.
Максимум накопления антоцианов в сформировав-
шихся к концу июня летне-зеленых листьях отме-
чали у световых растений в июле, теневых – в авгу-
сте. Мы полагаем, что повышенное содержание ан-
тоциановых пигментов в листьях лесных растений
живучки связано с их защитной функцией от сол-
нечных бликов. Это согласуется с гипотезой [6] о
том, что антоцианы обеспечивают защиту теневых
хлоропластов от ярких бликов света, проникающих
под полог. Весной (май) у перезимовавших листьев
различия были не столь существенны.

На протяжении периода вегетации в листьях Ru-
bus chamaemorus антоцианы составляли небольшую
долю (менее 1 %) суммы фенольных соединений.
Их максимальное содержание отмечали в старею-
щих листьях (0.72 мг/г сухой массы). Увеличение
накопления антоцианов в стареющих листьях свя-
зано, по всей видимости, с катаболизмом белков и
утилизацией выделяющихся при этом ароматичес-
ких аминокислот. У молодых функционально ак-
тивных листьев (начало цветения) концентрация
антоцианов была вдвое меньше, чем у стареющих.

 Выявлено влияние условий произрастания на
накопление антоциановых пигментов в листьях

Gymnadenia conopsea, обитающего на из-
вестняковых обнажениях Южного Тима-
на (см. таблицу). На юго-западном склоне
(ценопопуляция 2) растения содержали
больше антоцианов как в абсолютном, так
и в относительном выражении. На северо-
западном склоне (ценопопуляция 3) кон-
центрация антоцианов в листьях растений
была в среднем вдвое меньше. Растения
луговой ценопопуляции (ценопопуляция 1)
занимали промежуточную позицию. Эти
данные показывают, что в лучше освещен-
ных и прогреваемых местообитаниях лис-
тья растений накапливали больше антоци-
анов. По степени благоприятности (свето-
и теплообеспеченность, стабильность усло-
вий увлажнения, низкая подвижность
грунта) среди всех местообитаний кокуш-
ника комарникового выделяется луг. В бла-
гоприятных условиях произрастания меж-
годовые различия в накоплении антоциа-
нов проявлялись в меньшей степени.

Результаты описательной статистики содержания (мг/г сухой массы; по
вертикали) хлорофиллов (А) и антоцианов (Б) в листьях растений (n = 38).

Условные обозначения: выбросы показаны кружками, концы «усов» –
края статистически значимой выборки (без выбросов); пунктирная линия
обозначает среднее арифметическое значение и толстая линия – медиана
(подписаны цифрами); границы прямоугольника показывают верхний и ниж-
ний квартиль и включают в себя 50 % выборки.
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В экспериментах с Plantago media нами
показано, что фотосинтетический аппарат
листьев световых растений был более ус-
тойчив к воздействию УФ радиации. По-
давление нетто-фотосинтеза и ингибирова-
ние ФС II теневых листьев наблюдали при
более коротких экспозициях, что коррели-
ровало с меньшим содержанием веществ
фенольной природы, в том числе и анто-
цианов.

Таким образом, количественный анализ
выявил высокую видовую вариабельность содержа-
ния антоцианов в листьях растений разных эколо-
го-ценотических групп и жизненных форм. По срав-
нению с сосудистыми цветковыми видами концент-
рация антоцианов у листостебельных бриофитов и
голосеменных была в 10-100 раз меньше. На мо-
дельных видах показано, что листья световых рас-
тений характеризовались повышенным относитель-
ным содержанием антоцианов. У теневых растений
величина данного показателя была существенно
больше. Это согласуется с представлениями о том,
что антоцианы могут выступать как экранирующие
агенты и участвовать в защите фотосинтетического
аппарата от избыточной инсоляции, особенно в
стрессовых условиях. Низкое содержание антоциа-
нов у мхов, по-видимому, обусловлено их обитани-
ем в затененных местах с повышенным увлажнени-
ем и способностью переносить без особого вреда дли-
тельное пересыхание.
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Желаем дальнейших творческих успехов!

НАШИ  ПОЗДРАВЛЕНИЯ

Содержание антоцианов в листьях Gymnadenia conopsea
из разных ценопопуляций на Южном Тимане, мг/г сухой массы

Примечание: в скобках указано соотношение антоцианов и хлорофиллов, %.

Место обитания
Год

2003 2004 2005

Луг 1.1 ± 0.2 (24.4) 1.3 ± 0.2 (22.1) 1.3 ± 0.1 (21.6)
Склон:

юго-западный 3.1 ± 0.1 (54.7) 1.5 ± 0.2 (30.3) 1.1 ± 0.1 (22.3)
северо-западный 0.9 ± 0.1 (18.2) 1.2 ± 0.2 (17.4) 0.6 ± 0.1 (9.9)
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ДЫХАНИЕ И СООТНОШЕНИЕ ДЫХАТЕЛЬНЫХ ПУТЕЙ
В ЛИСТЬЯХ RUBUS CHAMAEMORUS L.

ПРИ АДАПТАЦИИ РАСТЕНИЙ К СВЕТОВЫМ УСЛОВИЯМ МЕСТООБИТАНИЯ

М. Шелякин

Свет – ведущий фактор внешней
среды, к которому адаптируют-
ся все растительные организ-

мы. Довольно долго проблема влия-
ния света на дыхание рассматрива-
лась через «призму» процесса фото-
синтеза. Дыхание снабжает клетки те-
ми же продуктами, что и фотосинтез
(АТФ, восстановительные эквивален-
ты, углеродные скелеты), но по интен-
сивности оно намного уступает фото-
синтезу. Представление о дыхании в
фотосинтезирующей клетке менялись
от отрицания возможности темнового
дыхания на свету [7] или его частич-
ном ингибировании [10] до активации
дыхания светом [14]. Позже преобла-
дающим стало мнение, что процессы
фотосинтеза и дыхания у фототроф-
ных тканей на свету тесно скоордини-
рованы [12]. Поддержание баланса
между процессами фотосинтеза и ды-
хания служит основой адаптации рас-
тений [11]. Изменения углеводного ста-
туса и редокс-состояния фотосинтези-
рующей клетки влияют на экспрессию
генов и активность дыхательных фер-
ментов [22]. В экспериментах на му-
тантных растениях и зеленеющих про-
ростках показано вовлечение энерге-
тически малоэффективного альтерна-
тивного пути дыхания (АП) на свету.
Полагают, что АП участвует в окисле-
нии избытка восстановителей, посту-
пающих из хлоропластов, и защите
фотосинтетического аппарата от фо-
тодеструкции [21, 25]. Ведутся иссле-
дования по установлению механизмов
активации альтернативной оксидазы
(АОХ) светом [23].

Однако остается неясным, в какой
мере эффекты света на дыхание про-
являются у растений в природе при
длительной адаптации к световым ус-
ловиям обитания. Данная работа вы-
полнена для уточнения и расширения
существующих представлений о меха-
низмах адаптации растений к услови-
ям разной освещенности, выявления
возможной физиологической роли
дыхания и его компонентов на основе
экспериментов, проведенных на лис-
тьях растений, произраставших в ес-
тественных условиях в разные перио-
ды их роста и развития.

Целью исследования было выя-
вить возрастные изменения дыхания
и дыхательных путей в листьях Rubus
chamaemorus в условиях естественно-
го освещения и при длительном зате-
нении растений.

Объекты
и методы исследования

В качестве объектов ис-
следования использовали
листья растений морошки
приземистой (Rubus cha-
maemorus L.) – многолетне-
го летнезеленого травянис-
того тонко-длиннокорневищ-
ного моноподиально нара-
стающего монокарпическо-
го растения из сем. Розо-
цветные (Rosaceae) [1]. Обитает глав-
ным образом на торфяных болотах.
Гипоарктический циркумполярный
вид, широко распространен на боло-
тах таежной и тундровой зон. Центр
ареала находится на территории Рес-
публики Коми. Типичными местооби-
таниями морошки в средней подзоне
тайги являются участки по окраинам
болот – сосновые пушицево-кустар-
ничково-сфагновые редколесья [2].
Растения Rubus chamaemorus произ-
растали на хорошо освещенном участ-
ке мезоолиготрофного кустарничково-
сфагнового болота Мэдла-Пэв-Нюр в
120 км от г. Сыктывкар (61°57′ с.ш.,
50°11′ в.д.).

Для выявления динамики дыхания
и соотношения дыхательных путей в
листьях растений морошки приземис-
той перед началом опытов отбирали
раметы (до 30 шт.) и доставляли в ла-
бораторию, где с пяти-восьми рамет
отбирали по одному листу. Во время
транспортировки, чтобы растения не
испытывали стресс, образцы находи-
лись во влажном сфагнуме. С момен-
та сбора образцов до начала экспе-
римента проходило 1.5-2.0 ч. Опыты
начинали со второй половины мая,
когда площадь листьев еще не достиг-
ла окончательных размеров, и продол-
жали до конца вегетации. Сбор образ-
цов листьев осуществляли в вегетаци-
онные периоды 2013 и 2014 гг. Для изу-
чения влияния длительного затенения
на физиолого-биохимические характе-
ристики листьев часть растений за-
ключали под полог из спанбонда, про-
пускающий 50 % солнечной радиации
(опытные растения). Затеняли три уча-
стка площадью около 2 м2 (рис. 1).
Контрольные растения оставались
расти на естественном свету.

Интенсивность дыхания листьев
определяли по поглощению О2 при
20 °С полярографически с использова-
нием электрода Кларка (Oxytherm
system, Hansatech Inst., Англия). Ско-
рость дыхания выражали в нмоль О2/г
сухой массы мин.

Соотношение дыхатель-
ных путей изучали с помо-
щью метода специфичес-
ких ингибиторов [15]. В ка-
честве ингибитора альтер-
нативной оксидазы исполь-
зовали раствор бензгидрок-
самовой кислоты (БГК) (Lan-
caster, Англия) в концентра-
ции 10 мМ. Активность ци-
тохромоксидазы подавляли
2 мМ раствора KCN (Sigma,

США). Оптимальные концентрации ин-
гибиторов были подобраны нами в
предварительных экспериментах. Рас-
чет способности дыхательных путей
проводили в абсолютных (нмоль О2) и
относительных (доля дыхания в конт-
роле, %) величинах. Для выявления
неспецифического действия БГК на
дыхание и оптимальных концентраций
ингибиторов применяли метод «пря-
мого титрования», адаптированный
для растительных тканей [18].

Определения видимого фотосин-
теза листьев проводили по поглоще-
нию СО2 с помощью газометрической
системы ADC LCPro+ (ADC, Англия).
Световую зависимость нетто-фотосин-
теза изучали у листьев растений мо-
рошки приземистой, произрастающей
при полном освещении. Полученные
данные обрабатывали с использова-
нием модели, описанной в работе [9].
Кривая имела вид нелинейной функ-
ции и описывалась уравнением:

Pn = –1.66 + 5.13I / (I + 48.53),
где 1.66 – значение темнового дыха-
ния (Rd), 5.13 и 48.53 – значения ко-
эффициентов a (максимальная ско-
рость фотосинтеза) и b (интенсивность
света, при которой скорость фотосин-
теза равна половине максимальной),
I – интенсивность ФАР. Значения ко-
эффициентов a (P = 0.00001) и b (P =
0.003) были статистически значимы
для выбранной модели при заданном
уровне значимости P ≤ 0.05.

Содержание растворимых углево-
дов и их состав определяли методом
нормально-фазовой ВЭЖХ после эк-
стракции этиловым спиртом.

Микроклиматические условия в
месте произрастания растений опре-
деляли с помощью  Data Logger Li-
1400 (Li-COR. Inc., США).

Анализ результатов проводили с
использованием однофакторного дис-
персионного и корреляционного анали-
за, статистических пара- и непарамет-
рических критериев. Статистическую
обработку данных выполняли с помо-
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щью программы Statistica 6.1 (Statsoft
Inc., США). Значимость влияния фак-
тора на дыхание листьев растений оце-
нивали с помощью MANOVA (Main ef-
fects of ANOVA) с использованием кри-
терия Уиллкса. Все статистические
расчеты осуществляли при заданном
уровне значимости P ≤ 0.05. Представ-
лены средние арифметические значе-
ния и их стандартные ошибки.

Результаты и их обсуждение
За периоды измерений удалось

выявить возрастные закономерности
и реакцию дыхания листьев на зате-
нение растений морошки. Динамика
дыхания листьев имела сложный ха-
рактер: максимумы дыхательной ак-
тивности были отмечены в фазу веге-
тативного роста и в период плодоно-
шения растений (рис. 2). Затенение не
оказало существенного влияния на
динамику дыхательной активности
листьев. Однако скорость поглощения
О2 у листьев затененных растений бы-
ла достоверно ниже, чем у контроль-
ных, с периода вегетативного роста до
конца плодоношений. Способность
цитохромного дыхания (ЦП) изменя-
лась синхронно динамике общего ды-
хания листьев. Интенсивность АП из-
менялась в меньшей степени (рис. 3).
К концу вегетации цитохромное дыха-
ние отмирающих листьев падало бо-
лее значительно, чем АП. Относитель-
ная доля ЦП в дыхании листьев по
мере роста и развития растений сни-
жалась от 50 % в периоды вегетатив-
ного роста и цветения растений до
20 % в период старения (рис. 4). Вклад
АП варьировал в пределах 30-45 % в
зависимости от фазы роста и разви-
тия растений. В стареющих листьях
резко возрастала доля остаточного
(немитохондриального) дыхания – до
50-60 %. Уровень освещенно-
сти не повлиял на соотноше-
ние дыхательных путей. Вклад
компонентов дыхания у зате-
ненных и контрольных расте-
ний был примерно одинако-
вым. Обращает на себя вни-
мание тот факт, что в конце
вегетации в листьях опытных
растений доля остаточного
дыхания была столь же высо-
кой, как и контрольных.

Насыщение фотосинтети-
ческого аппарата листьев
светом происходило в облас-
ти 400-600 мкмоль/м2с ФАР.
При освещенности, превыша-
ющей 1000 мкмоль/м2с, мог-
ло происходить подавление
интенсивности видимого фо-
тосинтеза. Таким образом,

Рис. 1. Участок болота с искусственно затененными растениями Rubus chamaemo-
rus.

Рис. 2. Скорость поглощения О2 листьями растений мо-
рошки приземистой (нмоль О2 /г сухой массы мин.), произ-
раставших в условиях естественной освещенности (а) и при
затенении (б) в фазах вегетативного роста (1), цветения (2),
конца цветения (3), плодоношения (4), конца плодоноше-
ния (5), старения (6). Различия (*) между световым и тене-
вым вариантом статистически значимы при p ≤ 0.05.

перемена световых условий произра-
стания могла вызвать изменения в
листьях растений на разных уровнях
организации (в том числе и физиоло-
го-биохимическом), связанные с адап-
тацией растений к новым условиям.

Установлено, что возрастной ход
дыхания листьев морошки имел слож-
ный характер (рис. 2). Наблюдали два
пика дыхания – в фазе вегетативного
роста и в период плодоношения (вто-
рая половина июля). Снижение интен-
сивности поглощения О2 в листьях
было отмечено на завершающих эта-
пах цветения (конец июня) и в старых
листьях в конце вегетации (конец ав-
густа). Мы предположили, что на ход
дыхания листьев морошки могли ока-
зать влияние как внутренние, так и
внешние факторы. Сначала мы про-
анализировали возможный эффект
последействия температуры, при ко-
торой произрастали растения в есте-
ственных условиях. В конце цветения
растений температура воздуха во вре-
мя отбора образцов составляла око-
ло 13 °С. Когда растения цвели и пло-

доносили, температура воздуха была
в среднем на 10 °С выше. Статисти-
ческий анализ данных показал, что
температура воздуха не оказала зна-
чимого влияния на дыхательную ак-
тивность листьев морошки приземис-
той. Мы полагаем, что сложный харак-
тер динамики поглощения О2 листья-
ми по мере развития растений морош-
ки мог быть обусловлен внутренними
причинами, связанными с развитием
рамет. Снижение дыхания листьев в
конце фазы цветения растений могло
быть обусловлено необходимостью
увеличения фонда сахаров для обес-
печения энергией и субстратом про-
цесса репродукции растений. Данное
предположение подтверждают полу-
ченные нами результаты в 2013 г.
В конце фазы цветения растений на
фоне низкой интенсивности дыхания
листьев в них накапливалось макси-
мальное количество неструктурных уг-
леводов. Последующее увеличение
интенсивности поглощения О2 листь-
ями в период плодоношения расте-
ний, скорее всего, было связано с по-

вышением запроса на реути-
лизацию сахаров из листьев
либо в плоды    (у плодонося-
щих растений), либо в корне-
вища (у неплодоносящих ра-
стений).

Анализ соотношения ды-
хательных путей показал, что
старение листьев морошки
начиная с фазы плодоноше-
ния (середина июля) сопро-
вождалось падением актив-
ности ЦП, доля АП изменя-
лась в меньшей степени (как
в абсолютных, так и в относи-
тельных значениях). Получен-
ные результаты согласуются
с представлениями о том, что
митохондриальное дыхание в
молодых тканях и органах ра-
стений является функцией
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роста [4]. Цитохромное дыха-
ние доминирует в молодых бы-
строрастущих тканях растения
и обеспечивает ростовые про-
цессы, тогда как АП относят в
основном к функциональной
компоненте дыхания поддер-
жания [3, 17]. Следует отме-
тить, что в конце вегетации у
стареющих листьев морошки с
признаками апоптоза клеток
(темные некротические пятна)
сильно изменялось соотноше-
ние путей дыхания (рис. 4).
Способность ЦП и АП снижа-
лась, а доля остаточного дыха-
ния увеличивалась до 50-60 %.
Природа остаточной компонен-
ты дыхания не вполне ясна.
Установлено, что процессы ос-
таточного дыхания осуществля-
ются вне митохондрий [19].
Вклад остаточного дыхания мо-
жет повышаться в стареющих
растениях и/или их органах при
усилении окислительных про-
цессов, но феномен повыше-
ния остаточного дыхания на-
блюдают не у всех видов рас-
тений [16]. Остаточное дыхание старе-
ющих клеток и тканей может быть свя-
зано с деятельностью оксидаз, спо-
собных взаимодействовать с О2. Это
могут быть системы, окисляющие вос-
становленные пиридиннуклеотиды,
такие как полифенолоксидазы и ас-
корбатоксидазы и флавопротеиновые
оксидазы [6].

Повышение вклада остаточно-
го дыхания (Vres.) в листьях морош-
ки в конце вегетации, скорее все-
го, связано с процессами окисле-
ния, которые происходят в цито-
золе при деструкции компонентов
клетки. Усиление окислительных
превращений белков может при-
водить к повышению содержания
соединений фенольной природы.
Полученные в нашей лаборато-
рии данные указывают на увели-
чение концентрации антоцианов –
нефотосинтетических пигментов
фенольной природы. В старею-
щих листьях морошки их содержа-
ние втрое выше, чем в молодых
[8]. В нашем эксперименте дли-
тельное затенение листьев мо-
рошки приземистой не оказало
влияния на динамику темнового
дыхания и соотношение дыха-
тельных путей. Длительное 50%-
ное затенение растений морошки
(более чем на 2 мес.) приводило
к снижению общего дыхания в
среднем на 25-30 % по сравнению
с контрольными растениями. По-

Рис. 3. Способность дыхательных путей в листьях
растений морошки приземистой (нмоль О2/г сухой мас-
сы мин.), произраставших в условиях естественной ос-
вещенности (А) и при затенении (Б) в разные фазы раз-
вития.

Условные обозначения. Здесь и далее: а и в – аль-
тернативный и цитохромный путь, б – остаточное дыха-
ние. Остальные обозначения те же, что и на рис. 2.

видимому, это связано с тем, что в ус-
ловиях затенения происходило сниже-
ние продуктивности фотосинтеза, а
следовательно, падала потребность в
энергии дыхания для обеспечения
поддержания оптимальной работы
фотосинтетического аппарата расте-
ний [13]. Кроме того, в листьях зате-

ненных растений снижалась
потенциальная опасность фо-
тоингибирования и фотодина-
мического повреждения ФСА
[5]. В экспериментах с этиоли-
рованными семядолями сои
[24] было показано, что под
действием света в них проис-
ходило увеличение интенсив-
ности дыхания за счет увеличе-
ния способности АП. Тот же
эффект наблюдали в листьях и
выделенных из них митохонд-
риях теневыносливого вида ра-
стений Alocasia odora [20] при
сильном повышении уровня ос-
вещенности. В наших экспери-
ментах с длительным затенени-
ем растений морошки этого не
происходило.

Таким образом, нами уста-
новлено, что изменения в ак-
тивности общего дыхания и со-
отношения дыхательных путей
в листьях растений Rubus cha-
maemorus, длительно экспони-
руемых при разной освещенно-
сти, обусловлены внутренними
факторами. Основной вклад в

поглощение О2 стареющих листьев
морошки вносило остаточное дыха-
ние, обусловленное работой немито-
хондриальных оксидаз. Световые ус-
ловия произрастания существенно не
повлияли на динамику способности и
соотношение дыхательных путей, про-
исходящих в зрелых и стареющих ли-

стьях растений морошки приземи-
стой. Это свидетельствует о широ-
кой экологической норме реакции
физиолого-биохимических показа-
телей листьев данного вида расте-
ний по отношению к световому ре-
жиму.
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графических методов исследований в Институте биологии проходило с его
непосредственным участием. Леонидом Николаевичем был разработан и читался студентам Сыктыв-
карского государственного университета учебный курс по использованию ГИС-технологий, опублико-
вано учебно-методическое пособие по работе с программным пакетом ArcView (2006). Он активно
участвовал в подготовке картографических материалов для различных статей и изданий, обобщающих
многолетние труды сотрудников Института: Атласа Республики Коми (2011), Атласа почв РК (2010),
Кадастра ООПТ РК (2014) и др. Знают и ценят картографические материалы Леонида Николаевича
и заказчики хозяйственных договорных работ: землеустроители, инженеры-экологи предприятий неф-
тегазового комплекса. Его опыт, хозяйственность и основательность оберегали участников экспедиций
на многих маршрутах. Леонид Николаевич – ответственный, надежный, обязательный и отзывчивый
человек, который никогда не откажет в просьбе и всегда придет на помощь.

Дорогой Леонид Николаевич! От всей души поздравляем Вас с юбилеем!
Здоровья, оптимизма, удачи и успехов во всех направлениях деятельности.
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Углеводы являются конечным продуктом фо-
тосинтеза и субстратом для дыхания. Ежесу-
точно растения окисляют в дыхании от 30 до

70 % ассимилированного при фотосинтезе углеро-
да. Известно, что связь между дыханием растений
и содержанием в них углеводов существует, но имеет
сложный характер [2, 5, 16]. Это связано с тем, что
дыхание одновременно лимитируется наличием суб-
страта и скоростью процессов (рост, транспорт, ас-
симиляция азота и др.), использующих дыхатель-
ные продукты.

В электронтранспортной цепи митохондрий
(ЭТЦ) перенос электронов с пула убихинона осуще-
ствляется по двум путям: цитохромному и альтер-
нативному (цианидрезистентному). Цитохромный
путь (ЦП) является основным источником АТФ.
Транспорт электронов по альтернативному пути (АП)
через терминальную альтернативную оксидазу
(АОХ) минует два участка окислительного фосфо-
рилирования, поэтому снижает энергетическую эф-
фективность дыхания как минимум на 60 %. Счи-
тают, что вовлечение АП обеспечивает поддержа-
ние окислительно-восстановительного баланса в ЭТЦ
за счет более быстрого окисления НАДН, препят-
ствуя генерации избыточного количества активных
форм кислорода [4, 13, 14, 18]. Однако некоторые
вопросы физиологической роли АП до сих пор яв-
ляются предметом обсуждений. В соответствии с
концепцией «energy overflow» («сверхпотока»), АП
может участвовать в окислении избытка углеводов
в тканях, а согласно современному изложению ги-
потезы, – в регуляции баланса между углеводным
метаболизмом и скоростью электронного транспор-
та, так как АП в отличие от ЦП не ограничен фос-
фат-акцепторным контролем (соотношение АТФ/
АДФ) [12, 14]. В литературе имеются сведения как
об активации АП при повышении уровня углеводов
в тканях [6, 10, 17], так и отсутствии такого эф-
фекта [7, 11, 19]. Противоречивость результатов,
скорее всего, связана с отсутствием данных о том,
какую концентрацию углеводов можно считать из-
быточной для конкретного вида растения в опреде-
ленных условиях роста. Мы полагаем, что актив-
ность АП зависит от уровня углеводов в тканях и
определяется стратегией растения использовать уг-
леводы в зависимости от потребностей организма.
Поэтому она и не может быть описана какой-либо
одной функцией.

Целью данной работы было изучить зависимость
активности АП от уровня растворимых углеводов в
процессе деэтиоляции проростков пшеницы. Ранее
было показано, что повышение активности АП в
процессе зеленения семядолей сои при соблюдении
фотопериода не было связано с изменениями в их
углеводном статусе [19]. В нашем эксперименте
проростки зеленели в условиях непрерывного осве-
щения, чтобы избежать флуктуаций в концентра-
ции сахаров, связанных с их окислением при дыха-
нии в ночной период суток.

Материалы и методы
Проклюнувшиеся семена пшеницы (Triticum aes-

tivum L., var. Irgina) проращивали в климатичес-
кой камере (температура – 21 °С, влажность – 60 %)
в полной темноте на разбавленном вдвое растворе
Кнопа в течение четырех суток. На пятый день этио-
лированные проростки переносили на непрерывный
свет (ФАР 190 мкмоль/м2 с) и следили за ходом
деэтиоляции в течение 48 ч. Деэтиоляция – про-
цесс перехода растения с роста в темноте к росту на
свету, характеризующийся рядом физиолого-биохи-
мических и морфологических изменений, в первую
очередь зеленением фототрофных тканей вследствие
накопления хлорофилла. Для анализа дыхательной
активности, содержания углеводов, мезо- и ультра-
структуры отбирали среднюю часть листа. Опреде-
ления проводили на четвертые и пятые сутки эти-
оляции и после 1, 2, 4, 6, 12, 24 и 48 ч зеленения.
Рост оценивали по накоплению биомассы растений.
Относительную скорость роста растений (ОСР, г/г ч)
определяли как разность натуральных логарифмов
сухой массы растения в разные периоды времени.

Интенсивность дыхания измеряли по скорости
поглощения О

2 
при 21 °С полярографически с ис-

пользованием электрода Кларка (Oxytherm system,
Hansatech Inst., Англия). Для ингибирования ци-
тохромного дыхания использовали 2 мМ КСN, аль-
тернативного – 3 мМ салицилгидроксамовую кис-
лоту (СГК). Активность общего дыхания определя-
ли в отсутствии ингибиторов (V

t
). Активность оста-

точного дыхания (V
res

), измеренная при совместном
действии ингибиторов (СГК и KCN), не превышала
10 % V

t
. Активность цитохромного пути дыхания

(V
cyt

) определяли по степени чувствительности ды-
хания к КСN за вычетом V

res
. Активность альтерна-

тивного пути дыхания (V
alt

) определяли по степени
чувствительности дыхания к СГК в присутствии
КСN за вычетом V

res
.

Содержание (растворимых углеводов) и каче-
ственный состав растворимой фракции низкомоле-
кулярных сахаров, включающей моно-, ди- и оли-
госахариды, в органах растений определяли мето-
дом нормальнофазовой ВЭЖХ. В качестве стандарт-
ных растворов использовали D-ксилозу, D-фрукто-
зу, D-мальтозу, D-галактозу, D-глюкозу, сахарозу,
D-раффинозу. Количество растворимых углеводов
рассчитывали методом абсолютной градуировки.
Наличие крахмала идентифицировали при элект-

mailto:garmash@ib.komisc.ru


ВЕСТНИК ИБ  2014  № 6

27

ронно-микроскопических исследованиях клеток
хлоренхимы на электронном микроскопе Tesla BS
500 (Чехия) после последовательной фиксации ма-
териала в 2.5%-ном глутаральдегиде, 1%-ном вод-
ном растворе осмиевой кислоты и смоле Эпон-812.
Для анализа использовали не менее 30 ультратон-
ких срезов (микротом Tesla BS 490А, Чехослова-
кия).

Результаты и их обсуждение
Рост. Четырехсуточные этиолированные пророст-

ки характеризовались высокой относительной ско-
ростью роста. К началу экспозиции растений на свету
ОСР несколько снизилась и составляла 0.013 г/г ч,
или 0.3 г/г сут. В период зеленения ОСР продолжа-
ла снижаться, но в первые 6 ч освещения имела
относительно высокие показатели (0.005 г/г ч, или
0.12 г/г сут.). После 24 ч зеленения ОСР снизилась.

Активность дыхания и соотношение дыхатель-
ных путей. На четвертые сутки этиоляции скорость
темнового поглощения О

2
 в листьях достигала 240

нмоль O
2
/г мин., на пятые сутки – несколько сни-

зилась (см рисунок, А). В начале деэтиоляции (1-
2 ч) дыхание листьев было менее интенсивным, чем
у этиолированных проростков. В течение следую-
щих четырех часов величина V

t
 увеличилась и дос-

тигла максимального за экспериментальный пери-
од значения (330 нмоль O

2
/г мин.). Затем дыхание

снизилось до 250 нмоль O
2
/г мин. и поддержива-

лось на таком уровне до конца эксперимента. Изме-
нения активности дыхания были главным образом
связаны с изменениями в активности АП. В этио-
лированных листьях величина V

alt
 достигала 65

нмоль O
2
/г мин., после включения света V

alt
 снизи-

лась вдвое. В течение следующих 4-6 ч деэтиоля-
ции активность АП резко возросла и достигла 150
нмоль O

2
/г мин., затем снизилась и стабилизирова-

лась на уровне 70 нмоль O
2
/г мин. Анализ измене-

ния соотношения активности дыхательных путей в
процессе деэтиоляции (см. рисунок, Б) показал, что
в этиолированных тканях дыхание в основном осу-
ществлялось по ЦП (70 %). С началом деэтиоляции
доля ЦП снижалась и после 4-6 ч зеленения стаби-
лизировалась на уровне 50-60 % общего дыхания.
Напротив, доля АП в дыхании возрастала от 25 до
50 % в первые 6 ч зеленения, затем снизилась до
30 %.

Содержание и состав растворимых углеводов.
Содержание растворимых углеводов на четвертые
сутки этиоляции составляло 48.0 мг/г сухой мас-
сы, на пятые сутки было несколько ниже. На свету
концентрация углеводов снижалась и к концу экс-
периментального периода была вдвое ниже, чем в
начале деэтиоляции. В общей сумме углеводов ос-
новную долю составляли моносахариды (80 %), на
долю олиго- и дисахаридов приходилось до 5 и 10 %
суммы сахаров соответственно. К концу двух суток
непрерывного освещения олигосахариды отсутство-
вали.

Наличие крахмала в хлоропластах. У пятиднев-
ных этиолированных проростков отмечали наличие
этиопластов округлой формы, содержащих крах-
мальные зерна. С началом деэтиоляции созреваю-
щие хлоропласты увеличивались в размерах и при-
обретали овальную форму. Доля крахмального зер-

на от общего объема хлоропласта снижалась. После
6 ч зеленения фиксировали отсутствие крахмаль-
ных зерен.

Анализ связи дыхание–углеводы. Мы исследо-
вали дыхание как функцию концентрации раство-
римых углеводов в листе и не обнаружили опреде-
ленной функциональной связи между этими пара-
метрами. Несколько иная картина была получена
при разделении дыхания на цитохромное и альтер-
нативное. Связь между активностью ЦП (y) и со-
держанием неструктурных углеводов (х) хорошо
описывалась уравнением линейной регрессии: у =
2.1х + 646.8, r = 0.82 . Такая же тесная корреля-
ция была обнаружена между ЦП и ОСР. Это согла-
суется с представлениями о том, что в молодых
быстро растущих тканях фонд углеводов в большей
степени используется на энергоемкие процессы ро-
ста и развития [2, 11], а цитохромное дыхание яв-
ляется функцией дыхания роста [10].

Зависимость активности АП от содержания уг-
леводов не могла быть описана какой-либо одной
функцией, но определенно свидетельствовала о су-
ществовании связи между этими параметрами. В ди-
апазоне концентрации углеводов в сухой массе ли-
стьев от 20 до 33 мг/г связь между параметрами
носила куполообразный характер с максимальным
значением V

alt 
при 26 мг/г. Положительная связь

между V
alt

 и концентрацией углеводов соответство-
вала более позднему этапу деэтиоляции (6-48 ч),
когда ростовые процессы замедлялись. Известно, что
по мере созревания тканей регуляция дыхания осу-
ществляется, главным образом, посредством фос-
фат-акцепторного контроля. Это влечет ограниче-
ние пропускной способности ЦП и создает предпо-
сылки для стимуляции АП, что проанализировано
в обзорах [4, 16]. Можно полагать, что усиление

Активность цитохромного (Vcyt) и альтернативного (Valt) пути
дыхания в листе проростков пшеницы при зеленении. Стрел-
ками указана продолжительность этиоляции, сут. (I) и деэтио-
ляции, ч (II). По вертикали – скорость поглощения, нмоль О2/г
сырой массы ч (А) и соотношение путей дыхания, % (Б).

А

Б

I                                 II

 Vcyt      Valt
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активности АП в данном диапазоне концентрации
углеводов могло быть связано с окислением восста-
новителей, импортируемых из зрелых хлороплас-
тов в митохондрии [8]. Напротив, обратная связь
между V

alt
 и концентрацией углеводов приходилась

на более ранний период зеленения. В этот период
стратегия растений, находившихся в стадии актив-
ного роста, была, по-видимому, направлена на уси-
ление энергетической эффективности дыхания. Наи-
более интересным является факт усиления активно-
сти АП при содержании углеводов свыше 40 мг/г.
Этот период соответствовал темновой фазе разви-
тия растений и характеризовался накоплением крах-
мала в этиопластах в результате его гетеротрофной
фиксации [15]. Можно полагать, что данная кон-
центрация углеводов в тканях листа является из-
быточной, а АП может функционировать в каче-
стве механизма «energy overflow». В этот период
проростки также характеризовались высокой ско-
ростью роста, что может свидетельствовать о роли
АП в обеспечении функционирования цикла Креб-
са в целях снабжения метаболитами для синтезов
de novo и, одновременно, предотвращении образо-
вания АФК [12, 18]. В целом, определенной зави-
симости V

alt
 от ОСР не обнаружено, хотя не исклю-

чено, что, как и в случае с углеводами, она носит
более сложный характер.

Таким образом, наши результаты показывают,
что активность ЦП регулируется количеством уг-
леводов и эта связь, главным образом, опосредова-
на процессами роста растений. Зависимость актив-
ности АП от наличия субстрата имеет неоднознач-
ный характер. В диапазоне низкой, лимитирующей
рост концентрации углеводов активация АП в зре-
лом листе, скорее всего, связана с окислением вос-
становителей, образуемых и импортируемых из
хлоропластов. Стратегия растений при их активном
росте и доступности субстрата направлена на избе-
жание вовлечения АП до тех пор, пока количество
углеводов не становится избыточным и, возможно,
«опасным» для жизнедеятельности растений. В це-
лом, результаты согласуются с представлениями о
роли АП в оптимизации дыхательного метаболиз-
ма и не противоречат, но несколько ограничивают
применение гипотезы «energy overflow» для объяс-
нения связи между активностью АП и углеводным
статусом растений.
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СИСТЕМЫ ДИССИПАЦИИ ЭНЕРГИИ В ХЛОРОПЛАСТАХ И МИТОХОНДРИЯХ
В ПРОЦЕССЕ ДЕЭТИОЛЯЦИИ ПРОРОСТКОВ ПШЕНИЦЫ

      Е. Гармаш                 О. Дымова             Р. Малышев               Т. Головко

Свет – это источник энергии и до-
минирующий сигнал для фото-
синтетических организмов.

Свет индуцирует образование актив-
ных форм кислорода (АФК). Основным
источником АФК на свету являются
хлоропласты. АФК служат сигнальны-
ми молекулами и выполняют другие
важные функции в клетке [10]. Они
способны свободно диффундировать
по клеточным компартментам, вклю-
чая мембрану хлоропластов [21]. Об-
разование избыточных количеств АФК
опасно для клетки, так как они могут
повреждать все важные макромолеку-
лы. Растения как прикрепленные орга-
низмы развили в процессе эволюции
механизмы защиты от избытка свето-
вой энергии. Среди них особая роль
принадлежит системам диссипации
энергии в хлоропластах и митохонд-
риях.

В хлоропластах тепловая диссипа-
ция световой энергии направлена на
предотвращение образования трип-
летного хлорофилла, который, реаги-
руя с кислородом, приводит к образо-
ванию синглетного кислорода, вызы-
вающего деструкцию фотосинтетичес-
кого аппарата. Показателем, отража-
ющим процесс диссипации энергии,
является нефотохимическое тушение
флуоресценции хлорофилла. До 90 %
поглощенной энергии может диссипи-
роваться путем нефотохимического
тушения (qN) в пределах светособи-
рающего комплекса ФС II [8, 15, 30].
По нашим данным [3], в полуденные
часы в хорошо освещенных местооби-
таниях показатель qN в листьях подо-
рожника среднего был в три раза вы-
ше, чем в листьях теневого феноти-
па, получающего на порядок меньше
света. Несколько процессов могут вно-
сить вклад в qN, но доминирующая
фракция qN связана с энергизацией
тилакоидной мембраны и закислени-
ем тилакоидного люмена, что приво-
дит к конверсии пигментов виолаксан-
тинового цикла (ВКЦ) [5, 15, 18, 23].
Полагают, что зеаксантин, образую-
щийся в результате деэпоксидации ви-
олаксантина под действием света,
связываясь с субъединицей ФС II
(PsbS), принимает энергию возбуж-
денного хлорофилла и диссипирует ее
в тепло [32].

К настоящему времени появляет-
ся все больше экспериментальных
данных о том, что  не только фотопро-
текторные системы хлоропластов, но
и электронтранспортная цепь (ЭТЦ)

митохондрий участвует в создании
оптимальных условий для протекания
фотосинтеза и защите клетки от фо-
топовреждений [7, 25, 27, 28]. В рас-
тительных митохондриях в отличие от
животных перенос электронов в ЭТЦ
происходит по двум путям: основному
цитохромному (ЦП) и нефосфорили-
рующему альтернативному (АП) через
альтернативную оксидазу (АОХ) [33].
АП может участвовать в окислении
восстановительных эквивалентов, по-
ступающих из хлоропластов, «разгру-
жая» ЭТЦ фотосинтетических орга-
нелл, препятствуя формированию
АФК и в целом поддерживая окисли-
тельно-восстановительный баланс
клетки [7, 25, 28].

Целью данной работы было выя-
вить закономерности функционирова-
ния ВКЦ в хлоропластах и АП в мито-
хондриях в процессе деэтиоляции
проростков пшеницы. Деэтиоляция
включает в себя комплекс изменений,
происходящих на разных уровнях орга-
низации этиолированных тканей при
их переходе в световые условиях ро-
ста. Основным среди всех изменений
является светоиндуцируемый процесс
биогенеза хлоропластов из этиопла-
стов, включающий трансформацию
проламеллярных тел в тилакоиды, и
формирование фотосинтетического
аппарата [31]. Есть все основания по-
лагать, что в процессе этой структур-
ной реорганизации активность энерго-
диссипирующих систем, предотвра-
щающих развитие окислительных ре-
акций, может возрастать.

Объект и методы исследования
Объект исследования – проростки

пшеницы (Triticum aestivum L., сорт Ир-
гина). Семена пшеницы проращивали
в течение четырех суток в климатичес-
кой камере в полной темноте. Этио-
лированные проростки пшеницы в воз-
расте четырех-пяти дней имеют потен-
циально высокую способность к нор-
мальному переходу на свет и накоп-
лению хлорофилла [16]. На пятые сут-
ки включали лампы, и этиолирован-

ные проростки оставляли под непре-
рывным светом (ФАР 190 мкмоль/м2 с)
в течение 48 ч. Для исследований от-
бирали среднюю часть листовой пла-
стинки первого листа пятисуточных
этиолированных проростков спустя 1,
2, 4, 6, 12, 24 и 48 ч их экспозиции на
свету.

Определения СО2-газообмена (ви-
димый фотосинтез – Фв, или выделе-
ние СО2 интактными листьями в тем-
ноте – Дт) проводили в открытой сис-
теме с помощью подключенного по
дифференциальной схеме инфракрас-
ного газоанализатора Li-7000 (Li-COR
Inc., США). Величину Фв измеряли при
интенсивности ФАР 190 мкмоль/м2с.
Кривую зависимости Фв от освещенно-
сти получали, экспонируя лист снача-
ла при минимальной ФАР, затем ин-
тенсивность ФАР ступенчато повыша-
ли до максимального уровня – 1000
мкмоль/м2с. В конце эксперимента ка-
меру затемняли и измеряли Дт. Все
определения фотосинтеза и дыхания
проводили в 6–8-кратной биологичес-
кой повторности.

Показатели индуцированной флу-
оресценции хлорофилла  определяли
с помощью портативного флуоримет-
ра РАМ-2100 (Walz, Германия), руко-
водствуясь инструкцией производите-
ля (Heinz Walz GmbH, 2003). Сначала
измеряли величину стационарного
(Ft), фонового (F0') и максимального
(Fm') уровня флуоресценции хлоро-
филла листа, адаптированного к дей-
ствующему свету (190 мкмоль/м2с).
После 30 мин. темновой адаптации
листьев регистрировали фоновый (F0)
и максимальный (Fm) уровни флуорес-
ценции. Максимальный квантовый вы-
ход фотохимической активности ФС II
(Fv/Fm) рассчитывали как (Fm – Fо)/Fm.
Величину фотохимического (qP) и не-
фотохимического (qN) тушения флуо-
ресценции хлорофилла находили как
(Fm' – Ft)/(Fm' – F0') and (Fm – Fm')/(Fm –
F0') соответственно. Для регистрации
индукции qN в период освещения ак-
тиничным светом подавались импуль-
сы насыщающего света (4000 мкмоль/
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м2 с) каждые 20 с. Динамика релакса-
ции qN была получена при действии
импульсов насыщающего света, кото-
рые подавались каждые 100 с в тече-
ние последующей темновой инкуба-
ции. Значения qN в течение индукции
и релаксации рассчитаны по форму-
ле (Fm – Fm')/(Fm – Fo).

Концентрацию хлорофиллов и ка-
ротиноидов в листовых пластинках
определяли спектрофотометрически в
ацетоновых вытяжках при длинах волн
662 и 644 (хлорофиллы а и b) и 470
(каротиноиды) нм в пятикратной биоло-
гической повторности.Разделение инди-
видуальных каротиноидов проводили
методом высокоэффективной жидко-
стной хроматографии (ВЭЖХ) с обра-
щенной фазой. Для определения ак-
тивности ВКЦ растения адаптировали
к темноте в течение 1 ч, затем экспо-
нировали к свету интенсивностью 1200
мкмоль/м2 с в течение 30 мин. и снова
переносили в темновые условия на 1 ч.

Интенсивность дыхания измеряли
по скорости поглощения О2 при 21 °С
полярографически с использованием
электрода Кларка (Oxytherm system,
Hansatech Inst., Англия). Высечки сред-
ней части первого листа общей мас-
сой 15-20 мг помещали в реакционный
сосуд объемом 2.0 мл, содержащий
1.5 мл буфера Hepes (50 мм, pH 7.2),
при постоянном перемешивании. Для
ингибирования цитохромного и аль-
тернативного дыхания использовали
специфические ингибиторы, цианид
калия (КСN) и салицилгидроксамовую
кислоту (СГК) соответственно. Актив-
ность перекисного окисления липидов
(ПОЛ) оценивали по накоплению в
листе ТБК-реагирующих продуктов
(ТБК-РП).

В таблице и на графиках представ-
лены средние арифметические значе-
ния и их стандартные ошибки. Все
параметры рассчитаны на единицу

сухой массы. Данные проанализиро-
ваны с помощью ANOVA.  Для статис-
тической обработки использовали
программу Statistica 6.1 software (Stat-
Soft. Inc., Tulsa, США).

Результаты и их обсуждение
В процессе зеленения проростков

пшеницы отмечали стабилизацию
структуры хлоропластов, исчезнове-
ние крахмала в пластидах и увеличе-
ние протяженности зоны контакта ор-
ганелл с цитоплазмой в клетках мезо-
филла первого листа [12]. В этиоли-
рованных проростках этиопласты со-
держали проламеллярные тела (ПТ) и
накапливали в результате гетеротроф-
ной фиксации крахмал [22]. С началом
деэтиоляции отмечали формирование
тилакоидных мембран. После 6 ч ос-
вещения ПТ отсутствовали, мембра-
ны полностью реорганизованы в тила-
коиды, крахмал исчезал. Созреваю-
щие хлоропласты активно контактиро-
вали с цитоплазмой: образовывали
лопасти, выросты, петли с захватом
части цитоплазмы. Зрелые хлоропла-
сты, как правило, имели овальную
форму на срезе, были вытянуты вдоль
плазмалеммы и не образовывали вы-
росты. Структура митохондрий была
развита уже в этиолированных клет-
ках, в процессе зеленения увеличива-
лись их размеры. На непрерывном
свету четко проявлялось усиление
пространственной приуроченности
митохондрий в зоне нахождения хло-
ропластов.

При деэтиоляции проростки были
экспонированы на свету с интенсивно-
стью ФАР 190 мкмоль/м2 с, что соот-
ветствует области перегиба световой
кривой фотосинтеза зрелого первого
листа пшеницы и отражает интенсив-
ность радиации приспособления [1, 4].
Хотя процесс зеленения осуществлял-
ся в относительно оптимальных усло-

виях, можно полагать, что на началь-
ном этапе деэтиоляции листья полу-
чали намного больше света, чем тре-
бовалось для фотосинтетической фик-
сации СО2. Результаты показали, что
СО2-газообмен листа становился по-
ложительным после 6 ч экспозиции на
свету, когда концентрация хлорофил-
лов достигла 2 мг/г (см. таблицу). На-
чиная с этого периода, растения пол-
ностью перешли на фототрофный тип
питания в результате усиления фото-
синтетической активности листа.
Оценка функциональности фотосин-
тетического аппарата (ФСА) показала,
что первые 2 ч деэтиоляции характе-
ризовали низкие величины макси-
мального (Fv/Fm) и реального кванто-
вого выхода ФС II (Yield), а также фо-
тохимического тушения флуоресцен-
ции хлорофилла (qP). Затем эти па-
раметры увеличивались, и к концу су-
ток зеленения величина Fv/Fm состав-
ляла 0.8, что типично для здорового
функционально зрелого листа. Резуль-
таты согласуются с данными, получен-
ными методом низкотемпературной
флуоресценции гомогената зеленею-
щего листа. Четкие максимумы флуо-
ресценции при 685-695 и 730 нм, ха-
рактеризующие наличие сформиро-
ванного пигмент-белкового комплекса
ФС II и ФС I, появились на спектрах
лишь после 24 ч зеленения.

В процессе зеленения изменения
qN и процессов ПОЛ, отражающего об-
щий уровень активности окислитель-
ных реакций в клетке, имели одинако-
вый характер. Эти параметры имели
низкие величины в первые 2 ч зеле-
нения. В течение следующих 12 ч зна-
чения этих параметров повысились
вдвое, затем снова снизились. Низкие
величины qN и ПОЛ в начале зелене-
ния свидетельствуют о том, что этио-
пласты имеют собственную систему
защиты от избытка света. Известно,

Содержание (мг/г сухой массы) хлорофиллов (Хл), параметры индуцированной флуоресценции хлорофилла (Fv/Fm, qP, qN),
скорость (мг CO2/г сухой массы ч)видимого фотосинтеза (Фв)

 темнового дыхания (Дт) и содержание (нмоль/г сухой массы) ТБК-реагирующих продуктов (ТБК-РП)
в листе проростков пшеницы в процессе их деэтиоляции

Примечание: надстрочные символы обозначают достоверность изменений параметра в процессе деэтиоляции (ANOVA, тест Дункана, p < 0.05).
Прочерк – отсутствие данных.

Время
деэтиоляции, ч Хл Fv/Fm qP qN Фв Дт ТБК-РП

0 – – – – – 3.7 ± 0.2abc 136 ± 7a

1 0.28 ± 0.02a 0.45 ± 0.03a 0.78 ± 0.01a 0.32 ± 0.01a –4.8 ± 0.5a 3.1 ± 0.3abd 142 ± 10a

2 0.40 ± 0.09a 0.48 ± 0.02b 0.86 ± 0.01b 0.38 ± 0.03b –2.1 ± 1.1b 3.5 ± 0.4ab 182 ± 8b

4 1.32 ± 0.16b 0.64 ± 0.02c 0.90 ± 0.01c 0.50 ± 0.04c –1.4 ± 0.6b 4.0 ± 0.3ac 180 ± 9b

6 2.13 ± 0.30c 0.69 ± 0.01d 0.94 ± 0.01de 0.56 ± 0.01d –0.3 ± 0.7c 4.4 ± 0.3c 260 ± 20c

12 2.64 ± 0.09d 0.74 ± 0.01e 0.93 ± 0.02d 0.59 ± 0.01d 4.0 ± 0.3de 2.3 ± 0.3d 260 ± 18c

24 4.70 ± 0.70e 0.76 ± 0.01f 0.96 ± 0.01e 0.40 ± 0.03b 3.2 ± 0.4d 2.7 ± 0.3bd 196 ± 16b

48 8.83 ± 0.36f 0.80 ± 0.01g 0.94 ± 0.03de 0.45 ± 0.04e 4.9 ± 0.4e 3.2 ± 0.2bd 210 ± 13b
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что светозависимая протохлорофил-
лид-редуктаза – фермент, катализиру-
ющий фотовосстановление протохло-
рофиллида – непосредственного
предшественника хлорофилла, и свя-
занный с проламеллярными телами
этиопластов, играет ключевую роль в
предотвращении образования АФК
[31].

Увеличение qN свидетельствовало
об активации систем диссипации энер-
гии в развивающихся хлоропластах.
Мы проследили, насколько qN связа-
но с функционированием ВКЦ. Для
этого были получены данные макси-
мальной активности ВКЦ и кинетики
индукции и релаксации qN. Активность
ВКЦ определяли в эксперименте с
последовательной экспозицией листь-
ев к темноте и сильному освещению.
Кинетика световой индукции и темно-
вой релаксации qN получена с приме-
нением насыщающих пульсов при
включении актиничного света продол-
жительностью 10 мин. с последова-
тельным его выключением.

Согласно нашим данным, этиоли-
рованные листья содержали кароти-
ноиды, основная часть которых была
представлена ксантофиллами. Но в
течение первых 2 ч деэтиоляции ВКЦ
не мог нормально функционировать,
поскольку деэпоксидация виолаксан-
тина была минимальной, а обратная
реакция, или эпоксидация, отсутство-
вала (рис. 1). Кроме того, медленная
индукция и релаксация qN свидетель-
ствовала о том, что диссипация энер-
гии не была связана с конверсией
ксантофиллов. Считают, что ксанто-
филлы в этиопластах играют структур-
ную роль и необходимы для форми-
рования проламеллярных тел [11].
Наиболее высокие скорости индукции
и релаксации qN были обнаружены в
период с 4 до 12 ч зеленения – тогда,
когда конверсия пигментов ВКЦ была
максимальной. После этого периода
световая индукция qN была быстрой,
но максимальные величины qN снизи-
лись. Это коррелировало со снижени-
ем уровня зеаксантина и антероксан-
тина в адаптированных в темноте ли-
стьях, и, в целом, активности ВКЦ. На-
ши результаты согласуются с имеющи-
мися в литературе данными, соглас-
но которым расстояние между кароти-
ноидами и хлорофиллами для эффек-
тивного переноса электронов стано-
вится оптимальным не менее чем че-
рез 3 ч в условиях непрерывного ос-
вещения [34].

К настоящему времени сложилось
мнение о том, что дыхательная ЭТЦ

Рис. 1. Относительное содержание (%; по вертикали) зеаксантина (Zx), антерак-
сантина (Ax) и виолаксантина (Vx) в листе в процессе зеленения проростков пшеницы
в контроле – после 1 ч темноты (A), после 30 мин. экспозиции (B) листа на свету (1200
мкмоль/м2 с) и последующим выдерживанием в темноте в течение 1 ч (C). 

Условные обозначения: ВКЦ – уровень конверсии виолаксантинового цикла, %.
Здесь и далее: разные надстрочные символы обозначают достоверность (p < 0.05)
изменений параметра в процессе деэтиоляции (ч; по горизонтали).

играет важную роль в поддержании
взаимодействия между хлоропласта-
ми и митохондриями, защищая клетку
от фотоингибирования и поддерживая
оптимальные условия для протекания
фотосинтеза [7, 25, 35]. Нами показа-
но, что в первые 2 ч деэтиоляции ды-
хание, измеренное по скорости погло-
щения О2 и выделения СО2, несколь-
ко снизилось, что, по-видимому, было
связано с замедлением метаболичес-
ких процессов в связи с адаптацией к
световым условиям (рис. 2). В после-
дующие 4 ч скорость дыхания увели-
чилась почти вдвое и к 6 ч деэтиоля-
ции достигла максимального за весь
период значения. К концу 12 ч экспо-
зиции проростков на свету скорость
поглощения О2 снижалась в 1.5 раза
и поддерживалась на этом уровне до
конца эксперимента. Изменение ак-
тивности дыхания сопровождалось
индукцией АП. Доля АП возрастала от
10 до 50 % общего дыхания тканей
листа и была наиболее высокой в пе-
риод от 4 до 6 ч (рис. 2). Схожий ха-
рактер дыхательной активности отме-
чали у изолированных митохондрий.
Наиболее высокая эффективность
процесса окислительного фосфорили-
рования при окислении разных суб-
стратов (малат, сукцинат, НАД·Н) от-
мечена у митохондрий зеленеющего
листа в первые 6 ч освещения. Актив-
ность и вклад альтернативной оксида-

зы был наиболее высоким в первые
3-6 ч зеленения (около 40 %).

Известно, что при функционирова-
нии  АП большая часть энергии рас-
сеивается в виде тепла. Выявлена
прямая связь между активностью АП
и скоростью выделения тепла (рис. 3).
Это свидетельствует о функциониро-
вании нефосфорилирующего АП как
механизма, участвующего в тепловой
диссипации энергии. Ранее также бы-
ло показано усиление активности АП
в семядолях сои при зеленении в ус-
ловиях нормального фотопериода
[29]. Однако причины такого сдвига в
дыхательном метаболизме до сих пор
не совсем ясны. Мы проанализирова-
ли связь АП с содержанием углеводов.
Зависимость АП от количества дыха-
тельного субстрата – давно обсужда-
емый вопрос, еще с тех времен, когда
была предложена гипотеза «energy
overflow» («сверхпотока») для объяс-
нения физиологической роли АОХ [17,
20]. Нами показано, что связь АП и
содержания углеводов не могла быть
описана какой-либо одной функцией
[2]. Активность АП первого листа воз-
растала значительно на фоне сниже-
ния содержания растворимых углево-
дов в первые 6 ч экспозиции пророст-
ков на свету. Важно отметить, что в
период, соответствующий 6 ч зелене-
ния, скорость АП дыхания была сопо-
ставима со скоростью ЦП. С перехо-
дом листа к донорной функции на фо-
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не уменьшения пула углеводов актив-
ность АП снижалась сильнее, чем ак-
тивность ЦП. Это может свидетель-
ствовать о субстратной регуляции АП.
Однако на начальных этапах зелене-
ния (0-2 ч) активность АП листа была
существенно ниже, несмотря на высо-
кое содержание растворимых углево-
дов и присутствие запасного крахма-
ла.

По-видимому, вовлечение АП в
процессы роста и зеленения листа
контролируется несколькими фактора-
ми. Поддержание интенсивного роста
в темноте за счет запасов семени со-
пряжено с необходимостью
бесперебойной поставки ме-
таболитов цикла трикарбоно-
вых кислот для синтезов de
novo. Участие АП в окислении
части образующегося в цикле
Кребса НАД·Н позволяет не
только обеспечить высокую
активность цикла, но и пре-
дотвращает образование из-
быточного количества АФК в
митохондриях [20, 26]. В фо-
тотрофных клетках основным
источником образования АФК
являются хлоропласты. При
высокой освещенности уси-
ление активности АОХ в лис-
тьях растений происходило
на фоне увеличения концент-

Рис.  2. Активность  (О2 нмоль /г сырой
массы с; по вертикали) общего (A), цито-
хромного (Vcyt) и альтернативного (Valt) пути
дыхания (B) и соотношение (С) дыхательных
путей в листе проростков пшеницы в процес-
се их деэтиоляции.

Рис.  3.  Связь между скоростью тепловыделения (мкВт/
мг сухой массы; по оси абсцисс) и активностью (О2 нмоль/г
сухой массы мин.; по оси ординат) цитохромного (1) и аль-
тернативного (2) пути дыхания в листе проростков пшеницы
в процессе их деэтиоляции.

рации сахаров, АТФ и степени вос-
становленности пула убихинона,
что способствовало защите от фо-
тоокислительного стресса и под-
держанию редокс-статуса фото-
синтезирующих клеток [24]. Мы
проанализировали связь АП дыха-
ния первого листа проростков пше-
ницы с изменением содержания
ТБК-реагирующих продуктов, уро-
вень накопления которых отража-
ет активность липопероксидации в
живой клетке кислородными ради-
калами. Корреляция между актив-
ностью АП и уровнем ПОЛ была
слабой. Следовательно, функция
АП не сводится только к предотв-
ращению избыточного накопления
АФК, что согласуется с мнением
других авторов [8, 9]. Полученные
результаты указывают на то, что
усиление активности АП при де-
этиоляции главным образом связа-
но с окислением восстановитель-
ных эквивалентов, поступающих из
хлоропластов в митохондрии по-
средством челноков при близком
контакте органелл [8]. Локализация
митохондрий преимущественно в
зоне расположения хлоропластов
косвенно свидетельствует об об-

мене метаболитами между органелла-
ми [19].

Таким образом, деэтиоляция – это
сложный и тонко регулируемый про-
цесс формирования фотосинтетичес-
кого аппарата, а также клеточных сис-
тем, обеспечивающих благоприятный
ход этого развития. Нами показано,
что функционирование ксантофилло-
вого цикла в хлоропластах и альтер-
нативного дыхания в митохондриях
играет важную роль в регуляции дис-
сипации энергии в процессе зелене-
ния. Одинаковый ход изменения qN,
уровня конверсии пигментов ВКЦ и

ПОЛ свидетельствовал о том, что функ-
ционирование ВКЦ было напрямую
связано с предотвращением образо-
вания АФК. Изменение дыхательной
активности сопровождалось индукци-
ей АП, доля которого возрастала до
40-50 %. Тесная корреляция активно-
сти АП и скорости тепловыделения
свидетельствовала об участии АОХ в
диссипации энергии. Результаты ука-
зывают на то, что вовлечение АП при
деэтиоляции связано с окислением
восстановителей, экспортируемых из
хлоропластов. Сходный характер ди-
намики активности фотопротекторных
механизмов в хлоропластах и вовле-
чения АП в митохондриях свидетель-
ствует о сбалансированности работы
клеточных энерго-диссипирующих си-
стем и существовании в клетке общей
сигнальной сети, направленной на
поддержание энергетического балан-
са и защиту формирующегося фото-
синтетического аппарата от фотоокис-
ления.
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СЕЗОННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ АНАТОМИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ ГИПОГЕОДИАТРОПНЫХ ПОБЕГОВ
ДЛИННОКОРНЕВИЩНЫХ ТРАВЯНИСТЫХ РАСТЕНИЙ

Корневище является одним из наиболее рас-
пространенных в природе органов побеговой
природы, выполняет функции запасания, ве-

гетативного размножения и расселения растений.
Анализ современной литературы по анатомии ги-
погеогенных органов – корневищ – отражает резуль-
таты изучения разнообразия их анатомических
структур [12-15, 22, 23]. Показано, что анатоми-
ческая структура подземных побегов корневищных
растений обусловлена многолетним развитием, за-
пасающей функцией и снижением опорной нагруз-
ки. По сравнению с надземными побегами, для кор-

невищ характерна редукция механических элемен-
тов, более сильное развитие покровных тканей, эн-
додермы и паренхимы, где запасаются питательные
вещества [12, 14, 15].

К настоящему времени исследования анатоми-
ческой структуры корневищ в процессе их морфо-
генеза в зависимости от возраста подземного побега
малочисленны и фрагментарны. Слабо разработаны
вопросы взаимосвязи структурной организации кор-
невищ и жизненной стратегии видов (ритм сезон-
ного развития, эколого-ценотические условия оби-
тания). Показаны изменения анатомической струк-
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туры корневищ мяты в процессе их годичного раз-
вития [7]. В позднеосенний период выявлено умень-
шение толщины флоэмно-ксилемного комплекса и
увеличение толщины первичной коры, что обуслов-
лено перестройкой метаболизма и подготовкой рас-
тений к зиме. Нами обнаружены увеличение пар-
циального объема коровой паренхимы, сокращение
доли центрального цилиндра, уменьшение толщи-
ны клеточных оболочек эндодермы в междоузлиях
подземных побегов длиннокорневищного злака Pha-
laroides arundinacea в осенний период [8, 9]. Эти
структурные изменения связаны со снижением
транспортной функции и усилением запасающей
роли корневища при подготовке растений к зимне-
му покою.

Целью наших исследований было изучение функ-
циональной анатомии подземных побегов, их сезон-
ных изменений в зависимости от эколого-ценоти-
ческой приуроченности длиннокорневищных травя-
нистых многолетников.

Исследования проводили в 2008-2010 гг. В каче-
стве моделей для исследования использовали длин-
нокорневищные травянистые растения Paris qua-
drifolia L., Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt,
Mentha arvensis L. и Achillea  millefolium L. [по 16].
Paris quadrifolia (сем. Trilliaceae) формирует тол-
стое (3-7 мм в диаметре) корневище, расположен-
ное в почве на глубине около 5 см [2]. Maianthemum
bifolium (сем. Convallariaceae) имеет тонкое, плагио-
тропное, гипогеогенное корневище, которое распо-
лагается на глубине 3-4 см [10]. Mentha arvensis
(сем. Lamiaceae) образует гипогеогенное ползучее
корневище с длинными междоузлиями, которое
развивается на глубине 5-15 см [5]. Achillea  millefoli-
um (сем. Asteraceae) формирует гипогеогенное пол-
зучее шнуровидное корневище [17].

Луговые растения (Mentha arvensis и Achillea
millefolium) собирали на окрестных лугах, а лесные
(Paris quadrifolia и Maianthemum bifolium) – в ель-
нике зеленомошно-черничном вблизи Биологичес-
кой станции Института биологии Коми НЦ УрО
РАН. Почвенный покров зеленомошных еловых и
березово-еловых лесов среднетаежной подзоны пред-
ставлен типичными подзолистыми почвами на сред-
не- и тяжелосуглинистых почвообразующих поро-
дах [1]. На глубине обитания корневых систем и
подземных побегов корневищных видов растений
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(2-9 см) почва супесчаная с тонколистовой структу-
рой, влажноватая и уплотненная с корнями расте-
ний. Луговые виды растений произрастали на ти-
пичных подзолистых освоенных почвах, сформиро-
ванных на суглинистых почвообразующих породах.
На глубине залегания подземных побегов (до 20 см)
почва представлена легким суглинком, непрочно-
комковатым, влажным с множеством корней.

Пробы отбирали в июле (фазы цветения и пло-
доношения) и октябре (после отмирания однолет-
них надземных побегов). Для изучения структуры
подземные побеги с 5-10 растений фиксировали в
70%-ном этиловом спирте. Срезы для приготовле-
ния временных препаратов выполняли на вибраци-
онном микротоме для мягких тканей [11], окраши-
вали метиловым зеленым-пиронином и заключали
в глицерин. В микроскопе Amplival (Carl Zeiss, Гер-
мания) просматривали поперечные и продольные
срезы корневища из центральной части междоуз-
лия. Сезонные изменения анатомической структу-
ры подземных побегов изучали на междоузлиях,
сформированных в летний период: для Paris quadri-
folia – второе, Maianthemum bifolium – третье,
Mentha arvensis – третье-седьмое, Achillea  millefoli-
um – третье-шестое междоузлия от апикальной ча-
сти. Определение абсолютных и относительных пло-
щадей сечений тканей корневища, диаметра кле-
ток проводили в 20–60-кратной повторности для
каждого растения. Фотографирование объектов вы-
полняли цифровой фотокамерой Nikon COOLPIX
4500 (Nikon Corporation, Japan) под микроскопом
Axiovert 200М (Carl Zeiss, Германия) в режиме све-
тового и флюоресцентного микроскопа. Для элект-
ронно-микроскопических исследований поперечные
срезы объектов сушили, напыляли золотом и про-
сматривали под сканирующим электронным мик-
роскопом Tesla BS 300 (Tesla, Чехословакия).

Результаты и их обсуждение
Одной из основных функций корневища являет-

ся запасание, что во многом определяет анатоми-
ческую структуру многолетнего подземного побега.
Исследования показали, что у всех четырех видов в
период активной вегетации более 50 % объема меж-
доузлия подземного побега занимает запасающая
ткань (см. таблицу). Корневища лесных ранневе-
сенних видов Paris quadrifolia и Maianthemum bifo-
lium отличались наибольшим развитием паренхи-
мы первичной коры, которая составила в летний
период в среднем 80 % общего объема междоузлия.
Характерной особенностью запасающей паренхимы
Paris quadrifolia является накопление в ее клетках
большого количества крахмала. В клетках подзем-
ных побегов Paris quadrifolia и Maianthemum bifoli-
um отмечено отложение кристаллов оксалата каль-
ция. Предполагают, что эти кристаллы могут вы-
полнять структурную функцию, а также служить
временным пулом кальция, регулируя, таким об-

mailto:pljusnina@ib.komisc.ru
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Анатомическая структура междоузлий в корневищах травянистых многолетних растений
в июле (верхняя строка) и октябре (нижняя строка)

* Различия статистически значимы, Р < 0.05.
Цифрами  1 и 2 обозначено число дополнительных проводящих пучков и число сосудов ксилемы в основных проводящих пучках соответственно.

Показатель Paris quardrifolia Maianthemum
bifolium

Mentha
arvensis

Achillea
millefolium

6.4 ± 1.1 0.6 ± 0.1 2.0 ± 0.4* 1.9 ± 0.1
7.2 ± 0.5 0.7 ± 0.1 8.2 ± 1.1* 2.6 ± 0.3

Парциальный объем, %
первичная кора 89.1 77.9 47.7 57.1

87.8 77.5 34.9 56.4
центральный цилиндр 10.9 22.1 62.3 42.9

12.2 22.5 65.1 43.6
Число

рядов клеток паренхимы первичной коры 16.8 ± 1.5 5.5±0.6 6.7 ± 0.5 7.6 ± 0.2
17.3 ± 0.6 5.9 ± 0.7 8.2 ± 0.5 7.0 ± 0.6

проводящих пучков 6.8 ± 0.7 5.4±0.5 9.9 ± 1.11* 12.3 ± 1.6
7.7 ± 0.5 5.8 ± 0.4 18.6 ± 2.51* 13.9 ± 1.0

сосудов ксилемы в проводящем пучке 24.3 ± 3.8 11.4 ± 2.8 5.9 ± 1.7
31.7 ± 3.2 12.4 ± 3.5 7.7 ±1.4

Радиальный диаметр клеток, мкм
паренхима

первичной коры 66.8 ± 1.6 48.9 ± 6.4 42.8 ± 3.4 34.9 ± 2.0
70.4 ± 1.4 46.5 ± 4.1 52.4 ± 3.4 35.4 ± 1.3

центрального цилиндра 56.9 ± 4.0 34.1 ± 5.1 78.3 ± 3.7 72.6 ± 4.8
54.5 ± 2.3 33.0 ± 4.7 79.1 ± 3.6 80.3 ± 4.9

трахеальные элементы ксилемы 31.8 ± 0.9 23.6 ± 3.4 13.9 ± 0.5
32.1 ± 0.4 22.6 ± 3.1 14.9 ± 0.3

Первичная кора/центральный цилиндр 8.2 3.5 0.8 1.3
7.2 3.4 0.5 1.3

разом, содержание физиологически активного каль-
ция и величину рН в цитоплазме [19]. В подземных
побегах Mentha arvensis в области выступающих
ребер под эпидермой формируется многорядная кол-
ленхима, которая выполняет механическую функ-
цию. Клеточные оболочки колленхимы не одревес-
невают и степень ее развития отличается у разных
особей одного вида.

Другой важной функцией корневища как под-
земного побега является проведение веществ. Про-
водящие пучки у всех исследуемых видов распола-
гаются по периферии проводящего цилиндра, цент-
ральная часть которого занята паренхимными клет-
ками. У Paris quadrifolia развиваются амфивазаль-
ные, у Mentha arvensis и Maianthemum bifolium –
закрытые коллатеральные проводящие пучки, у
корневищ Achillea  millefolium – открытые колла-
теральные (рис. 1, 2). По периферии коровой па-
ренхимы подземных побегов Paris quadrifolia рас-
полагаются мелкие коллатеральные проводящие
пучки листового следа. В корневищах Mentha arven-
sis кроме четырех основных пучков, содержащих
флоэму и ксилему, формируется большое количе-
ство дополнительных пучков, в которых элементы
ксилемы замещены механической тканью – скле-
ренхимой (рис. 2А). Межпучковая паренхима, как
правило, склерифицирована, в результате чего об-
разуется сплошное кольцо из склеренхимы по пе-
риферии центрального цилиндра. Для подземных
побегов Achillea millefolium характерно образование
механической ткани в виде обкладок проводящих
пучков со стороны флоэмы (волокна протофлоэмы)
и ксилемы (рис. 1Г, 2В). Клетки механической тка-
ни корневищ Mentha arvensis и Achillea millefolium

являются живыми, а их клеточные оболочки утол-
щены незначительно.

Внутренний слой первичной коры корней сосу-
дистых растений имеет особые свойства клеточных
оболочек, связанные с формированием поясков Кас-
пари, и называется эндодермой [18]. Отмечено, что
в стеблях хвойных и покрытосеменных растений
морфологически дифференцированная эндодерма
часто отсутствует или представлена крахмалонос-
ным влагалищем [4]. Наши результаты показали,
что в корневищах всех изученных видов эндодерма
дифференцирована, находится на разных стадиях
развития (рис. 1) и не всегда визуализируется под
обычным световым микроскопом. Использование
метода флуоресценции позволяет распознать фор-
мирование поясков Каспари [21]. Клеточные обо-
лочки эндодермы наиболее развиты у растений Mai-
anthemum bifolium. На поперечном срезе корневи-
ща отмечены характерные U-образные утолщения
клеточной оболочки эндодермы (рис. 1Б). Анало-
гичные утолщения были отмечены в подземных
побегах многолетнего длиннокорневищного злака
Phalaroides arundinacea [9].

Таким образом, сравнительное изучение анато-
мической структуры междоузлий корневищ пока-
зало, что у видов луговой эколого-ценотической
группы Mentha arvensis и Achillea millefolium ко-
ровая паренхима и центральный цилиндр развиты
в равной степени, а у лесных видов P. quadrifolia и
Maianthemum bifolium больший объем корневища
занимает запасающая паренхима первичной коры.
Эти различия могут быть обусловлены таксономи-
ческими особенностями, а также различиями в
жизненной стратегии видов. Paris quadrifolia и
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Maianthemum bifolium – ранневесенние растения с
короткой вегетацией, характеризуются медленным
ростом корневищ. Это приводит к превалированию
функции запасания над проводящей функцией в
корневищах. В отличие от лесных видов, луговые
растения Mentha arvensis и Achillea millefolium –
быстрорастущие, вегетативно-подвижные виды с

Рис. 1. Строение эндодермы в корневище (поперечные срезы, флуо-
ресцентная микроскопия): Paris quadrifolia (октябрь) – морфологически
дифференцированная эндодерма (1), Maianthemum bifolium (июль) – обра-
зование U-образных утолщений клеточных оболочек эндодермы (2), Mentha
arvensis (октябрь) – эндодерма на стадии формирования изгиба клеточной
стенки (3; стрелки) и Achillea millefolium (июль) – эндодерма на стадии
формирования поясков Каспари (4; стрелки). Масштабная линейка: 1, 2 –
100; 3, 4 – 50 мкм.

Условные обозначения. Здесь и далее: к – камбий, кс – ксилема, пк –
первичная кора, пцц – паренхима центрального цилиндра, скл – склерен-
хима, фл – флоэма, эн – эндодерма.

равномерным развитием запасающей и про-
водящей ткани. Наличие или отсутствие
механической ткани в подземных побегах
может быть связано с плотностью почвен-
ного субстрата. В лесных сообществах, на
глубине обитания подземных побегов кор-
невищных травянистых растений (2-9 см),
почва супесчаная с тонколистовой струк-
турой, поэтому механическая ткань в кор-
невищах Paris quadrifolia и Maianthemum
bifolium не развита. Растения Mentha ar-
vensis и Achillea millefolium растут на бо-
лее плотных луговых почвах, представлен-
ных легким суглинком, что, по-видимому,
определяет развитие склеренхимы.

В осенний период в подземных побегах
корневищных растений осуществляются
структурно-функциональные перестройки,
связанные с подготовкой растений к зим-
нему покою и адаптации к низким темпе-
ратурам [8]. Осенью наблюдали изменения
в структуре корневищ изучаемых растений,
особенно у Mentha arvensis (см. таблицу).
Наибольшие изменения выявлены в про-
водящей системе корневищ растения. От-
мечено увеличение числа проводящих пуч-
ков в центральном цилиндре за счет повы-
шения количества дополнительных (непол-
ных) пучков в два раза. При этом в основ-
ных пучках наблюдали снижение диамет-
ра водопроводящих элементов ксилемы
вполовину. В результате соотношение пер-
вичная кора/центральный цилиндр умень-
шается в осенний период.

Показаны сезонные изменения механической
ткани корневищ луговых видов Mentha arvensis и
Achillea millefolium (рис. 2). В летний период у
Achillea millefolium склеренхимная обкладка про-
водящих пучков отмечена со стороны флоэмы и
ксилемы. Осенью обкладка сохраняется только со
стороны ксилемы. У Mentha arvensis летом четко

выражено кольцо механической ткани по
периферии центрального цилиндра. К осе-
ни склеренхима в подземном побеге Mentha
arvensis или не выявляется, или слабо раз-
вита.

В целом, выявленные существенные из-
менения в анатомической структуре корне-
вищ в осенний период обусловлены видо-
специфичностью, жизненной стратегией и
условиями обитания вида. Наибольшие из-
менения отмечены для растений Mentha ar-
vensis, подземные побеги которых характе-
ризуются быстрым ростом, активным вет-
влением и ранней партикуляцией. В меж-
доузлиях корневищ, сформированных осе-
нью, наблюдали сокращение объемов ме-
ханической ткани корневищ. Методом
флюоресцентной микроскопии показано
отсутствие характерных утолщений кле-
точных оболочек волокон протофлоэмы и
межпучковой паренхимы, характерных
для летнего периода (рис. 2). Одной из
причин может быть модификация клеточ-
ных стенок элементов склеренхимы, клет-

Рис. 2. Склеренхима в центральном цилиндре корневища (поперечные
срезы, флуоресцентная микроскопия). Mentha arvensis: 1 – июль, 2 – ок-
тябрь; Achillea millefolium: 3 – июль, 4 – октябрь. Обозначения как на рис. 1.
Масштабная линейка – 100 мкм.
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ки которой являются живыми у растущих корне-
вищ. В экспериментах на растениях озимой пшени-
цы было показано, что на начальном этапе процесс
адаптации к низким температурам осуществляется
за счет деградации части клеточных структур и их
использования в качестве источников углерода и
энергии при формировании устойчивой к низким
температурам ультраструктуры [6]. Показано [20],
что элементы клеточных стенок листьев арабидоп-
сиса (пектин, гемицеллюлоза) в условиях недостат-
ка сахаров при ингибировании фотосинтеза подвер-
гались деградации. В целом, существует проблема
изучения постсинтетических модификаций клеточ-
ной стенки растений, связанная со сложностью вы-
деления полимеров, нерегулярностью их строения
и локальностью изменений, происходящих в кле-
точной оболочке [3]. В связи с этим полагаем, что
вопрос сезонных изменений клеточных оболочек ме-
ханических тканей подземных побегов – корневищ –
требует дальнейших более детальных исследований.

Заключение
Выявлены закономерности анатомической струк-

туры подземных побегов корневищных растений,
обусловленные многолетним развитием и их запа-
сающей функцией. Показано значительное разви-
тие паренхимы первичной коры подземного побега
(50-90 % общего объема стебля), внутренний слой
клеток которой дифференцируется в эндодерму,
иногда со слоистыми вторичными утолщениями.
Выявлены особенности анатомии корневищ расте-
ний разных эколого-ценотических групп. Более зна-
чительное развитие паренхимы первичной коры в
междоузлиях стебля корневищ отмечено для расте-
ний лесной эколого-ценотической группы (Paris qu-
adrifolia и Maianthemum bifolium) по сравнению с
луговыми (Mentha arvensis, Achillea millefolium).
В корневищах луговых растений обнаружена хоро-
шо развитая механическая ткань, которая редуци-
руется в осенний период. Наибольшие изменения
анатомической структуры корневища в сезоне, свя-
занные с увеличением размера клеток паренхимы,
увеличением числа проводящих пучков и снижени-
ем диаметра сосудов ксилемы в них, выявлены у
подземных побегов Mentha arvensis, характеризу-
ющихся быстрым ростом, активным ветвлением и
ранней партикуляцией. В целом, анатомическая
структура гипогеодиатропного побега обусловлена
его функциональной активностью, зависит от жиз-
ненной стратегии и эколого-ценотических условий
обитания корневищных растений.
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Процесс перемеще-
ния живых организ-
мов между страна-

ми и континентами Земного
шара, получивший в конце
ХХ в. название биологичес-
ких инвазий чужеродных ви-
дов (от лат. invasion – втор-
жение, захват армией чужой
территории), существенно
усилился из-за роста антро-
погенной нагрузки на окружающую
среду и климатических изменений.
В русском языке термин «инвазионный
вид» или «инвазивный вид» является
морфологической передачей англий-
ского словосочетания invasive species.
Одной из первых обобщающих работ
по экологии биологических инвазий
стала книга C.S. Elton «The ecology of
invasions by animals and plants» (1958 г.).
В западной школе изучением инвази-
онных видов занимаются в рамках ин-
вазионной экологии растений, в Рос-
сии эти виды изучают флористы в со-
ставе адвентивных флор регионов,
специалисты других направлений с
позиции биологии и экологии видов.
История становления терминологи-
ческого аппарата, включающего поня-
тие «инвазионный вид», как в России,
так и на Западе непроста [3]. При изу-
чении чужеродных видов часто ис-
пользуют разнообразные терминоло-
гические системы, которые часто уси-
ливают разногласия между исследо-
вателями. Тем не менее, выдвигают-
ся совместные предложения по уни-
фикации терминологии [4], а публика-
ционная активность по этой тематике
в отечественной литературе неуклон-
но растет.

Чужеродные виды трансформиру-
ют структуру и функционирование эко-
систем, гомогенезируют структуру био-
ты, вытесняют виды-аборигены, пере-
носят заболевания [8]. Ежегодный эко-
номический ущерб  от инвазии занос-
ных видов оценивают в США – 137,
Индии – 117, Бразилии – 50 млрд дол-
ларов [13]. В настоящее время про-
цесс инвазии рассматривают как важ-
ный предиктор глобальных экологи-
ческих изменений [17]. Работы в об-
ласти теории прогнозирования биоло-
гического вторжения и регуляции чис-

ленности чужеродных видов относят-
ся к приоритетным направлениям эко-
логических исследований [16]. Про-
блемы инвазий обсуждают в специа-
лизированных изданиях (Biological In-
vasions, Diversity and Distributions, Рос-
сийский журнал биологических ин-
вазий), научных и общественных орга-
низациях: Международный союз охра-
ны природы (IUCN; http://www.iucn.
org), Северноевропейская и Балтий-
ская сеть по инвазивным чужеродным
видам (NOBANIS; http://www.nobanis.
org), Европейский консорциум иссле-
дователей (DAISIE; http://www.europe-
aliens.org), Северно-американская
(NAPPO; http://www.nappo.org) и Евро-
пейская (EPPO; http://www.eppo.int)
организации защиты растений, Меж-
дународная группа специалистов по
инвазивным видам (ISSG; http://www.
issg.org), Центр инвазивных видов в
Канаде (IAS in Canada; http://www.ec.
gc.ca/eee-ias), Чужеродные виды на
территории России (http://www.sevin.
ru/invasive). Вопросы, связанные с
биологическими инвазиями, решают в
рамках двух основных направлений:
первое – ликвидация последствий
вторжений, второе – предупреждение
вторжений. Второе, наиболее эффек-
тивное направление включает не-
сколько аспектов: 1) оценка риска ин-
вазий – выявление видов и определе-
ние направления вторжения; 2) сниже-
ние риска инвазий – контроль «кори-
доров», использование карантинных
мер; 3) научное и информационно-
аналитическое обеспечение – карти-
рование, изучение общих принципов
вторжения и его прогноз. Исследова-
ниям биологии чужеродных видов в
значительной степени способствует
мультидисциплинарный подход.

Инвазионный вид (попу-
ляция) – это вид (популя-
ция, группа популяций), ус-
пешно прошедший четыре
стадии инвазионного про-
цесса (рис. 1): дальний пе-
ренос, интродукция, натура-
лизация, распространение,
преодолев при этом после-
довательно шесть барье-
ров: географический, грани-

цы участков искусственного культиви-
рования, выживание, размножение,
распространение, сопротивление окру-
жающей среды на вновь занимаемых
территориях в течение достаточного
длительного времени [14]. Следует
отметить, что сбои в этом процессе
могут происходить на любом этапе
вторжения и приводят к выпадению
претендента на звание «инвазивный»
вид. В качестве факторов, определя-
ющих способность к инвазии, рассмат-
ривают типы адаптивных стратегий
видов, наличие или отсутствие естест-
венных врагов, норму реакции, эффек-
тивность использования свободных
ресурсов среды, аллелопатию, гибри-
дизацию. Полагают, что восприимчи-
вость естественных сообществ к ин-
вазиям повышается с ростом количе-
ства неиспользуемых ресурсов [15], со
снижением видового богатства [3].

Классическими примерами втор-
жения являются последствия интро-
дукции кроликов (Oryctolagus cunicu-
lus) в Австралии, распространения
водного гиацинта (Eichhornia crassi-
pes) и моллюска речной дрейссены
(Dreissena polymorpha) в водоемах
Северной Америки и в системе рек
Центральной Европы. Такие виды, как
гребневик мнемиопсиса (Mnemiopsis
leidyi) в Черном и Азовском морях,
речной бобр (Castor fiber), канадский
бобр (C. canadensis), способные пере-
строить всю экосистему, называют
ключевыми. В ходе выполнения пан-
европейского проекта DAISIE прове-
дена инвентаризация более 11 тыс.
чужеродных видов Европы. Выделено
100 наиболее вредоносных видов: гри-
бы – три, наземные растения – 18,  на-
земные беспозвоночные – 16, позво-
ночные животные – 15, водные – 16 и
прибрежноводные – 32 вида (http://

mailto:chadin@ib.komisc.ru
mailto:madi@ib.komisc.ru
http://www.iucn
http://www.nobanis
http://www.europe
http://www.nappo.org)
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Рис. 1. Стадии вторжения и барьеры для преодоления в процессе биологической
инвазии [14].

www.europe-aliens.org/speciesThe
Worst.do).

Территория России располагает
всеми условиями, необходимыми для
биологической инвазии: обширная
площадь, высокий уровень антропо-
генного влияния, инвазивные «коридо-
ры», относительно слабый контроль
над перемещением видов, недоста-
точная информированность населе-
ния, качество законодательной базы и
ее исполнение. В биосферных резер-
ватах России отмечено 46 видов чуже-
родных млекопитающих. Особенно ак-
тивными являются американская нор-
ка, ондатра и енотовидная собака [11].
В Приморье доля вселенцев в сооб-
ществе речных рыб может достигать
30 % по массе [9]. В заливе Петра Ве-
ликого в 2007-2009 гг. обнаружено 10
потенциально токсичных и пять новых
видов микроводорослей [10]. Флора
Средней России насчитывает 52 вида,
различающихся по степени натурали-
зации и инвазионному статусу. Веду-
щими семействами являются Compo-
sitae (14 видов), Gramineae (7), Crucife-
rae и Rosaceae (по 4), Onagraceae (3)
[3].

Примером успешной инвазии мож-
но считать распространение за преде-
лы естественного ареала борщевика
Сосновского (Heracleum sosnowskyi),
кавказского горнолесного субальпий-
ского лугового вида. Географический
барьер был преодолен успешно, так
как в 1960-1980 гг. борщевик целена-
правленно вводили в культуру в Цент-
ральном и Северозападном районах
СССР в качестве перспективного си-
лосного растения. В Коми АССР был
районирован сорт борщевика «Севе-
рянин», а в Московской области – сорт
«Успех» [1]. Выйдя из-под сельскохо-
зяйственного контроля в конце 80-х
годов, борщевик распространился за
пределы агроценозов. Экологические
барьеры были успешно преодолены
благодаря видовым и популяционным
особенностям, эффективным меха-
низмам расселения борщевика.

Нами показано, что в процессе на-
турализации во вторичном ареале на
севере борщевик формирует монодо-
минантные заросли [5-7]. Высокая кон-
курентоспособность по отношению к
травянистым видам природной фло-
ры обеспечивается за счет формиро-
вания сомкнутого полога листьев с
высокой эффективностью использо-
вания ресурсов среды (света, воды),
скоростью минерализации. Самопод-
держание борщевика тесно связано с
численным доминированием юве-
нильных растений и генетическим со-

хранением поликарпических особей в
структуре популяции. Быстрое восста-
новление структуры зарослей проис-
ходит за счет наличия постоянного
фонда почек, формирующих побеги,
интенсивного расходования и обнов-
ления почвенного банка семян в тече-
ние вегетации, высокой семенной про-
дуктивности. Распространение борще-
вика обеспечено процессами ближне-
го и дальнего переноса, а расселение
происходит преимущественно по ан-
тропогенно нарушенным местообита-
ниям и ограничивается сравнительно
высокими требованиями к условиям
почвенного питания. По нашим наблю-
дениям, растения борщевика способ-
ны к частичному внедрению в лесные
сообщества с несомкнутым древес-
ным пологом.

Отсутствие данных о распростра-
нении борщевика Сосновского затруд-
няет оценку масштаба влияния данно-
го вида на естественные экосистемы,
мониторинг направления и скорости
его расселения, планирование и реа-
лизацию мер по борьбе с его нежела-
тельными зарослями. Было предложе-
но автоматизировать процесс сбора и
отображения данных о географичес-
ком распространении растений на
базе программного интерфейса (API)
сервиса Яндекс.Карты (https://tech.
yandex.ru/maps). За рубежом и в Рос-
сии существуют похожие информаци-
онные ресурсы и сервисы, но они, как
правило, ограничены в сборе данных
в режиме онлайн: «Борщевик на кар-
те Беларуси» (Беларусь; http://www.
wildlife.by/node/2812), «Чужеродные
виды растений в экосистемах Средней
России» (Россия; http://www.bookblack.
ru/plant/4.htm), система оповещения
природоохраного ведомства о распро-
странении опасных видов растений

(Канада; http://www.for.gov.bc.ca/hra/
Plants/raw.htm), Глобальная база дан-
ных инвазивных видов (http://www.issg.
org/database/species/ecology.asp?si=
418&fr=1&sts=sss&lang=EN), Европей-
ская сеть инвазионных видов (http://
www.nobanis.org/speciesInfo.asp?
taxaID=840).

 Нами разработана информацион-
ная система «Распространение инва-
зионных видов растений» (ИС РИВР)
для сбора и отображения данных о
географическом распространении ин-
вазионных видов растений на приме-
ре борщевика Сосновского (http://pro-
borshevik.ru/map). ИС РИВР представ-
ляет собой базу данных под управле-
нием СУБД MySQL с веб-интерфей-
сом, созданным с применением язы-
ков программирования PHP, Java-
Script и программного интерфейса
(API) сервиса Яндекс.Карты. В состав
документации входят руководства
пользователя и администратора, со-
зданные с использованием инструмен-
та DokuWiki (http://proborshevik.ru/do-
kuwiki/doku.php). После регистрации
на сайте (http://proborshevik.ru/map)
пользователь получает возможность
вносить сведения о местах произрас-
тания борщевика Сосновского одним
из трех способов:

– указанием координат и описаний
точек вручную для каждой точки;

– автоматизированным указанием
точек обнаружения борщевика путем
загрузки массива фотографий в фор-
мате JEPG, имеющих географическую
привязку, указанную в метаданных на
основе стандарта Exif (максимальный
размер загружаемого файла 1 Мб,
общий объем загружаемых одновре-
менно файлов не должен превышать
10 Мб);
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Рис. 2. Фрагмент карты-схемы  созданной в системе «Распространение инвазив-
ных видов растений» (РИВР)  с кластерами мест произрастания борщевика Соснов-
ского на территории г. Сыктывкар (http://proborshevik.ru/map). Цифрами обозначено
количество мест произрастания.

– путем рисования полигонов на
векторной карте или спутниковом
снимке местности, предоставляемым
сервисом Яндекс.Карты. Результаты
работы каждого пользователя могут
быть просмотрены всеми посетителя-
ми сайта (http://proborshevik.ru).

На сегодняшний день в базе дан-
ных сделано около 4700 записей: фо-
тоснимки с координатами мест произ-
растания борщевика. Основная часть
данных (75 %) собрана маршрутным
методом на территории г. Сыктывкар
площадью около 35 км2 (около 20 %
общей площади города). Собранная в
реляционную базу информация может
быть использована для дальнейшего
анализа и моделирования в настоль-
ных ГИС. Информационная система
предназначена, прежде всего, для ис-
следователей, работающих с инвазив-
ными видами растений; работников
региональных и муниципальных учреж-
дений, отвечающих за состояние окру-
жающей среды, здоровье и безопас-
ность граждан, работников Россельхоз-
надзора, Государственной службы по
карантину растений. Данные об обна-
ружении мест произрастания борще-
вика могут отображаться на карте в
виде отдельных точек или круговых
кластеров, объединяющих близко рас-

положенные точки (рис. 2). Алгоритм
кластеризации учитывает отображае-
мый масштаб карты.

В результате наших исследований
была дана оценка конкурентоспособ-
ности инвазивного вида борщевика
Сосновского в связи с его распрост-
ранением в центральных районах Рес-
публики Коми. Разработаны инстру-
менты для сбора и отображения дан-
ных о географическом распростране-
нии инвазионных видов растений, по-
лучены сведения о точных местах про-
израстания борщевика на территории
г. Сыктывкар.

Работа выполнена при поддержке
проекта № 13-4-028-КНЦ Ориентиро-
ванных фундаментальных исследова-
ний УрО РАН «Моделирование рас-
пространения семян и образования
новых ценопопуляций инвазионного
вида Heracleum sosnowskyi Manden. в
агроклиматической зоне Республики
Коми» и проекта И4 Региональная це-
левая программа развития вычисли-
тельных, телекоммуникационных и ин-
формационных ресурсов УрО РАН
«Информационная система для сбо-
ра и отображения данных о распрост-
ранении инвазивных видов растений
(ИС РИВР)».

Актуальная информация по проб-
леме инвазий борщевиков в свобод-
ном доступе представлена на сайте
(http://proborshevik.ru).
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ЛИХЕНОЛОГИЯ В РОССИИ

д.б.н. Т. Головко, к.б.н. Т. Пыстина

КОНФЕРЕНЦИИттттттттттттттттттттттттт ттттттттттттттттттттттттт

Лишайники – устойчивая, саморегулирующая-
ся ассоциация гриба и водорослей. Присутствие
фотосинтезирующего компонента превращает гриб-
ной гетеротрофный организм в автотрофную ассо-
циацию. По разным оценкам в мире насчитывается
от 17 до 20 тыс. видов. Лишайники являются
неотъемлемым компонентом многих экосистем и
растительных сообществ. Распространение лишай-
ников в значительной степени определяется эколо-
гическими условиями (климат, наличие и доступ-
ность определенных субстратов и т.д.).

В Ботаническом институте им. В.Л. Комарова
РАН с 5 по 8 ноября 2014 г. проходила вторая меж-
дународная конференция «Лихенология в России:
актуальные проблемы и перспективы исследова-
ний». Конференция была посвящена 300-летию Бо-
танического института им. В.Л. Комарова РАН и
100-летию Института споровых растений. Помимо
россиян в конференции приняли участие лихеноло-
ги из Австрии, Беларуси, Великобритании, Латвии,
Турции и Чехии. Работало три секции, объединив-
шие доклады по следующим направлениям: 1) Си-
стематика, филогения и флористика лишайников,
2) Биологическое разнообразие лишайников и ре-
гиональные лихенофлоры, 3) Экология и вопросы
охраны лишайников.

Конференция убедительно показала, что в обла-
сти изучения лихенобиоты России достигнуты зна-
чительные успехи. Флористические исследования
проводятся более чем в 30 регионах. Успешно ве-
дутся работы в малодоступных районах российско-
го сектора Арктики и Антарктики, в Западной и
Восточной Сибири, Алтайском крае. Активно раз-
виваются систематические исследования, изучают-
ся лишайники из родов Blastenia, Calogaya, семейств
Candelariaceae, Coenogoniaceae, Gyleсtaceae, Umbili-
cariaceae. Наряду с хемотаксономией стали широко
применяться методы молекулярной филогении и
систематики. Определенные успехи достигнуты в
экологических и эколого-ценотических исследова-
ниях лишайников, выявлении их роли в формиро-
вании растительного покрова, биогеохимических
процессах и поддержании стабильности природных
экосистем.

Начата реализация масштабного проекта – под-
готовка и издание фундаментальной сводки «Фло-
ра лишайников России». Первый выпуск (2014 г.)
был посвящен биологии, экологии, разнообразию,
распространению и методам изучения лишайников.
Второй выпуск, в котором будет рассмотрено одно
из самых крупных семейств макролишайников –

Parmeliaceae – планируется издать в 2017 г. Также
в него войдет словарь терминов, используемых в
лихенологии, что позволит однозначно толковать
объем тех или иных понятий, их написание на дру-
гих языках. Последующие выпуски будут издаваться
по мере готовности материалов по тем или иным
систематическим группам, что предполагает прове-
дение большого объема работ по критическому изу-
чению гербарных материалов, коллекций и сборов
авторов, имеющихся в литературе сведений. Нема-
ловажное значение для успеха проекта будет иметь
вовлечение в его реализацию специалистов из веду-
щих университетов и научных учреждений страны,
наличие целевого финансирования, проведение ком-
плексных экспедиций в малоисследованные райо-
ны страны.

Для работы над разделом «Лишайники» Крас-
ной книги России решено создать экспертную ко-
миссию на базе лаборатории лихенологии и брио-
логии БИН РАН с привлечением ведущих специа-
листов из различных регионов России. Уже в этом
году необходимо представить предложения в Крас-
ную книгу России для занесения/исключения ви-
дов лишайников, а также изменения категорий ста-
туса охраны видов. В Красной книге России долж-
ны быть представлены как виды с узкими ареала-
ми, так и широко распространенные виды, связан-
ные с биологически ценными сообществами, область
обитания которых катастрофически сокращается.

Институт биологии Коми НЦ УрО РАН являет-
ся одним из ведущих центров изучения лишайни-
ков европейского Северо-Востока. В настоящее вре-
мя в Республике Коми выявлено около 1300 видов
лишайников. Современный список объединяет при-
близительно 75 % ожидаемого видового богатства
лишайников на территории республики. Список
охраняемых лишайников включает 82 вида. Попу-
ляции подавляющего большинства видов, включен-
ных в Красную книгу Республики Коми, охраняют-
ся на территориях природно-заповедного фонда.
Создана коллекция лишайников, в основном фонде
которой хранится порядка 15 тыс. образцов (около
1000 видов). Институт проводит лихенологические
конференции и школы, материалы по лихенологии
регулярно публикуются и представляются на раз-
личных научных форумах в России и за рубежом.

На второй международной конференции по ли-
хенологии наш Институт был представлен доклада-
ми «Влияние рекреации на лишайниковые горные
тундры хребта Маньпупунер» (Т.Н. Пыстина, Н.А.
Семенова)» и «Экофизиология листоватого лишай-
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ника Lobaria pulmonaria в среднетаежной зоне на
европейском северо-востоке России» (Т.К. Головко
с соавторами). В докладе к.б.н., с.н.с. Т.Н. Пысти-
ной было показано, что влияние рекреации в гор-
ных лишайниковых тундрах проявляется в измене-
нии встречаемости и проективного покрытия рас-
тений и лишайников, снижении их жизненного со-
стояния, изменении видового состава, уменьшении
габитуса кустистых форм лишайников. Даны реко-
мендации по оптимизации рекреационной нагруз-
ки, уменьшении последствий губительного для ли-
шайников вытаптывания. В заседании Круглого
стола, посвященного вопросам подготовки много-
томного издания флоры лишайников России и ре-
гиональных Красных книг, активное участие при-
няла Т.Н. Пыстина.

В докладе проф. Т.К. Головко с соавторами были
приведены оригинальные данные о морфологичес-
кой структуре и химическом составе талломов Loba-
ria pulmonaria (L.) Hoffm. Установлены закономер-
ности изменения параметров фотосинтетической
деятельности лишайника в зависимости от освещен-
ности, оводненности и температуры. Показаны эко-
физиологические адаптации лишайника к клима-
тическим условиям бореальной зоны и сезонным из-
менениям основных факторов среды. Следует отме-
тить, что вопросы экофизиологии лишайников в
России практически не разрабатывают. Поэтому
весьма актуально проведение систематических и
комплексных исследований биологического разно-
образия и эколого-биологических особенностей (с ак-
центом на выявление физиолого-биохимических ме-
ханизмов устойчивости), жизнеспособности и эко-
системной роли лишайников.

К началу конференции бы издан сборник тру-
дов, включающий 58 статей. Участники имели воз-
можность познакомиться с новинками ботаничес-
кой литературы, приобрести первый выпуск «Фло-
ры лишайников России». Большое впечатление на
участников конференции произвел посвященный
300-летию Ботанического института доклад к.б.н.
Д.В. Гельтмана, зам. директора Института. Специ-
ально для участников конференции была проведе-
на экскурсия по выставке орхидных и бромелие-
вых, где были представлены живые образцы и эк-
зоты из коллекции ботанического сада. По резуль-
татам конференции была принята резолюция о со-
стоянии и первоочередных задачах лихенологии.
Организаторы выразили благодарность всем участ-
никам конференции, а также комитету по науке и
высшей школе правительства Санкт-Петербурга,
Российскому фонду фундаментальных исследований
и ФАНО за финансовую поддержку международной
конференции.

Участники конференции.

У НАШИХ КОЛЛЕГ В КРАКОВЕ

д.б.н. Т. Головко

По приглашению польской сторо-
ны в конце ноября в рамках Програм-
мы сотрудничества РАН с научными
учреждениями Польской академии
наук состоялся визит сотрудников Ла-
боратории экологической физиологии
растений (проф. Т.К. Головко, к.б.н.,
с.н.с. О.В. Дымова и к.б.н., н.с. И.Г.
Захожий) в Краков. Город на р. Висла
известен как колыбель польской госу-
дарственности и центр национальной
культуры, науки и образования. В го-
роде сохранились тысячи уникальных
старинных зданий, множество домов
и дворцов, преимущественно в ренес-
сансном и барочном стиле, свидете-
ли исторических событий – Рыночная
площадь и готический Мариацкий ко-
стел. Среди других известных строе-
ний в старой части города – здание
Коллегиум Майус, откуда берет нача-
ло Ягиеллонский университет. 2014 г. –
памятный для Кракова. В этом году
польская общественность и европей-
ское академическое сообщество отме-
тили 650-летний юбилей со дня осно-
вания университета. Ягиеллонский

университет не только бережно хранит
традиции, но бурно развивается и по
праву занимает место в ряду ведущих
университетов Европы. В юбилейный
год научное сообщество университе-
та пополнилось Малопольским био-
технологическим центром (МБЦ). Ос-
новная задача МБЦ – проведение
фундаментальных и прикладных ис-
следований в широкой области био-
технологий, разработка инноваци-
онных технологий, координация инте-
ресов науки, практики и бизнеса. В но-
вом здании на площади 3600 м2 раз-
местились шесть отделов и 25 специ-
ализированных лабораторий, обору-
дованных современной материально-
технической базой и уникальными при-
борами для проведения исследований
в области микробиологии, физиоло-
гии, нейробиологии, молекулярной и
клеточной биологии, моделирования и
биоинформатики, биоремедиации,
разработке нового поколения антибио-
тиков и антивирусных препаратов,
культивирования стволовых клеток и
использования их в лечении болезней,

получения моноклональных антител,
факторов апоптоза, фотосенсоров и
биомаркеров. Ожидается, что МБЦ
станет уникальной площадкой для ко-
операции ученых мирового уровня,
подготовки профессиональных кад-
ров. Уже создан и начал работать фи-
лиал лаборатории Макса Планка (Гер-
мания), объединяющий Центр нацио-
нальных научных исследований Фран-
ции (CNRS), Университет Киото и На-
циональный институт агробиологичес-
ких наук в Tsukuba. Возглавил проек-
тирование и руководство МБЦ наш
давний друг и коллега Казимиерж
Стржалка, руководитель Департамен-
та физиологии и биохимии растений
на Факультете биохимии, биофизики и
биотехнологии Ягиелонского универ-
ситета.

В Институте физиологии растений
ПАН нас принимали проф. Збигнев
Мишальский и Анджей Скочовский.
Мы участвовали в работе семинара,
где магистры и аспиранты докладыва-
ли результаты своих исследования в
области молекулярно-генетических
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основ устойчивости различных видов
культурных растений. В лабораториях
института проводятся физиолого-био-
химические исследования, объектами
которых являются не только культур-
ные, но и дикорастущие виды. Боль-
шое внимание уделяется холодо- и
морозоустойчивости, устойчивости к
болезням и вредителям, фундамен-
тальным проблемам клеточного сиг-
наллинга, фотосинтеза, питания рас-
тений.

Большое впечатление произвел
Институт ботаники ПАН. Институт су-
ществует с 1953 г. Проводит исследо-
вания в области эволюционной систе-
матики, фитогеографии, геоботаники,
флористического разнообразия, тео-
ретической и прикладной экологии.
Помимо проведения исследований на
территории Европы, Институт активно
участвует в изучении флор Арктики и
Антарктики, Африки, Северной и Юж-
ной Америки, Азии, Австралии. Наря-
ду с классическими методами, широ-
ко применяются методы молекулярно-
го (секвенирование ДНК) и экохими-
ческого анализа, культуры водорослей
и грибов и т.д. На базе Института ра-
ботает Центр докторальных исследо-
ваний, проводится обучение в облас-
ти биологических наук, разрабатыва-
ются различные образовательные кур-
сы. Впечатляют Ботанический музей и
Гербарий, Экологическая библиотека,
Архив фильмов о природе, сравни-
тельно недавно открытый Центр науч-
ных книг, Издательская база. Институт
издает журналы Polish Botanical Jour-
nal, Acta Palaebotanica, Fragmenta Flo-
ristica et Geobotanica Polonica, а так-
же монографическую серию Polish Bo-
tanical Studies.

По приглашению доктора Люцины
Слива мы посетили Лабораторию ли-
хенологии и познакомились с Герба-
рием лишайников, который содержит
свыше 64 тыс. каталогизированных
видов. Это самый крупный в Польше
гербарий, в нем представлены виды
лишайников из различных регионов
страны и частей света. Гербарий со-
судистых растений – один их крупней-
ших и старейших в Европе, хранит
более 607 тыс. листов с растениями
со всего мира. В нем имеются листы,
датированные XVII–XVIII вв. Гербарий
бриофитов содержит около 206 тыс.
видов и входит в двадцатку крупней-
ших гербариев мира.

Встречи с польскими коллегами
были весьма продуктивными. Нам уда-
лось обсудить результаты, получен-
ные в рамках выполнения проекта
«Физиолого-биохимические механиз-
мы адаптации растений к природным
и антропогенным факторам» (руково-
дители: проф. Т. Головко и проф. З.Ми-

Встреча с польскими коллегами. Слева направо: проф. А. Корнаш, к.б.н. И.Г. Захо-
жий, проф. К. Турнау, проф. А. Скочовский, проф. К. Стржалка, проф. Т. Головко, к.б.н.
О. Дымова, проф. З. Мишальский.

С д-ром Люциной Слива (вторая справа).

шальский); провести изучение флуо-
ресцентных показателей листьев, ха-
рактеризующих состояние и актив-
ность работы фотосистем, и получить
их изображение на приборе FluorCAM
(PSI, Brno, Czech Republic); наметить
перспективы продолжения совмест-
ных исследований. Один из показате-
лей результативности нашего сотруд-
ничества – подготовка и издание в
2014 г. монографической сводки «Pho-
tosynthetic pigments – chemical structu-
re, biological function and ecology», где
значительная часть научного матери-
ала, касающаяся структурной органи-
зации хлоропластов, биосинтеза и ме-
таболизма пигментов, была представ-
лена польскими коллегами.

Древний Краков, Вавельский коро-
левский замок, музей Ягиеллонского
университета, зал в Коллегиум Май-
ус, в котором проходили большие уни-
верситетские церемонии и привет-
ствовали польских королей, где на сте-
нах размещены портреты известных
польских деятелей и профессоров, где
до сих пор стоят резные лавки и про-
водят присуждение степени доктора
наук, не могут никого оставить равно-
душными. Кажется, что в Кракове до-
минирует история, но вместе с тем
приглядевшись, можно почувствовать,
что этот город устремлен в будущее.
Это будущее неутомимо созидают
наши польские коллеги – университет-
ские профессора и ученые.
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КНИЖНАЯ ЛАВКАтттттттттттттттттттттттттт тттттттттттттттттттттттттт
The handbook of plant and crop physiology / Ed. M. Pessarakli. Воса Raton–

London–N.-Y. (Fl. USA): CRC Press. Taylor & Francis Group, 2014. 1215 p.

«Handbook» в переводе с английского означает  «руководство». Сводки с
таким названием весьма распространены за рубежом. Это удобная форма обоб-
щения большого объема современных сведений в той или иной области зна-
ний. Как правило, их пишут специалисты и профессионалы. Первый опыт
нашего участия в написании  материалов для «Handbook» случился  в 1998 г.
по инициативе американского коллеги, ныне покойного, – профессора Бруса
Смита из Университета Бригема Янга (штат Юта). За прошедший период  наши
статьи появлялись в нескольких изданиях.

В 2014 г. увидела свет третья редакция  «Handbook of plant and crop physio-
logy». Идейный вдохновитель и редактор тома д-р Мохамед Пессаракли (Moham-
mad Pessarakli) – профессор Школы наук о растениях Колледжа сельского
хозяйства и наук о жизни Аризонского университета (School of plant sciences,
College of agriculture and life sciences, University of Arizona, USA). В подготов-
ке книги приняли участие 105 авторов из 17 стран. По сравнению с предыду-
щими изданиями было обновлено свыше 90 % материала, что делает книгу уникальным современным
источником информации по физиологии растений.

Книга состоит из девяти тематических частей, включающих 43 главы, в которых представлены новые
данные о физиологических процессах, клеточных и молекулярных механизмах роста и развития расте-
ний, реакции на стрессовые условия, влиянии климатических изменений (потепление, повышение кон-
центрации СО

2
 в атмосфере) на рост и продуктивность. Одна из частей книги полностью посвящена вопро-

сам применения биоинформатики и многомерного моделирования в физиологии растений. Многочислен-
ные таблицы, рисунки и иллюстрации облегчают восприятие сложного материала. Этому способствуют и
тысячи слов, включенных в предметный указатель. Наш вклад в книгу – четыре оригинальные главы:

Garmash E.V. Role of alternative respiratory pathway in plants: some metabolic and physiological aspects
(Chapter 5. P. 139-156).

Markarov A.M., Golovko T.K. Growth orientation of underground shoots: stolons and rhizomes and
aboveground creeping shoots in perennial herbaceous plants (Chapter 6. P. 157-166).

Maslova S.P. Structure and metabolism of underground shoots in perennial rhizome-forming plants (Chapter
7. P. 167-178).

Tabalenkova G.N., Golovko T.K. Physiology of crop productivity in cold climate (Chapter 16.  P. 333-342).
В главе 5 на основе имеющихся в литературе сведений и результатов собственных исследований рас-

смотрена роль энергетически малоэффективного альтернативного пути дыхания. Сформулированы пер-
спективы изучения механизмов регуляции митохондриального дыхания в растительных клетках. Главы
6 и 7 посвящены малоисследованной области физиологии – структурно-функциональной организации и
регуляции ростовых ориентаций подземных побегов многолетних травянистых растений. В сжатой форме
авторам удалось познакомить научную общественность с оригинальными представлениями об эволюции
диатропизма, привести неоспоримые доказательства гипотезы о том, что корневища и столоны представ-
ляют собой  относительно автономные структуры с собственной морфофизиологической программой роста
и развития, показать роль фитохромной системы верхушки подземных побегов в поддержании подземно-
го роста. В главе 7 рассмотрены физиологические факторы и закономерности  продукционного процесса
культурных растений в холодном климате. Показано влияние комплекса климатических и эдафических
условий на формирование продуктивности основных сельскохозяйственных культур.

В целом, книга обеспечивает всестороннее рассмотрение актуальных проблем фитофизиологии, пред-
ставляет новую информацию о процессах жизнедеятельности на разных уровнях организации – от кле-
точного до целостного растения. В такой информации нуждаются не только студенты и молодые ученые,
специализирующиеся  в области наук о жизни и растениях, она также будет полезна и интересна для
специалистов и профессионалов.

*     *     *
Photosynthetic pigments – chemical structure, biological function and ecology / Eds. T.K. Golovko, W.I.

Gruszeski, M.N.V. Prasad, K. Strzalka. – Syktyvkar, 2014. – 448 p. – (Komi Scientific Centre of the Ural
Branch of the Russian Academy of Sciences).

Солнечное излучение играет важную роль в жизнедеятельности живых организмов как источник энер-
гии и информации. Значение солнечной радиации для зеленых растений отражено в терминах фотобиоло-
гии, рассматривающей такие явления, как фотоморфогенез, фотопериодизм и фотосинтез. Любое фотобио-
логическое явление требует участия молекул, поглощающих свет. Такие молекулы называют пигмента-
ми. Они представляют собой довольно сложные и крупные структуры. Растения содержат разнообразные
пигменты, большинство из них можно отнести к одной из четырех основных групп: беталаины, каротино-
иды, хлорофиллы и флавоноиды.

Книга «Photosynthetic pigments – chemical structure, biological function and ecology» (Фотосинтетичес-
кие пигменты: химическая структура, биологические функции и экология) большого коллектива авторов
посвящена пигментам, играющим центральную роль в фундаментальном процессе – фотосинтезе. Фото-
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синтетические пигменты – хлорофиллы, каротиноиды и фикобилины (входят
в состав пигментных систем красных водорослей и цианобактерий) – ответ-
ственны за поглощение энергии света на фотофизической стадии, осуществля-
ют преобразование энергии в фотохимических реакциях фотосинтеза, являют-
ся важнейшими компонентами электронтранспортной цепи в тилакоидах хло-
ропластов. Подсчитано, что ежегодно на нашей планете трижды обновляется
около 300 млн т хлорофиллов, а суммарная годичная продукция каротинои-
дов достигает 100 млн т. Трудно переоценить важность пигментов в биологии
и тот интерес, который они вызывают у исследователей. Поэтому каждая но-
вая работа и тем более сводка по пигментам приковывают большое внимание.

В подготовку данной книги внесли вклад 38 авторов из Австрии, Австра-
лии, Бангладеш, Германии, Индии, Польши, России и Японии. Это специали-
сты в области изучения структурной организации, биохимии, биофизики, фи-
зиологии и экологии пигментных систем растений.

Книга состоит из пяти частей, включает 23 главы, написана на английском
языке и издана в Сыктывкаре. В первой части представлены материалы по
химической структуре основных классов фотосинтетических пигментов и орга-
низации хлорофилл-белковых комплексов. Особое внимание уделено поглоще-
нию и переносу энергии между фотосинтетическими пигментами, механизмам фотопротекции и диссипа-
ции энергии. Во второй части рассмотрены вопросы биосинтеза и деградации фотосинтетических пигмен-
тов. Приведены данные о развитии пигментного аппарата и функциях пигментов в зеленеющих пророст-
ках. Третья часть включает главы, посвященные физиологии пигментных комплексов высших растений,
их роли в фотосинтезе и защите фотосинтетического аппарата. Дополняют информацию сведения о вели-
чине хлорофилльного индекса культурных растений – показателе, важном для объективной оценки по-
тенциала продуктивности, что важно для селекционно-генетических исследований и выведения новых
сортов.

В наибольшей по объему четвертой части сосредоточена информация об особенностях структурной
организации и функционировании пигментной системы различных видов и экологических групп расте-
ний. Приведены сведения о влиянии стресс-факторов (например, температура, свет и тяжелые металлы)
на пигмент-белковые комплексы и их адаптивные реакции. В завершающей пятой части рассмотрены
полезные методы и подходы к изучению динамики пигментов и дистанционной оценки состояния расти-
тельности. Следует отметить, что авторы не ограничились рассмотрением пигментов как важной состав-
ляющей фотосинтетического аппарата растений. В книге также приведена информация о практическом
использовании растительных пигментов в зеленых технологиях, их значении для здоровья человека.

Книга о пигментах адресована исследователям широкого профиля, будет полезна как для узких про-
фессионалов, так и для студентов, магистров и аспирантов. Ознакомившись с книгой, читатели получат
новую информацию о фотосинтетических пигментах и современном состоянии исследований в этой обла-
сти биологии. К достоинствам книги следует отнести четкое изложение, дополненное таблицами, рисун-
ками и схемами, лаконичный стиль, обширную библиографию, наличие предметного указателя и перечня
упоминаемых растений. В предисловии высказана надежда, что данная книга будет способствовать даль-
нейшему прогрессу исследований фотосинтетических пигментов, их практическому использованию в био-
технологиях, пищевой, фармацевтической и косметической промышленности.

Заказ на книгу можно оформить по адресу: 167982, г. Сыктывкар, ул. Коммунистическая, 28. Ольга-
Васильевна Дымова. Заявку можно прислать по e-mail: dymovao@ib.komisc.ru.

Т. Головко
профессор, доктор биологических наук

ИЗ ВОСПОМИНАНИЙ В.М. ШВЕЦОВОЙ

ЭКСКУРС В ИСТОРИЮттттттттттттттттттттт ттттттттттттттттттттт

 Физиологи растений состояли в штате нашего
учреждения практически во все без исключения пе-
риоды его существования. В военные годы их число
пополнилось за счет эвакуированных сотрудников
северных баз Академии наук и исследователей из
Москвы. С осени 1941 г. в числе сотрудников науч-
ной базы АН СССР работала группа известных фи-
зиологов растений во главе с доктором биологичес-
ких наук, позже академиком РАН Андреем Львови-
чем Курсановым. По обрывочным сведениям, сохра-
нившимся до нашего времени, группа занималась
разработкой физиологических основ долгосрочного
хранения картофеля, овощей и семенников овощных
культур, изучала питательную ценность дикорасту-
щих растений. После реэвакуации основной массы
приезжих специалистов часть исследователей оста- Валя Швецова. 1964 г.

mailto:dymovao@ib.komisc.ru
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лась в Сыктывкаре, значительно укрепив кадровый
состав научной базы. В 1944 г. База Академии наук
в Коми АССР была преобразована в Коми филиал
Академии наук СССР, в структуре которого было ор-
ганизовано несколько подразделений, в том числе
лаборатория экспериментальной биологии. Она объе-
диняла физиологов и биохимиков растений. Лабора-
торией руководил Александр Семенович Быстрозо-
ров. В 1949 г. в эту лабораторию пришла после окон-
чания Карело-финского государственного универси-
тета Елена Степановна Болотова. Поступила в аспи-
рантуру. В те годы руководители республики требо-
вали от науки решения практических задач. В част-
ности, внимание уделялось развитию растениевод-
ства и чуть ли не в первую очередь – овощеводству.
Елене Степановне было предложено заняться овощ-
ными культурами. Ее руководителем стал академик
ВАСХНИЛ Виталий Иванович Эдельштейн, который
был в нашей стране самым авторитетным специали-
стом в этой области. Виталий Иванович одобрил тему,
но сильно сократил список предлагаемых для изуче-
ния растений. Томаты остались как один из глав-
ных объектов исследования. Все запланированные
исследования Е.С. Болотова завершила в срок, на-
писала диссертацию, которая получила высокую
оценку и была представлена к защите. Ею были раз-
работаны биологические и технологические основы
возделывания томатов в центральной зоне Коми
АССР. Урожайность томатов зависела от погодных
условий нашего северного лета. Она могла понизиться
до нуля в холодные вегетационные периоды с ран-
ними заморозками, поэтому томаты не прижились в
колхозах. Елена Степановна не увидела практичес-
кой пользы от результатов своей работы и отказа-
лась от защиты диссертации. Однако ее рекоменда-
циями долгое время пользовались огородники на
приусадебных участках и начинающие городские ово-
щеводы, которые появились вместе с созданием дач
вокруг города. На мой взгляд, куда более ценным в
незащищенной работе был метод, который автор при-
думала для изучения связи продуктивности расте-
ния с величиной листовой поверхности и формой
куста. Этот метод Елена Степановна применила в со-
вместной работе с Петром Петровичем Вавиловым
по оценке влияния микроклиматических условий на
продуктивность посевов. Метод совершенствовался
и позднее позволил выполнить уникальный комп-
лекс исследований по связи чистой продуктивности
фотосинтеза с продуктивностью растений в посевах.

В начале 1950-х годов началось крупное рефор-
мирование сельского хозяйства в стране. После по-
ездки в Америку Никиты Сергеевича Хрущева на-
чался настоящий бум вокруг кукурузы. Повсемест-
ное ее внедрение получило политический размах и
стало обязательным. Так, кукуруза оказалась на на-
ших северных полях и попала в круг интересов фи-
зиологов растений.

Мой приезд в Коми пришелся на эти времена.
Получила направление на работу после окончания
химико-биологического факультета Пермского (тог-
да Молотовского) государственного университета.
О Сыктывкаре раньше ничего не знала. Добраться
до него можно было двумя путями: поездом до Кот-
ласа, а потом пароходом. Это заняло бы два или три
дня. Однако оказалось, что существует и короткий
путь – самолетом, через Киров. Именно этим путем
26 августа 1957 г. я была доставлена самолетом АН-
2 в столицу Коми АССР всего за час. Сыктывкар
встретил меня прекрасной солнечной погодой. Город
поразил чистотой, какой-то веселостью, уютом и боль-
шим количеством зелени. Деревянные дома преоб-

ладали. Поражало, что у них не только крыши, но и
стены были раскрашены во все цвета радуги. Рань-
ше ничего подобного мне видеть не приходилось.
Тогда по городу курсировал только автобус № 1, но
он, как и сейчас, в нашу сторону не поворачивал.
Шла пешком по деревянным тротуарам улицы Со-
ветской до поворота на площадь. Сама площадь, по-
крытая толстым слоем песка, была огромной. По ее
бокам стояли два деревянных двухэтажных дома.
Слева, в покрашенном зеленой краской домике, рас-
полагался сельскохозяйственный техникум, справа,
точно в таком же, но солнечно-желтом доме – глав-
почтамт. Почти перед самым входом в него паслась
черная коза. Она была привязана длинной веревкой
к здоровенному колу, вокруг которого и бегала.

Впереди, с возвышенности к площади как бы сте-
кала дорога. Ее окаймляли деревянные тротуары и
многоцветные деревянные дома, утопающие в зеле-
ни. Большинство из них были двухэтажными. Доро-
га наверху заканчивалась двумя учреждениями: Коми
государственным педагогическим институтом и Коми
филиалом Академии наук СССР. А дальше, до гори-
зонта шел жиденький лесок. Самым первым меня
принял Петр Петрович Вавилов, председатель пре-
зидиума Коми филиала АН СССР, после короткой
беседы с которым я отправилась в отдел биологии,
где мне предстояло работать в должности старшего
лаборанта с Е.С. Болотовой. Заведующий отделом
биологии Константин Алексеевич Моисеев выделил
мне рабочее место в биохимической лаборатории под
началом Маргариты Ивановны Александровой в ка-
бинете № 14 и познакомил с Еленой Степановной.
Первый день работы в поле хорошо запомнился.
Транспортным средством служил небольшой грузо-
вик без тента. Сидели на досках, уложенных попе-
рек кузова. Дорога шла через село, потом сворачи-
вала к нашим участкам. После поворота она резко
ухудшилась. Болотистая почва дороги была высте-
лена бревнышками, связанными между собой. Не-
ожиданно нас сильно тряхнуло, грузовик замер, а я
почему-то оказалась стоящей в кузове в обнимку с
бревном, которое торчало из пола прямо перед моим
носом.

 Наш участок располагался выше дороги и блис-
тал выставочной красотой. Дорожки между культу-
рами и вариантами опытов, как и подъездные доро-
ги, были тщательно вычищены. Перед каждой де-
лянкой стояли белоснежные деревянные этикетки с
ярко-красными номерами опытов. Значительную
долю нашего опытного поля занимали теплолюби-
вые томаты и кукуруза. Крепкие, не очень высокие
растения томатов были богато украшены крупными
зелеными плодами. Кукуруза, которую я раньше
видела только в кино, была представлена скоро- и
позднеспелыми сортами. Первые были низкорослы,
коренасты, но несли на стеблях по нескольку почат-
ков. Растения позднеспелых сортов початков не име-
ли, но были сильно облиствлены и по высоте иногда
превышали три метра. Мой восторг заметила Елена
Степановна и тут же его остудила, сказав, что лето
было очень теплым, а в холодное, с ранними замо-
розками лето прошлого года многие растения погиб-
ли. Тогда высота сохранившихся растений не пре-
вышала метра. Чуть позднее я познакомилась еще с
одним удивительным растением. Это был борщевик
Сосновского. Небольшая плантация, первая и тогда
единственная в республике, занимала маленький уго-
лок поля (20×30 м). Я заменила лаборантов Галину
Васильевну Тырышкину и Антонину Федоровну
Шурыгину, которые долечивали ожоги от борщеви-
ка. По настоянию Елены Степановны, я надела зеле-
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ный «фирменный» плащ, хотя был теплый солнеч-
ный день, взяла измерительную линейку и вошла
внутрь делянки. Там ощущался восхитительный за-
пах, напоминающий запах лесной земляники. На
поверхности почвы не было видно ни одного сорня-
ка. Подумала, что это от недостатка света. Огром-
ные темно-зеленые блестящие листья, до конца вер-
хушек которых я с трудом дотягивалась, перехваты-
вали свет. Внутри травостоя была густая тень. При
росте 180 см я свободно проходила под пологом ли-
стьев. Тогда ни у кого, а у меня и подавно, не могла
даже зародиться мысль о том, что это красивое мощ-
ное растение всего через несколько десятков лет про-
явит победную агрессию против местной флоры и
растительности и станет настоящей бедой для зем-
ледельцев и животноводов не только таежной части
нашей северной республики, но и прилегающих тер-
риторий соседних областей.

 После окончания полевого сезона моя работа про-
должилась в лаборатории вместе с М.И. Александ-
ровой. Набор анализов, которые нужно провести, был
велик. Надо было определиться с выбором методик.
Благодаря моей университетской наставнице, Вален-
тине Николаевне Наугольных, ссылку установили
быстро – «Методы биохимического исследования
растений» М.Н. Смирновой-Иконниковой под редак-
цией А.И. Ермакова (1952 г.). Однако в Сыктывкаре
книгу найти не удалось. Мы разыскали ее в Ленин-
граде и после отчаянных просьб получили в подарок
от сотрудников ВИРа им. Н.И. Вавилова. Возвра-
тившись, приступили к аналитической работе, но шла
она не очень гладко из-за перебоев с водопроводной
водой и сомнительного качества дистиллированной
воды, которую покупали на лесозаводе. Электричес-
кие сети не выдерживали нагрузок, предлагаемых
нами. Работу осложнял еще и недостаток лаборатор-
ной посуды и реактивов.

 Заявки выполняли с большим опозданием или
вообще не выполняли. Выручали активно работаю-
щие в филиале лаборатории – агрохимии и геохи-
мии, а также аптекоуправление и зооветснаб, снаб-
жение которых тогда уже было отменно налажено.
Кое-что удавалось сделать в наших эксперименталь-
ных мастерских, где кроме мастеров по металлу ра-
ботали стеклодув и столяр. Сейчас многое кажется
забавным. Например, заказанные пипетки и бюрет-
ки поступили в филиал через два или три года после
заявленного срока. Заказывали нескольких сотен
штук, а получили большой контейнер. Незабвенный
Александр Федорович Любушин, заместитель пред-
седателя президиума по хозяйственной части, хва-
тался за голову. В склад не помещалось. Часть вы-
сококачественного немецкого «стекла» разместили
в подвальном помещении только что построенного
жилого дома. Сколько могли, разобрали по лабора-
ториям. Обменивали их на другие виды посуды в
аптекоуправлении и зооветснабе. Зато, насколько я
помню, о дефиците пипеток и бюреток забыли на
многие, многие годы. Веселый случай, из середины
50-х годов, вспоминала Нина Васильевна Чебыкина.
Тогда наша единственная машинистка филиала от-
редактировала заявленную агрохимиками соль Мора,
на соль моря, потом исправила написанное, для бла-
гозвучия, на морскую соль, которая и поступила к
нам в количестве полутора центнеров.

 Тем временем отдел биологии пополнился новы-
ми специалистами. В 1959 г. в отдел биологии по
приглашению Коми филиала АН СССР пришли вы-
пускники моей родной кафедры Анна Михайловна
Швецова и Ирина Ставровна Каневчева. Заведующий
отделом К.А. Моисеев заинтересовал Анну Михай-

ловну предложением заняться регуляцией продук-
тивности растений гербицидами, дефолиантами и де-
сикантами. Ирина Ставровна остановила свой выбор
на исследованиях белкового обмена. Однако в 1960 г.
она вынуждена была уехать, ее здоровье не выдер-
жало нашего климата. На замену себе она уговорила
свою бывшую однокурсницу оставить работу школь-
ной учительницы и приехать к нам. Так в середине
июля 1960 г. в нашем коллективе появилась Любовь
Кузьминична Грунина, которая взялась за организа-
цию исследований протеинового комплекса у расте-
ний с различным типом обмена веществ. В этот пе-
риод нехватка лабораторной площади стала крити-
ческой – восемь аналитиков на два небольших хи-
мических стола, один вытяжной шкаф, один кран
с холодной водой, которую подавали с перебоями.
Работали в две, иногда в три смены. Дополнитель-
ные 24 кв. м нам выделили в 1961 г. В кабинет № 17
подвели воду, пристроили вытяжной шкаф. Мы ста-
ли «обрастать» оборудованием, появилась первая
скоростная центрифуга, современные аналитические
весы. В этом же кабинете, годом позднее, был уста-
новлен спектрофотометр СФ-4 и страшно дефицит-
ный в те времена ФЭК, химико-аналитические рабо-
ты пошли веселее.

А вот Е.С. Болотовой становилось все труднее
управляться с организацией и обустройством поле-
вых опытов. Список изучаемых культур расширял-
ся. Появился силосный подсолнечник, потом карто-
фель, клевер, топинамбур. Требовались толковые
помощники. Нам повезло – летом 1961 г. на Выль-
гортской биологической станции появился новый
агроном, Светлана Владимировна Куренкова. Нам
удалось заполучить ее в наш коллектив на должность
старшего лаборанта с обязанностями агронома.
В 1962 г. еще одной помощницей Елены Степанов-
ны стала совсем юная Валентина Ивановна Проше-
ва. Она работала и одновременно училась в вечерней
школе рабочей молодежи. В 1964 г. после оконча-
ния школы с золотой медалью она поступила на био-
фак Ленинградского государственного университета,
но специализировалась, к нашему сожалению, не по
фитофизиологии. Сейчас она известный специалист
в своей отрасли, доктор наук, профессор, но до сих
пор помнит время работы в нашем коллективе. В са-
мом конце 1961 г. по приглашению Петра Петрови-
ча Вавилова из Свердловска приехал Михаил Павло-
вич Рощевский, только что ставший кандидатом био-
логических наук. Его жене, Руфи Александровне,
физиологу растений, было предложено место в на-
шем коллективе. Она уже имела опыт научной рабо-
ты, связанный с изучением минерального питания

В посевах кукурузы. Слева направо вверху: П.П. Вавилов,
Г.В. Тырышкина, В.М. Швецова, Е.С. Болотова. Второй ряд: Л.П.
Кононова, В.И. Прошева, сидит Л.К. Грунина.
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растений. Это нам очень подходило, тем более, что
за агрохимическим состоянием наших участков уже
вела тщательное наблюдение Нина Васильевна Че-
быкина. Так сложился коллектив лаборатории фи-
зиологии растений, которая вошла в состав Инсти-
тута биологии при его образовании.

 Контуры предстоящих исследований вырисовы-
вались все отчетливее. Наработанные раньше мате-
риалы подсказывали направление и перспективу раз-
вития. Например, данные Н.В. Чебыкиной о выде-
лении СО

2
 из почвы и распределении его по профи-

лю посева поставили вопрос о количестве СО
2
, кото-

рый перехватывается растениями. Чтобы связать
величину «перехвата» с внешними условиями и со-
стоянием растений, требовалось знание фотосинте-
за. Так появилась новая работа – определение ин-
тенсивности фотосинтеза. Дело не стали откладывать
в долгий ящик. Нина Васильевна выделила мне из
своих запасов несколько колб, которые она исполь-
зовала для определения дыхания почвы по Макаро-
ву, а я начала с их помощью определять интенсив-
ность фотосинтеза по Коссович. Это трудоемкий и
далеко не точный метод, и мы искали более совре-
менный. Наиболее подходящим оказался метод Ф.З.
Бородулиной. Она модифицировала классический
метод определения фотосинтеза по прибавке массы
на единицу площади листа, вместо массы она изме-
ряла количество углерода по методике, принятой у
почвоведов. Метод оказался удобным и информатив-
ным. Он стал еще более приемлемым благодаря еще
одной удачной модификации, которую выполнили
уже сотрудники нашего Института: Антонина Алек-
сеевна Поповцева, Надежда Аполлоновна Чермных
и М.П. Рощевский. Это один из примеров разраста-
ния объема исследований, а если учесть, что каж-
дый из нас, кроме участия во всем комплексе иссле-
дования, отвечал за какую-то одну конкретную его
сторону, работы было выше головы.

 Как бы там ни было, но к концу 1962 г. направ-
ление исследований лаборатории физиологии расте-
ний обрело свою форму. Актуальность их определя-
ла необходимость создания высокопродуктивного
сельскохозяйственного производства. В то время рес-
публика бурно развивалась, росло население, кото-
рое требовало коренного ускорения сельскохозяй-
ственного производства. С нас требовали создания
научных основ для разработки технологии возделы-
вания завезенных высокопродуктивных растений.
Петр Петрович Вавилов, который создал наш кол-
лектив и с самого начала был его идейным вдохно-
вителем, взял на себя труд быть научным руководи-
телем первой пятилетней темы лаборатории. Она
называлась так – «Пути повышения продуктивно-
сти растений при помощи агротехнических приемов».
Цель и задачи исследования, которые были постав-
лены перед нами, требовали перехода на новый ме-
тодический и методологический уровень. Аналити-
ческая база уже позволяла это сделать, а вот квали-
фикация исполнителей еще отставала. Надо было
учиться. К счастью, Институт имел достаточно фи-
нансовых средств на командировки, и сотрудники
лаборатории хорошо их использовали. Мы быстро
наращивали творческие связи со специалистами
крупных научных учреждений в Москве (МГУ, ИФР
АН СССР, Институт биохимии, Институт микробио-
логии, Главный ботанический сад, ТСХА), Ленин-
граде (БИН АН СССР, ЛГУ), Минске (Институт био-
логии АН БССР), Петрозаводске (Институт биоло-
гии Карельского филиала АН СССР). Несколько по-
зднее были налажены связи с уникальной лаборато-

рией Адольфа Трофимовича Мокроносова в Сверд-
ловске.

Петр Петрович Вавилов после присуждения док-
торской степени принял предложение своего учите-
ля академика Н.А. Майсуряна возглавить кафедру
растениеводства в Сельскохозяйственной академия
им. К.А. Тимирязева. Петр Петрович уехал, но ос-
тался нашим научным руководителем. Близился
конец пятилетки. Мы получили результаты, кото-
рые позволяли характеризовать качественные и ко-
личественные зависимости растений от внешних фак-
торов на всех этапах роста и развития. В условиях
нашего региона недостаток тепла и элементов мине-
рального питания в почвах выступают главными
природными факторами, ограничивающими продук-
тивность растений. Надо было исследовать механиз-
мы неблагоприятного воздействия этих факторов на
посевы и попытаться найти способы их минимиза-
ции. Думали, разговаривали, бесконечно беспокои-
ли Петра Петровича. Он впервые настойчиво загово-
рил о подготовке диссертационных работ, считая это
первостепенным делом. Тогда мне это было не очень
понятно, и я старалась перевести разговор на обсуж-
дение наших первых солидных работ, которые гото-
вили к печати, или на обсуждение предстоящих ис-
следований.

Творческая жизнь бурлила тогда не только в на-
шей лаборатории, но и во всех других подразделени-
ях Института. После одного из ученых советов, где
Исмаил Сыддыковитч Хантимер отчитывался о ра-
боте на сеяных лугах в Воркуте, он подошел ко мне,
чтобы спросить, почему на Севере растения не старе-
ют. Сначала этот вопрос мне показался не просто
глупым, а идиотским. Попросила его уточнить воп-
рос, поскольку к той поре я еще не бывала севернее
Сыктывкара и не могла сообразить, о чем речь. Ис-
маил Сыддыкович уточнил, и я поняла, что мне не-
медленно надо увидеть эти самые нестареющие тра-
вы. Случай быстро представился. Приехал профес-
сор Александр Иннокентьевич Толмачев, чтобы с
группой геоботаников сделать ежегодное описание
растительности на участках близ Воркуты, за состо-
янием которых он наблюдал много лет. Мне удалось
поехать с ними. Маршрут был продолжительным.
Все, что делали геоботаники, подробно и ярко ком-
ментировал профессор Толмачев. В результате я по-
няла суть вопроса И.С. Хантимера, но к его вопросу
добавилось несколько своих, на которые тоже хоте-
лось, но не получалось ответить.

Не помню, как мы обсуждали результаты моей
поездки. Помню только решение в число изучаемых
объектов включить травы, произрастающие в тунд-
ре. Поехала к Петру Петровичу. Он был против, счи-
тая это несвоевременным делом. Однако жизнь рас-
тений в экстремальных условиях его интересовала,
и он дал себя уговорить. После возвращения из Моск-
вы долго разговаривали с Ниной Степановной Коте-
линой. Она предложила начать работу с сеяных лу-
гов, которые были заложены И.С. Хантимером и на
которых она сама работала вместе с ним. Наше на-
чинание она поддержала в ученом совете, что позво-
лило быстро получить финансирование экспедици-
онных работ. Доброжелательная помощь Нины Сте-
пановны, ее внимание к нашим действиям при под-
готовке к экспедиции во многом определили успеш-
ное начало нашего знакомства с тундрой.

Был июнь 1965 г. Мы, «пятеро смелых», отпра-
вились в Воркуту. Это была первая для каждой из
нас экспедиция, и мы еще не задумывались, что она
откроет нам перспективу новых интереснейших ис-
следований.


