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Изучено содержание хлорофиллов (Сhl) a, b и каротиноидов (Сar) в листьях 31 вида степных и лес-
ных растений на Среднем Урале в течение вегетационного сезона. Степные растения отличались от
лесных меньшим содержанием хлорофиллов и каротиноидов в массе листа (в 2 и 1.5 раза соответ-
ственно), низким соотношением Сhl/Сar, большим (в 1.5 раза) количеством каротиноидов в едини-
це площади листа и высоким соотношением Сhl a/b. Несмотря на низкую концентрацию хлоро-
филлов в единице массы листа у степных растений, содержание хлорофиллов в единице площади
листа было сходным с лесными видами (3–4 мг/дм2) из-за более толстых и плотных листьев. Это
свидетельствует об одинаковой потенциальной способности листьев растений степных и лесных
сообществ к перехвату солнечной энергии в данном районе. В период активной вегетации с середи-
ны июня до начала августа показатели пигментного комплекса были стабильными как в степном,
так и в лесном сообществах. Однако у степных растений в начале и в конце сезона содержание Car
и Сhl b и отношение Сhl/Сar и Chl a/b изменялись, демонстрируя перестройку светособирающего
комплекса. Внутривидовое варьирование показателей в течение сезона было обычно в два-три раза
меньше, чем различия между видами. Межвидовое варьирование показателей было выше в лесу
вследствие наличия видов с толстыми долгоживущими листьями. Сделан вывод, что содержание
хлорофиллов в единице площади характеризует адаптацию растений к климатическим условиям
данного географического района, тогда как концентрация пигментов в массе листа демонстрирует
приспособление к локальным условиям освещения (лес, степь).
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ВВЕДЕНИЕ
Хлорофиллы и каротиноиды являются основ-

ными фотосинтетическими пигментами, обес-
печивающими адсорбцию квантов света и фото-
сенсибилизацию у растений. Проведенные к
настоящему времени исследования показали
стабильность качественного состава пигментов
у высших растений. Это два типа хлорофиллов
и шесть основных типов каротиноидов [1].
Каждой из этих форм пигментов отводится

определенная роль и место в фотосинтетической
системе растения [2]. В настоящее время хорошо
изучены структура и функционирование пиг-
ментного комплекса, что может служить основой
для моделирования различных аспектов фото-
синтеза [3]. Поскольку пигменты интегрированы
в мембраны хлоропластов и связаны с белками, то
их количественное содержание и соотношение в
листе могут отражать особенности адаптации фо-
тосинтетического аппарата в целом и обеспечи-
вать его функциональную диагностику [2].

Количественные изменения в пигментном ап-
парате листьев растений могут происходить в от-

Сокращения: Car – каротиноиды, Chl – хлорофилл, LMA –
удельная поверхностная плотность листа.
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вет на изменение условий среды [2]. Показано,
что в наибольшей степени условия среды оказы-
вают влияние на содержание хлорофилла в массе
листа, чем на качественный состав пигментов [4].
В целом, известно, что основным фактором, регу-
лирующим содержание пигментов, является свет.
При затенении увеличивается содержание хлоро-
филлов в расчете на единицу массы листа, умень-
шается доля каротиноидов и увеличивается доля
хлорофилла b [5–7]. Изменения температуры и
влажности окружающей среды также могут вызы-
вать сдвиги в пигментном составе листьев расте-
ний [2].

Несмотря на большой и разносторонний инте-
рес к пигментному комплексу растений, остается
еще много вопросов о закономерностях его адап-
тации к условиям обитания. Особенно это касает-
ся исследований в естественных условиях, где по-
лученные немногочисленные данные зачастую
носят противоречивый характер. Так, для расте-
ний Гоби (Монголия) показано, что мезофитные
виды оазисов отличаются большим количеством
хлорофиллов в единице массы листа по сравне-
нию с пустынными ксерофитами, произрастаю-
щими в тех же широтах при том же уровне инсо-
ляции [8]. В исследовании вдоль широтного гра-
диента, напротив, было показано, что у степных
растений Южного Урала с уменьшением широты
содержание хлорофиллов в единице массы листа
оставалось стабильным, а отношение форм пиг-
ментов значительно изменялось [9]. В то же время,
в Поволжье у растений лесостепи содержание
хлорофиллов было выше по сравнению с расте-
ниями степей [10]. Напротив, в лесной зоне пока-
зано уменьшение содержания хлорофиллов и со-
отношения Chl/Сar с увеличением географиче-
ской широты местообитания [11, 12]. В связи с
этим представляет интерес содержание пигмен-
тов у степных и лесных растений на границе со-
прикосновения и взаимного проникновения двух
резко различных флористических комплексов –
леса и степи, когда растения произрастают в од-
ном географическом районе и находятся в одина-
ковых макроклиматических условиях.

Содержание фотосинтетических пигментов в
растениях не является константной характери-
стикой, а имеет сезонный характер [2]. Это пока-
зано преимущественно на примере изучения ви-
дов древесных растений [4, 13]. В умеренной зоне
в течение вегетационного сезона также происхо-
дят сильные изменения погодных условий, что
оказывает влияние на формирование пигментно-
го комплекса растений. Особенно это актуально
для травянистых видов растений. Однако данных
по сезонной динамике пигментного комплекса
травянистых растений недостаточно и требуются
дополнительные исследования.

Целью нашей работы было изучение количе-
ственных изменений пигментного комплекса ли-
стьев в течение вегетационного сезона у видов
растений из двух различных типов сообществ
(степного и лесного), находящихся в одинаковых
макроклиматических условиях, но в силу различ-
ного рельефа имеющие разный мезоклимат.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика объектов исследования. Ис-

следования проводили в течение вегетационно-
го сезона 2014 г. у пос. Двуреченск в 50 км на
юго-восток от г. Екатеринбурга. Район исследо-
вания находится в подзоне предлесостепных
сосново-березовых лесов таежной зоны [14]. Бы-
ли изучены растения травяно-кустарничкового
яруса лесного и степного сообществ, находящих-
ся на расстоянии 1 км друг от друга. Для изучения
лесных растений было выбрано фоновое для дан-
ной территории лесное сообщество – тростнико-
во вейниково-черничный сосновый лес. Степные
растения изучали на реликтовом участке петро-
фитной разнотравно-перистоковыльной степи,
участок которой располагается на крутом склоне
южной экспозиции, имеет небольшую площадь и
окружен лесной растительностью [15]. Исследо-
ванные виды растений относились к доминант-
ным и наиболее обильным видам в каждом из
сообществ (табл. 1). В степном сообществе было
исследовано 15 видов, а в лесном – 16 видов рас-
тений. Сбор образцов и измерение параметров
проводили 5 раз в течение вегетационного сезо-
на 2014 г: 5 июня, 20 июня, 9 июля, 23 июля и 6 ав-
густа. Измеряли структурные параметры листьев
и содержание фотосинтетических пигментов.
В таблице 1 представлены исследованные в лес-
ном и степном сообществах виды растений и зна-
чения изученных показателей в середине вегета-
ционного сезона (9 июля).

Климатические данные и микроклиматические
измерения. Исследованные нами растительные
сообщества расположены в одной климатической
зоне и, следовательно, находятся под влиянием
одинаковых климатических факторов. Климат
района умеренно-континентальный со среднего-
довой температурой воздуха 3°С и среднемного-
летним количеством осадков 465 мм в год. Сред-
няя температура июля составляет 17.4°С.

Наиболее значимым экологическим факто-
ром, действующим на рост растений в изученных
сообществах, был уровень освещения. Освещен-
ность измеряли в 12 ч дня на высоте 20–30 см с
помощью квантового датчика (Li-Cor, США).
Под пологом леса интенсивность освещения в
полдень при безоблачном небе составляла около
10% от освещенности в степном сообществе: на
степном участке интенсивность освещения состав-
ляла 1500–2000 мкмоль фотонов/(м2 с), в то время
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как под пологом леса она составляла 100–200 мкмоль
фотонов/(м2 с). Данные по суммарной (Q, Дж/см2) и
диффузной (D, Дж/см2) радиации на горизон-
тальную поверхность в день взяты для метеостан-
ции Екатеринбурга за 2014 год из базы Мирового
центра радиационных данных (http://wrdc.mgo.
rssi.ru). Прямую солнечную радиацию (S ', Дж/см2)

и фотосинтетически активную радиацию (ФАР)
рассчитывали по формулам [16]:

(1)

(2)

Существенные различия между типами место-
обитаний были также в гидротермическом режи-

= −' ,S Q D

= +ФАР 0.43 ' 0.57 .S D

Таблица 1. Изученные виды растений и их характеристика

Примечание. Приведены данные на 9 июля. В скобках указан индекс вариабельности ×100. Жизненная форма (ЖФ): ТМ –
травянистый многолетник, К – кустарник, ПК – полукустарник, Кч – кустарничек, Пкч – полукустарничек, вз – вечнозе-
леный, зз – зимнезеленый. Тип мезофилла: ИП – изопалисадный, ДВ – дорзовентральный, ГОМ – гомогенный, Гр – гра-
миноидный. Tl – толщина листа, LMA – удельная поверхностная плотность листа, Chl – хлорофилл, Car – каротиноиды.

Вид ЖФ Тип 
мезофилла Tl, мкм

LMA, 
мг/дм2

Chl (a + b), 
мг/г Chl a/b Chl/Car

Степь
Artemisia commutata Besser ТМ ДВ 266 (23) 826 (21) 4.3 (44) 2.8 (67) 5.1 (63)
Campanula sibirica L. ТМ ДВ 349 (16) 719 (7) 4.1 (27) 3.0 (11) 4.3 (5)
Centaurea sibirica L. ТМ ИП 261 (14) 693 (17) 6.0 (32) 3.4 (58) 5.2 (63)
Chamaecytisus ruthenicus
(Fisch. ex Vorosch.) Klask.

К ДВ 228 (11) 733 (21) 5.4 (42) 3.7 (54) 4.0 (53)

Dianthus acicularis Fisch. ex Ledeb. ТМ ИП 241 (55) 950 (20) 4.1 (45) 3.4 (66) 4.7 (60)
Echinops crispus S.Majorov ТМ ДВ 204 (48) 1013 (31) 3.8 (34) 3.3 (15) 4.7 (14)
Galium ruthenicum Willd. ТМ ДВ 360 (6) 914 (22) 3.9 (40) 3.2 (58) 4.6 (59)
Genista tinctoria L. ПК ИП 310 (39) 882 (27) 5.1 (50) 3.6 (58) 4.6 (58)
Gypsophila altissima L. ТМ ДВ 390 (13) 635 (7) 5.8 (36) 2.9 (1) 3.7 (18)
Onosma simplicissima L. Пкч ДВ 276 (40) 978 (28) 4.1 (51) 3.4 (56) 5.0 (44)
Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl. ТМ ДВ 204 (29) 930 (19) 3.6 (31) 3.4 (60) 4.7 (53)
Stipa pennata L. ТМ Гр 249 (18) 1089 (20) 4.1 (44) 3.3 (57) 4.2 (49)
Thymus uralensis Klokov ТМ ДВ 288 (29) 831 (20) 2.8 (47) 3.2 (63) 4.1 (56)
Veronica spicata L. ТМ ИП 308 (18) 999 (29) 3.4 (40) 3.1 (50) 4.1 (37)
Vincetoxicum albowianum (Kusn.) 
Pobed.

ТМ ДВ 228 (22) 547 (25) 7.8 (18) 3.4 (53) 4.4 (31)

Лес
Antennaria dioica (L.) Gaertn. ТМ ДВ 216 (9) 474 (22) 4.8 (29) 3.0 (24) 6.3 (41)
Calamagrostis epigeios (L.) Roth ТМ Гр 140 (53) 337 (33) 11.9 (21) 2.6 (18) 7.0 (23)
Chimaphila umbellata (L.)
W.P.C. Barton

Кчвз ДВ 384 (19) 1286 (28) 5.4 (16) 2.4 (23) 6.3 (30)

Fragaria vesca L. ТМ ДВ 93 (49) 234 (28) 11.2 (27) 1.8 (34) 7.9 (42)
Galium boreale L. ТМ ДВ 106 (68) 247 (58) 16.0 (69) 2.6 (16) 6.6 (31)
Lathyrus vernus (L.) Bernh. ТМ ГОМ 118 (15) 292 (27) 12.4 (21) 2.9 (6) 6.5 (22)
Linnaea borealis L. Пкчзз ДВ 134 (35) 389 (33) 6.6 (51) 2.5 (41) 7.4 (46)
Maianthemum bifolium (L.) F.W. 
Schmidt

ТМ ГОМ 150 (19) 327 (34) 11.5 (40) 3.0 (3) 6.5 (21)

Orthilia secunda (L.) House Пкчзз ГОМ 140 (27) 590 (45) 7.1 (24) 2.5 (32) 6.3 (35)
Pulmonaria mollis Wulfen ex Hornem. ТМ ДВ 319 (25) 278 (26) 14.2 (40) 2.9 (5) 7.3 (32)
Pyrola media Sw. Пкчзз ГОМ 196 (19) 604 (15) 7.5 (38) 2.8 (49) 6.2 (55)
Rubus saxatilis L. ТМ ДВ 116 (21) 255 (16) 10.4 (34) 2.4 (18) 7.1 (15)
Trientalis europaea L. ТМ ГОМ 98 (28) 255 (39) 13.9 (26) 2.9 (9) 7.0 (19)
Vaccinium vitis-idaea L. Кчвз ДВ 314 (24) 877 (46) 3.9 (14) 3.1 (32) 7.2 (25)
Vaccinium myrtillus L. Кч ДВ 109 (24) 312 (29) 9.0 (35) 2.7 (13) 7.1 (28)
Viola nemoralis Kütz. ТМ ДВ 147 (13) 244 (34) 13.2 (37) 2.5 (14) 5.7 (24)
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ме. Относительную влажность (%) и температуру
воздуха (°С) измеряли в травостое на высоте 10 см
от поверхности земли в течение вегетационного
сезона с периодичностью в 15 мин с помощью
регистраторов DS1923-F5# (Maxim Integrated,
США). На рис. 1 показано изменение среднесу-
точных температуры и относительной влажности
воздуха в травяно-кустарничковом ярусе в тече-
ние лета 2014 г. В степном сообществе температу-
ра в среднем была на 0.5–1.5°С выше, особенно в
диапазоне температур выше 15°С. Относительная
влажность воздуха в степном сообществе была на
10–15% ниже, чем в лесном сообществе.

Для статистического анализа использовали
средние значения метеоданных за 10 дней, пред-
стоящих дате измерения пигментов у растений.
Усредняемый период был выбран исходя из того,
что структура пигментного комплекса растений
является результатом его адаптации к условиям
произрастания на протяжении предыдущих не-
скольких дней [17, стр. 280].

Определение содержания фотосинтетических
пигментов и параметров листа. Для определения
содержания фотосинтетических пигментов брали
высечки из листьев среднего яруса у 10 растений
каждого вида и фиксировали в жидком азоте. Со-
держание пигментов определяли на спектрофо-
тометре Odyssey DR/2500 (Hach, США) после
экстракции в 80% ацетоне. Концентрацию хлоро-
филлов и каротиноидов в полученных экстрактах
рассчитывали по формулам [18]. Зная площадь
листовых высечек, рассчитывали содержание
пигментов в единице площади листа (Chl a/A, Chl
b/A, Chl (a + b)/A, Сar/A). Используя параметр
LMA (удельная поверхностная плотность листа,
мг/дм2), пересчитывали содержание хлорофил-
лов на единицу сухой массы листа (Chl a, Chl b,
Chl (a + b), Сar).

Для измерения LMA отбирали листья из сред-
него листового яруса с 10–15 хорошо развитых
растений каждого вида в генеративном состоя-
нии. LMA определяли по отношению сухой мас-
сы листьев к их площади. Определение площади
листьев производили с помощью программы SI-
AMS Mesoplant (ООО СИАМС, Екатеринбург,
Россия). Толщину листа (Tl, мкм) определяли с
помощью электронного микрометра “PK-1012E”
(Mitutoyo, Япония) у 10 листьев, собранных по
одному листу со среднего яруса 10 растений каж-
дого вида.

Индекс фенотипической пластичности вида, ин-
декс межвидовой вариабельности и статистический
анализ. Для оценки уровня варьирования призна-
ка рассчитывали индекс вариабельности, Iv − по-
казатель размаха между минимальным (Xmin) и
максимальным (Xmax) значением по формуле [19]:

(3)( )=v max min max– .I X X X

Для оценки внутривидовой сезонной вариа-
бельности использовали значения признака в пя-
ти временных точках в течение сезона (n = 5). Для
анализа межвидовой вариабельности использо-
вали значения признака всех видов в каждом ме-
стообитании (степное n = 15, лесное n = 16) для
каждой даты сбора.

Рис. 1. Среднесуточные температуры (a) и влажность
воздуха (б) на высоте 10 см над уровнем почвы (в по-
логе) на лесном и степном участках, и изменение
дневной радиации (в) в районе в период исследова-
ний. Сплошная линия – степь, пунктирная линия –
лес. 1 – прямая радиация, 2 – диффузная радиация.
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Значимость различий между степными и лес-
ными видами растений по индексу вариабельно-
сти определяли с помощью непараметрического
парного U-теста Манна–Уитни (U). Анализ ре-
зультатов исследований проводили с помощью
двухфакторного дисперсионного анализа (ANO-
VA) по факторам “Сообщество” и “Дата сбора”
(табл. 1). В таблицах и графиках представлены
средние арифметические значения со стандарт-
ной ошибкой.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Различия между степными и лесными растениями 
на уровне сообщества

Обнаружены значимые различия между степ-
ными и лесными растениями по всем изученным
показателям, которые сохранялись в течение ве-
гетационного сезона. На рис. 2 представлены
средние значения для сообщества и разброс меж-
ду минимальным и максимальным значениями.
Растения степного сообщества отличались от рас-
тений, произрастающих под пологом леса, боль-
шей толщиной (на 50–80%) и плотностью листа
(на 80–100%) и меньшим содержанием хлоро-
филлов и каротиноидов в единице массы листа.
Такие различия между степными и лесными ви-
дами сохранялись на протяжении всего вегетаци-

онного сезона (рис. 2). Содержание каротинои-
дов в единице площади листа у степных растений
было выше в середине сезона, а в начале и конце
периода измерений значения этого параметра в
степном и лесном сообществах были сходными.
По суммарному содержанию хлорофиллов в пло-
щади листа сообщества не различались. Другие
закономерности наблюдали в соотношении форм
пигментов. В середине вегетационного сезона у
степных растений было выше отношение Chl а/b
и ниже отношение Chl/Car, чем у лесных расте-
ний. Однако в начале сезона соотношение пиг-
ментов у степных растений не отличалось от лес-
ных, а в позднелетний период различия менялись
на противоположные – отношение Chl а/b у степ-
ных растений становилось ниже, чем у лесных, а
отношение Chl/Car выше (рис. 2). При этом, в от-
личие от других параметров, размах значений по
соотношению форм пигментов во время активно-
го периода роста в середине сезона не перекры-
вался между лесными и степными видами.

Двухфакторный дисперсионный анализ
(ANOVA) (табл. 2) показал, что по большинству
изученных параметров дата сбора образцов не
влияла на средние для сообщества значения. Ис-
ключение составляли такие показатели как со-
держание Chl b и соотношения Chl а/b и Chl/Car,
у которых время сбора определяло 15–20% варьи-
рования. Максимальное влияние на структуру

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа (ANOVA) по факторам “Сообщество” (лес, степь) и “Дата сбора”
материала (05.06, 20.06, 09.07, 23.07, 06.08)

Примечание. Представлены доля объясненной дисперсии (SSx/SSобщ × 100) и уровень значимости (*P < 0.05; **P < 0.01;
***P < 0.001) для каждого фактора и взаимодействия между ними. R2 (×100) – доля (процент) изменчивости, объясняемая
построенной моделью. Для анализа использованы логарифмированные значения. Tl – толщина листа, LMA – удельная по-
верхностная плотность листа, Chl – хлорофилл, Car – каротиноиды.

Параметр
Фактор Взаимодействие

R2 (×100)
сообщество дата сбора сообщество × дата сбора

Tl 33.3*** 3.4 1.7 39

LMA 41.7*** 0.8 0.4 44

Chl a 41.3*** 1.0 1.6 45

Chl b 36.9*** 8.4*** 9.9*** 57

Chl (a + b) 40.9*** 2.9 3.7* 49

Car 20.6*** 0.9 1.3 22

Chl a/A 4.2* 1.6 3.1 9

Chl b/A 0.5 13.4*** 17.6*** 30

Chl (a + b)/A 3.5* 3.7 7.0* 14

Car/A 26.8*** 6.0* 5.7* 39

Chl/Car 22.4*** 19.8*** 24.6*** 63

Chl a/b 1.0* 23.7*** 24.0*** 48
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листа и содержание пигментов – до 50–80% –
оказывали экологические условия произраста-
ния. Фактор “Сообщество” был определяющим в
различиях между лесными и степными растения-

ми по изученным параметрам (табл. 2). Для со-
держания и соотношения форм пигментов в ли-
сте также имело значение взаимодействие усло-
вий произрастания и времени сбора.

Рис. 2. Изменение изученных показателей в ходе вегетационного сезона в степи (заливка, сплошная линия) и в лесу
(штриховка, пунктирная линия). Показаны средние значения, ошибка среднего и размах значений (min-мax значе-
ния). Значимость различий между степными и лесными сообществами: *P < 0.05. **P < 0.01. ***P < 0.001. Отсутствие
знака – различие не значимо.
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Пределы варьирования (пластичность) параметров 
листьев и содержания пигментов в зависимости

от вида, местообитания и даты сбора

Анализ индексов вариабельности, определен-
ных нами на уровне вида и сообщества, показал,
что межвидовое варьирование внутри каждого со-
общества в конкретную дату сбора было больше,
чем внутривидовые изменения в течение сезона.
Большинство показателей варьировали внутри
вида в течение сезона в пределах 20–40% (рис. 3).
Исключение составили содержание хлорофилла b
и соотношения Сhl a/b и Сhl/Сar, сезонная вари-
абельность которых достигала 50–70%. Межви-
довой индекс вариабельности по большинству по-
казателей составлял 0.5–0.7 (50–70%) за исключе-
нием соотношения форм пигментов Сhl a/b и
Сhl/Сar, по которым межвидовое варьирование
было вдвое ниже (табл. 3).

Уровень варьирования листовых параметров и
содержания пигментов зависел также от условий
местообитания. Внутривидовая пластичность
плотности листа (LMA) в лесу была в 1.5 раза вы-
ше, чем в степи. Это было связано с наличием
вечнозеленых видов в лесном сообществе, имев-
ших высокие значения LMA (табл. 1). В то же вре-
мя, в степи были выше пределы варьирования
внутри вида по таким параметрам, как содержа-
ние хлорофилла b, содержание каротиноидов и
соотношений Сhl a/b и Сhl/Сar.

Зависимость от погодных факторов
Проведен анализ связи изученных параметров

с погодными условиями в течение сезона, такими
как среднесуточные значения температуры воз-

Рис. 3. Сравнение внутривидовой пластичности для лесных (1) и степных (2) растений. Представлены медиана, 25–
75% модальный класс и минимальные и максимальные значения (без вылетов). Значимость различий между степны-
ми и лесными сообществами: *P < 0.05, **P < 0.01, ***P < 0.001. Отсутствие знака – различие не значимо.
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Таблица 3. Межвидовой индекс варьирования (Iv) в
течение сезона для степных (n = 5) и лесных (n = 5)
растений

Примечание. (Ch) – различия значимы только при наличии
в анализе лесного вечнозеленого вида Chimaphila umbellata.
Значимость различий между степными и лесными видами по
непараметрическому парному U-тесту Манна-Уитни (U):
*P < 0.05, **P < 0.01, ***P < 0.001, нз – различие не значимо.
Tl – толщина листа, LMA – удельная поверхностная плот-
ность листа, Chl – хлорофилл, Car – каротиноиды.

Параметр Лес Степь U

Tl 0.72 0.42 **
LMA 0.83 0.59 **
Chl a 0.75 0.60 **
Chl b 0.75 0.67 нз
Chl (a + b) 0.74 0.58 ***
Car 0.76 0.61 **
Chl a/A 0.65 0.46 **(Сh)
Chl b/A 0.72 0.54 нз
Chl (a + b)/A 0.67 0.45 **(Сh)
Car/A 0.67 0.47 *(Сh)
Chl/Car 0.33 0.4 нз
Chl a/b 0.39 0.43 нз
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духа, относительная влажность, ФАР, количество
диффузной, прямой и суммарной солнечной ра-
диации. Показано, что у степных растений коли-
чество диффузной радиации за предшествующие
дню сбора 10 дней (D10) влияло на показатели
пигментного комплекса листьев: содержание
хлорофиллов в единице массы (Chl (a + b), r = 0.99,
Р < 0.001) и площади листа (Chl (a + b)/A, r = 0.94,
Р < 0.05), каротиноидов в массе (Car, r = 0.90, Р < 0.05)
и площади (Car/A, r = 0.93, P < 0.05), соотноше-
ние форм пигментов (Chl/Car, r = 0.98, P < 0.01 и
Chl a/b, r = –0.92, P < 0.05). Влияние других пока-
зателей погоды на пигментный комплекс степ-
ных растений обнаружено не было. У лесных рас-
тений изменения изученных параметров пиг-
ментного комплекса растений не были связаны с
погодными условиями.

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что растения, произрастающие в

разном климате, имеют особенности пигментно-
го комплекса [8–12, 20]. Наши исследования по-
казали, что растения разных типов растительно-
сти (лес, степь) в одном климатическом районе,
также существенно различаются по содержанию
пигментов (рис. 2, табл. 1). Различия в содержа-
нии пигментов в единице массы и в отношениях
форм пигментов свидетельствуют о том, что ос-
новным фактором, влияющим на растения в раз-
ных типах растительности, был уровень инсоля-
ции. По нашим данным, в среднем, под пологом
леса уровень освещения составлял 10–20% от
освещения в степном сообществе вследствие за-
тенения листовым пологом древесного яруса. В
связи с этим, в травяно-кустарничковом ярусе
доминировали растения, фотосинтетический ап-
парат которых адаптирован к условиям затене-
ния. В степном сообществе, напротив, пигмент-
ный комплекс растений приспособлен к высокой
инсоляции.

В наших исследованиях лесные растения име-
ли меньшую толщину и плотность листа и при
этом большее содержание хлорофиллов и кароти-
ноидов в единице массы листа по сравнению со
степными видами (табл. 2, рис. 2). Обнаруженные
особенности лесных растений полностью соот-
ветствуют представлениям об адаптации листьев
растений к затенению [21]. Так, для средиземно-
морских кустарников было показано, что содер-
жание каротиноидов и хлорофиллов в расчете на
единицу массы листа было больше в условиях за-
тенения из-за более низкой LMA растений и не
зависело от сезона года [4]. Такие же закономер-
ности были обнаружены при сравнении большо-
го набора видов степных и лесных растений из
разных климатических зон [8, 20]. Таким обра-
зом, выявленные различия между степными и
лесными растениями в параметрах листьев и со-

держании фотосинтетических пигментов демон-
стрируют механизмы адаптации растений к усло-
виям произрастания.

Содержание пигментов в единице площади
листа характеризует способность листовой по-
верхности поглощать солнечную энергию. Не-
смотря на низкую концентрацию хлорофиллов в
единице массы листа у степных растений, благо-
даря вдвое большим значениям толщины и плот-
ности листа, было сходным с лесными растения-
ми содержание хлорофиллов в единице площади
листа – 3–4 мг/дм2 которое, в целом, мало изме-
нялось в течение вегетационного сезона (рис. 2).
Учитывая, что оба сообщества находились в од-
ном климатическом районе с одинаковым уров-
нем общей инсоляции, мы можем предположить,
что таким образом растения отвечают на макси-
мально возможную в данном районе интенсив-
ность освещения. Лесные растения также подвер-
жены действию высокой инсоляции в лесу вслед-
ствие попадания солнечных бликов максимальной
для данной широты интенсивности в период ко-
лебаний интенсивности радиации, который со-
ставляет 1–10 мин [22]. Солнечные пятна имеют
большое значение для растений подлеска, свя-
занное с эффективностью пост-иллюминацион-
ной ассимиляции СО2 [23]. Они могут существен-
но улучшать углеродный баланс и рост растений в
нижних ярусах лесного сообщества. Ранее, при
исследовании кустарника Caragana bungei Ledeb.,
обитающего в контрастных условиях освещения в
Монголии – на открытом месте и под пологом
лиственничного леса, также было показано, что
лесные и степные растения не различались по со-
держанию хлорофиллов в единице площади листа
[24]. Ту же закономерность демонстрировали рас-
тения типичных и лесных саванн, произрастаю-
щие в условиях разного освещения [25]. Мы пред-
полагаем, что содержание хлорофиллов в едини-
це площади листа растений зависит от общего
радиационного режима данной местности и, воз-
можно, связано с географической широтой.

В отличие от хлорофиллов, содержание каро-
тиноидов в единице площади листа, одной из
функций которых является защита хлорофиллов
от фотоокисления, может зависеть от суммарной
интенсивности света, падающей на лист, а не от
максимальной интенсивности света. В связи с
тем, что под пологом леса суммарное освещение в
несколько раз меньше, чем на открытых степных
участках, содержание каротиноидов в единице
площади листа у лесных растений меньше (рис. 2).

В растениях постоянно происходит распад и
синтез молекул хлорофиллов и каротиноидов,
что делает возможной акклимацию пигментного
комплекса к текущим условиям. Обнаруженные
нами различия между степными и лесными рас-
тениями по общему содержанию хлорофиллов и
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каротиноидов в единице массы листа сохраня-
лись на протяжении всего периода измерений и не
имели существенной сезонной динамики (рис. 2).
Однако другие показатели пигментного аппарата
проявляли сезонные колебания. При этом расте-
ния изученных сообществ различались по ампли-
туде сезонных изменений. В степном сообществе,
в отличие от лесного, была обнаружена более вы-
сокая изменчивость параметров пигментного ком-
плекса в течение сезона (рис. 2, 3). Ранее также бы-
ло показано, что фенотипическая пластичность
листовых параметров у светолюбивых видов была
выше, чем у теневыносливых растений [21].

Наиболее сильные сезонные изменения про-
исходили в содержании хлорофилла b и кароти-
ноидов в единице площади и в соотношении
форм пигментов. Поскольку хлорофилл b и каро-
тиноиды входят в состав светособирающих ком-
плексов пигментных систем [25–28], можно сде-
лать вывод, что у степных растений в большей
степени, чем у лесных, в течение сезона изменя-
ется структура и функционирование фотосинте-
тических единиц. Если в раннелетний и поздне-
летний периоды отношения Chl a/b и Chl/Car в
степи и в лесу были одинаковыми (рис. 2), то при
наступлении периода активной вегетации (с кон-
ца июня до начала августа) у степных растений
снижалась доля антенного хлорофилла b, а доля
защитных пигментов – каротиноидов – увеличи-
валась. Вероятно, у растений открытых степных
сообществ регуляция структуры и функции све-
тособирающих комплексов в фотосинтетических
единицах необходима для настройки фотосинте-
тического аппарата к более сильным колебаниям
освещения. Известно, что в течение сезона, в за-
висимости от погодных условий, изменяется как
общая интенсивность солнечного света, так и его
состав – количество прямого и диффузного сол-
нечного света (рис. 1). Кроме того, известно, что
в рассеянной радиации выше доля синих лучей,
чем в прямой [22, 29]. Проведенный нами корре-
ляционный анализ показал, что у степных расте-
ний содержание и соотношение пигментов зави-
село от количества диффузного света. При увели-
чении количества диффузной радиации в начале
и в конце сезона уменьшалась доля каротиноидов
и увеличивалась доля Chl b. Известно, что Chl b
более эффективен при улавливании коротковол-
нового света в диапазоне 425–475 нм и больше
подходит для поглощения диффузного солнечного
излучения [29], тогда как одной из функций каро-
тиноидов является фотопротекция хлорофиллов
от избытка энергии, которая поступает преиму-
щественно в виде прямого солнечного света [6,
12, 29]. В отличие от степных растений, в лесу рас-
тения травяно-кустарничкового яруса постоянно
находятся в условиях сильного затенения и не ис-
пытывают сильных сезонных изменений в осве-
щении. В связи с этим, лесные растения, приспо-

собленные к недостатку освещения, имеют более
стабильные показатели пигментного комплекса в
течение сезона.

По большинству изученных параметров, меж-
видовое варьирование внутри каждого сообще-
ства было больше, чем внутривидовые изменения
в течение сезона, за исключением содержания
хлорофилла b и отношений Chl a/b и Chl/Сar у
степных растений (табл. 3, рис. 3). Этот факт мо-
жет свидетельствовать о высокой видоспецифич-
ности содержания фотосинтетических пигментов
в единице площади и массы листа. При этом мы
обнаружили более высокие межвидовые разли-
чия в структурных параметрах листьев и содержа-
нии хлорофиллов и каротиноидов у лесных расте-
ний по сравнению со степными (рис. 2). Сравнение
межвидовой вариабельности измеренных пара-
метров показало, что в лесу уровень варьирова-
ния по этим показателям был в 1.2–2 раза выше
(табл. 3). Основной причиной высокого межви-
дового варьирования содержания пигментов у
лесных растений являлось разнообразие струк-
турно-функциональных типов листьев, а именно
30% лесных видов обладали толстыми долгоживу-
щими зимнезелеными листьями, тогда как летне-
зеленые лесные растения имели тонкие листья.
Например, у вечнозеленого кустарничка Chi-
maphila umbellata были наиболее толстые и плот-
ные листья и высокие значения содержания хлоро-
филлов и каротиноидов в единице площади листа.
Исключение этого вида из статистического ана-
лиза снижало уровень вариабельности содержа-
ния пигментов в единице площади у лесных ви-
дов, который в этом случае был сравним с варьи-
рованием в степном сообществе (табл. 3). Тем не
менее, несмотря на высокий уровень межвидово-
го варьирования в лесном сообществе, различия
между лесными и степными видами по содержа-
нию пигментов оставались значимыми в течение
всего вегетационного сезона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, анализ сезонных изменений

выявил стабильность показателей пигментного
комплекса растений в течение периода активной
вегетации района исследований – с середины
июня до начала августа – как на уровне видов, так
и на уровне сообществ. При этом степные и лес-
ные растения существенно различались по содер-
жанию хлорофиллов и каротиноидов в единице
массы листа и соотношению форм пигментов.
Большая концентрация пигментов в единице
массы листа и большая доля хлорофилла b у лес-
ных растений являлись признаками адаптации к
условиям затенения. Несмотря на это, большая
толщина и плотность листьев степных растений
приводила к таким же значениям содержания фо-
тосинтетических пигментов в единице площади



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 67  № 3  2020

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА СОДЕРЖАНИЯ ХЛОРОФИЛЛОВ 287

листа, как у лесных растений. Поскольку содер-
жание хлорофилла в единице площади листовой
поверхности характеризует потенциальную спо-
собность листа к перехвату солнечной энергии, то
этот показатель зависит от общего радиационно-
го режима данной местности и, возможно, связан
с географической широтой. Качественный состав
солнечного света также может оказывать влияние
на формирование пигментного комплекса расте-
ний, в частности на структуру светособирающего
комплекса. Об этом свидетельствует связь изме-
нения соотношения форм пигментов Chl a/b и
Chl/Car у степных растений в течение сезона с ко-
личеством диффузной радиации. Лесные расте-
ния характеризовались стабильностью этих пока-
зателей в связи с более стабильными условиями
освещения под пологом леса. Если для степных
растений была характерна повышенная внутри-
видовая вариабельность в течение сезона по соот-
ношению пигментов и других показателей пиг-
ментного комплекса, то у лесных растений силь-
нее варьировал структурный показатель листа –
LMA. В целом, внутривидовые изменения в тече-
ние сезона были наиболее выражены у степных
растений, в то время как в лесном сообществе бо-
лее сильным было межвидовое варьирование па-
раметров пигментного комплекса, связанное с
наличием видов с толстыми зимнезелеными ли-
стьями. Таким образом, полученные нами данные
свидетельствуют о разных способах настройки
пигментного комплекса степных и лесных расте-
ний к климатическим и погодным условиям.
В целом, содержание хлорофиллов в единице
площади листа характеризует адаптацию растений
к климатическим условиям данного географиче-
ского района, тогда как концентрация пигментов
в единице массы листа демонстрирует приспособ-
ление к локальным условиям освещения (лес,
степь), а изменения соотношения пигментов све-
тособирающего комплекса – акклимацию фото-
синтетического аппарата к меняющимся услови-
ям вегетационного сезона.

Работа выполнена в рамках бюджетной темы
Ботанического сада Уральского отделения Рос-
сийской академии наук, поддержанной Россий-
ским федеральным бюджетом.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
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бо исследований с участием людей или животных
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