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Цель работы – установление закономерностей и проведение сравнительного анализа сезонных изме-
нений содержания хлорофиллов и каротиноидов в хвое молодых деревьев сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris L.), произрастающих на разном удалении от факела сжигания нефтяного газа, в зоне создава-
емого им теплового поля на территории Ханты-Мансийского автономного округа (Югры), в течение
периода “осень–зима–весна”. В ходе исследований проведена верификация двух гипотез: (1) тепло-
вое поле факела сжигания нефтяного газа, имитирующее действие потепления климата на растения,
влияет на состояние пигментного комплекса фотосинтетического аппарата (ФСА) хвои сосны обык-
новенной; (2) трансформация пигментного комплекса ФСА хвои в течение периода “осень–зима–
весна” чувствительна к долговременному повышению температуры среды на 1–2°С. В сезонных дина-
миках отдельных показателей ФСА в течение зимы наблюдаются максимумы и минимумы, объясня-
емые регуляцией содержания хлорофиллов и каротиноидов при изменении температуры воздуха. Се-
зонные изменения этих показателей у деревьев, произрастающих в условиях с отличающимся темпе-
ратурным режимом, не совпадают. Их закономерности свидетельствуют о последовательном
изменении глубины зимней трансформации структурно-функционального состояния ФСА хвои на
разном удалении от факела. Активность ФСА хвои в течение всего изучаемого периода была выше
вблизи факела и уменьшалась по мере удаления от него. В осенне-зимний период, когда для хвои ха-
рактерно уменьшение содержания хлорофилла, это снижение наименьшее вблизи факела (секция I),
где температура выше фоновой на 1–2°С, среднее – на среднем расстоянии от факела (секция III) и
наибольшее – на максимальном удалении от факела (секция VII). При этом соотношение содержания
хлорофиллов a и b в хвое деревьев на секции I стабильно ниже, чем на секции VII. Это указывает на то,
что в хлоропластах хвои деревьев, расположенных в секции I, количество светособирающих комплек-
сов больше количества фотосистем. Величина отношения общего содержания хлорофиллов a и b к со-
держанию каротиноидов в хвое деревьев вблизи факела выше, чем на секциях III и VII, а также имеет
в сезонной динамике два достоверных максимума, что объясняется повышенной сохранностью пула
зеленых пигментов. Отличия сезонных изменений содержания хлорофиллов и каротиноидов в хвое и
корреляционных связей данных показателей с температурой воздуха указывают на различие механиз-
мов их регуляции. Количество хлорофиллов определяется балансом процессов распада и синтеза, ре-
зультат которого зависит от влияния факторов среды на скорость синтеза хлорофиллов и реализацию
защитных функций каротиноидами. Последние дополнительно синтезируются в фотосинтезирующих
клетках в осенне-зимний период, обеспечивая увеличение степени защищенности хлорофиллов от
фотодеструкции с осени до конца весны.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, хлорофилл, каротиноиды, влияние температуры, влияние измене-
ний климата, сезонные изменения пигментного аппарата хвои
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ВВЕДЕНИЕ
Сезонная динамика структурно-функциональ-

ной организации пигментного аппарата (ПА) хло-

ропластов листьев является проявлением адаптации
фотосинтетического аппарата (ФСА) к действию
изменяющихся условий среды. Актуальность ее изу-

Сокращения: Кар – содержание каротиноидов; ПА – пигментный аппарат; ФСА – фотосинтетический аппарат; Хл a – со-
держание хлорофилла a; Хл b – содержание хлорофилла b; Хл (a + b) – суммарное содержание хлорофиллов a и b.
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чения определяется недостаточной исследованно-
стью механизмов сезонной трансформации ФСА,
в том числе на уровне первичных фотосинтетиче-
ских реакций преобразования энергии. Изучение
этих процессов у вечнозеленых растений, произ-
растающих в климатических зонах с холодной
зимой, позволило установить ряд основных за-
кономерностей. В годичном цикле выделяют два
основных этапа: уменьшение содержания хлоро-
филлов a и b (Хл a и Хл b) в осенне-зимний пери-
од и восстановление их пулов в начале активной
вегетации весной и летом [1–4]. На Среднем Урале
максимальное содержание хлорофиллов в двухлет-
ней хвое молодых деревьев сосны обыкновенной
(Pinus sylvestris L.) приходится на летний период,
снижается в сентябре–феврале, продолжает
уменьшаться в марте–апреле и восстанавливает-
ся в мае [1]. Следует отметить, что в северных ши-
ротах в структуре ПА наблюдается преобладание
количества хлорофиллов в ССК по сравнению с
фотосистемами [4, 5], свидетельствующее о высо-
кой светопоглощающей способности хвои, поз-
воляющей компенсировать низкий уровень на-
копления зеленых пигментов в этих условиях.

Содержание каротиноидов (Кар) в хвое от-
дельных видов ели, пихты и сосны обыкновенной
возрастает зимой и уменьшается весной [2, 4–8].
При этом с наступлением зимы у большинства
видов хвойных наблюдается уменьшение отно-
шения суммарного содержания хлорофиллов к
Кар, которое объясняется защитной функцией ка-
ротиноидов. Они предохраняют ассимиляционный
аппарат от фотодинамического разрушения в усло-
виях низких температур за счет тушения синглетно-
го кислорода, поглощения и рассеивания энергии
возбуждения молекул хлорофиллов и стабилизации
физического состояния мембран и белков антенных
комплексов [9, 10]. Роль каротиноидов, по-видимо-
му, возрастает в условиях снижения интенсивности
физиолого-биохимических процессов в клетках
хвои при низких температурах. У хвойных видов
растений основным механизмом фотозащиты в
зимне-весенний период является зеаксантин-зави-
симая тепловая диссипация энергии возбуждения в
реакционных центрах ФС II [2, 11].

Качественные и количественные изменения
ПА хлоропластов хвои при переходе в зимнее со-
стояние сопровождаются рядом структурных пере-
строек в клетках фотосинтетических тканей. В них
происходят последовательный распад гранальной
структуры и уменьшение числа тилакоидов в хлоро-
пластах, уменьшение объема и дробление вакуолей,
перераспределение пластид внутри клетки и транс-
формация мембранных структур [12–14]. В клетках
мезофилла хвои ели сибирской (Picea obovata
Ledeb.) и ели колючей (Picea pungens Engelm.) ис-
чезают зерна крахмала, а также изменяются фор-
ма и локализация хлоропластов [15]. Зимние
условия приводят к ингибированию фотохимиче-

ской активности ФС II, подавлению нецикличе-
ского электронного транспорта в хлоропластах
[16, 17], частичному разрушению хлорофилл-бел-
ковых ССК [18] и изменению липидного состава
мембран хлоропластов [19, 20]. На фоне этих про-
цессов в хвое сосны обыкновенной наблюдаются
последовательные изменения температурной зави-
симости выхода флуоресценции Хл a при полно-
стью открытых реакционных центрах ФС II [1, 21],
величины миллисекундной компоненты флуорес-
ценции Хл a ФС II и параметров ее индукционных
кривых [22]. В условиях Среднего Урала снижение
фотохимической активности ФСА продолжается
на протяжении всего зимнего периода, а ее мини-
мальные значения наблюдаются в феврале.

Температурный режим относится к числу ос-
новных факторов среды, оказывающих влияние
на состояние ПА [23–25], а также на скорость де-
понирования углерода и продуктивность лесных
экосистем бореальной зоны. Глобальные измене-
ния климата в ряде регионов сопровождаются повы-
шением температуры среды на 1–2°С за несколько
десятков лет (https://unstats.un.org/sdgs/report/
2019/The-Sustainable-Development-Goals-Report-
2019.pdf). Скорость приращения среднегодовой
температуры воздуха на территории Российской
Федерации с 1976 по 2018 гг. составила 0.47°С за
10 лет [26]. При этом изучение влияния климати-
ческих изменений на реальные природные объек-
ты связано с преодолением значительных техни-
ческих и методических трудностей. Одним из
перспективных методических подходов к изуче-
нию влияния потепления климата на растения
является исследование состояния деревьев, про-
израстающих в максимально приближенных к
естественным условиях среды, модифицирован-
ных тепловым полем длительно функционирую-
щего факела сжигания нефтяного газа [27]. Прове-
дение наблюдений в зоне теплового воздействия
факела позволяет исследовать комплекс адапта-
ционных реакций, происходящих в ФСА листьев
растений при повышении температуры среды.

При планировании наших исследований было
выдвинуто две рабочие гипотезы: (1) тепловое поле
факела сжигания нефтяного газа, имитирующее
действие потепления климата на растения, влияет
на состояние пигментного комплекса ФСА хвои
сосны обыкновенной (одного из основных лесо-
образующих видов северо-таежной подзоны та-
ежной зоны); (2) трансформация состояния пиг-
ментного комплекса ФСА хвои в течение периода
“осень–зима–весна” чувствительна к долговре-
менному повышению температуры среды на 1–
2°С. Подтверждением гипотезы 1 будет являться
несовпадение сезонных динамик показателей со-
стояния пигментного комплекса ФСА хвои дере-
вьев сосны обыкновенной, произрастающих в
условиях с отличающимся температурным режи-
мом (на разном удалении от факела). При этом на
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наибольшем расстоянии от факела температура
среды соответствует фоновой. Гипотеза 2 будет под-
тверждена, если закономерности изучаемых сезон-
ных динамик будут свидетельствовать о последова-
тельном изменении глубины зимней трансформа-
ции структурно-функционального состояния ФСА
хвои на разном удалении от факела. В соответствии
с вышеприведенными гипотезами, цель работы –
установить закономерности и провести сравни-
тельный анализ сезонных изменений содержания
хлорофиллов и каротиноидов в хвое деревьев сос-
ны обыкновенной, произрастающих на разном
удалении от факела сжигания нефтяного газа в
зоне создаваемого им теплового поля, в течение
периода “осень–зима–весна”.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили на территории По-
качевского участкового лесничества Мегионско-
го лесничества Ханты-Мансийского автономного
округа – Югры. Климат Ханты-Мансийского ре-
гиона континентальный. За последние 10 лет в
районе исследований среднегодовая температу-
ра воздуха составляла –3.6°C. Самым холодным
месяцем является январь (средняя температура
–22°C), а самым теплым – июль (средняя темпе-
ратура +16.9°C). При этом в течение зимнего пе-
риода наблюдаются значительные изменения

усредненных по декадам среднесуточных темпе-
ратур (рис. 1). Безморозный период составляет
98 дней, а вегетационный – 131 день. Среднегодо-
вое количество осадков – 492 мм с максимумом в
июле–сентябре (239 мм). Продолжительность со-
хранения снежного покрова составляет 201 день,
а его максимальная высота (77–85 см) наблюдает-
ся в третьей декаде марта.

Объектом исследований являлись молодняки
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), в кото-
рых вблизи газового факела четвертой дожимной
насосной станции Покачевского месторождения
нефти по стандартной методике была заложена
постоянная пробная площадь. Древостой есте-
ственного возобновления произрастает на участ-
ке вырубленного спелого сосняка. На пробной
площади выделено семь секций (I–VII) шириной
10 м и длиной 60 м каждая, которые располагают-
ся перпендикулярно радиусу к факелу. Ближние
границы секций I, III и VII находятся на расстоя-
нии 70 м, 90 м и 130 м от факела соответственно.
Тип леса – сосняк лишайниковый, древостой од-
ноярусный, чистый 10С, возраст 12–15 лет, III–
IV классов бонитета, густота – 2900–6400 шт/га,
средние диаметры и высоты отличаются на раз-
ных секциях (2.5–5.6 см и 1.3–2.3 м соответствен-
но) [27].

Температура среды на секции VII соответствует
фоновой. Разность температур воздуха в тепловом

Рис. 1. Средние за декаду температуры воздуха в период проведения исследований по данным метеостанции г. Ханты-
Мансийска (Погодные сервисы: архив погоды, http://pogoda-service.ru).
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поле факела между секциями I и VII на высоте 1.3 м
от уровня земли составляет до 1.5°C, а почвы – до
6°C [28]. Приведенные значения характерны для
общей конфигурации теплового поля. В связи с
мозаичностью микрорельефа и неоднородностью
растительности в пределах секции, температура
на разных участках не одинакова и изменяется в
течение суток и всего вегетационного периода.
Тенденция к увеличению температуры с прибли-
жением к факелу достоверна, поэтому влияние
теплового поля изучалось с помощью закладки
секций, расположенных на различном расстоя-
нии от него.

В исследованиях ПА использовали хвою
предыдущего года формирования. В период с
15.08.2004 г. по 30.05.2005 г. образцы хвои отбира-
ли 1–2 раза в месяц на высоте 1.5 м с боковых вет-
вей обращенной к факелу средней части кроны
пяти модельных (средних по диаметру и высоте)
деревьев на секциях I, III и VII. Образцы хранили
в течение 24–26 ч в термостате при температуре,
соответствующей температуре воздуха в момент
сбора. С целью уменьшения неизбежного, ввиду
большого объема собираемого материала, влия-
ния дефолиации на состояние остающейся хвои,
образцы отбирали равномерно из разных частей
побегов. Для анализов использовали метод сред-
ней пробы. Каждое измерение проводили в трех
биологических повторностях. Пигменты экстра-
гировали ацетоном (80%) из гомогената хвои при
температуре 4–6°C. Содержание пигментов опре-
деляли с помощью измерения оптической плот-
ности фильтрованных экстрактов на спектрофо-
тометре СФ-46 (“ЛОМО”, Россия) при длинах
волн 470, 646.8 и 663.2 нм [29], а их количество
оценивали пересчетом на массу абсолютно сухой
хвои. Для оценки соотношения количеств ССК и
ФС I и ФС II хлоропластов использовали отноше-
ние Хл a/Хл b, а при изучении особенностей строе-
ния ПА – отношение суммарного содержания хло-
рофиллов (Хл (a + b)) к Кар (Хл (a + b)/Кар).

Статистический анализ полученных данных
проводили с помощью стандартных пакетов при-
кладных программ Statistica 8.0 (StatSoft Inc., 2007)
и Excel (Microsoft, 2007). Использовали корреляци-
онный и регрессионный анализы. На графиках ди-
намик измеренных и расчетных показателей приве-
дены средние величины и стандартные ошибки.
При корреляционном анализе сезонных динамик
изменения параметров пигментного комплекса с
изменением температуры приземного воздуха ис-
пользовали значения средних декадных темпера-
тур, а при отборе проб в начале декады – данные
о температуре за предшествующую декаду.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ сезонных изменений Хл a в хвое (рис. 2)

позволяет выделить три основных этапа. На пер-

вом (середина августа – середина сентября) вели-
чина показателя максимальна, затем в конце сен-
тября она резко уменьшается и наступает второй
этап, который продолжается до первой декады
мая. В этот период значение Хл a минимально, от-
носительно стабильно и совпадает на секциях III и
VII, а на секции I достоверно возрастает и прояв-
ляет два максимума – в ноябре и феврале, кото-
рые по величине не достигают летних значений.
В конце мая наступает следующий (третий) этап,
на котором Хл а в хвое возрастает до значений ав-
густа на секции I, а на секциях III и VII наблюда-
ется тенденция к его восстановлению до летних
величин. Относительное сходство сезонных дина-
мик Хл a у деревьев на разных секциях, несмотря
на отличия абсолютных величин, подтверждается
высокими значениями их парных корреляций (r =
= 0.74–0.81, P < 0.05). При этом сезонные измене-
ния Хл a на всех секциях коррелируют с динами-
кой температур воздуха (r = 0.58–0.67, P < 0.05).

Сезонные изменения Хл b в хвое (рис. 3) в це-
лом аналогичны наблюдаемым динамикам Хл a
по срокам наступления этапов и основным зако-
номерностям. Величина этого показателя в тече-
ние всего периода исследований, как правило,
выше на секции I, минимальна на секции VII и
имеет промежуточные (или совпадающие с сек-
цией VII) значения на секции III. Кроме того, по
сравнению с Хл a, восстановление уровня Хл b на
секции I на втором этапе более полное и в периоды
зимних максимумов его значения совпадают с по-
казаниями августа. Промежуточное положение се-
зонных изменений показателя на секции III под-
тверждается результатами корреляционного ана-
лиза, согласно которым динамики на секциях I и
III достоверно не коррелируют, но существуют
связи между секциями I и VII (r = 0.59, P < 0.05), а
также III и VII (r = 0.67, P < 0.05). Следует отметить,
что величины корреляционной связи Хл b в хвое с
температурой воздуха на секциях I и III одинаковы
(r = 0.5, r = 0.45, P < 0.05) и несколько выше на сек-
ции VII (r = 0.69, P < 0.05).

Сезонные изменения величины отношения
Хл a/Хл b (рис. 4) также рассматриваются с выде-
лением трех этапов трансформации ФСА хвои,
при этом их общие закономерности на разных
секциях не совпадают. Наиболее плавно (с наи-
меньшими амплитудами варьирования) величи-
ны Хл a/Хл b изменяются на секции I, на которой
первый этап (август–середина сентября) характе-
ризуется периодом стабильности, сменяемым по-
нижением (до середины октября), после чего на-
ступает второй этап, когда уровень Хл a/Хл b в
хвое устойчиво низкий. В мае происходит его вос-
становление до летних значений (третий этап).
На секции VII значения показателя в течение все-
го периода исследований менее устойчивы при
общем слабом положительном линейном тренде.
Например, в период с 14 декабря по 10 января на-
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Рис. 2. Сезонная динамика Хл a в хвое Pinus sylvestris L. на секциях I (1), III (2) и VII (3).
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Рис. 3. Сезонная динамика Хл b в хвое Pinus sylvestris L. на секциях I (1), III (2) и VII (3).

0.42

0.36

0.34

0.40

0.38

0.32

0.30

0.26

0.28

0.24

0.22

0.20

0.18
15.08

28.08
11.10

22.11
07.0215.09

26.10
14.12

02.0328.09
09.11

10.01 11.04
22.03 11.05

30.05

1
2

3

С
од

ер
ж

ан
ие

 х
ло

ро
ф

ил
ла

 b
, м

г/
г 

су
хо

го
 в

ес
а

Дата измерения



320

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 3  2021

ШАВНИН и др.

блюдается резкое увеличение Хл a/Хл b в хвое (на
20% относительно величины в декабре). На сек-
ции III варьирование Хл a/Хл b выше, а линей-
ный тренд его значений отрицателен. В течение
зимы значения Хл a/Хл b, как правило, являются
промежуточными между соответствующими зна-
чениями для секций I и VII, а на третьем этапе в
мае наблюдается их восстановление до уровня ав-
густа. Следует отметить, что на относительно слабое
сходство сезонных динамик Хл a/Хл b в хвое дере-
вьев на разных секциях указывает отсутствие досто-
верных парных корреляционных связей между ни-
ми. При этом на ближней к факелу секции суще-
ствует достаточно высокая связь (r = 0.65, P < 0.05)
значений Хл a/Хл b с температурой воздуха, которая
значительно слабее на секциях III и VII (r = 0.43 и
0.3 соответственно, P < 0.05).

Величина Кар в хвое возрастает в сентябре
(рис. 5), затем этот показатель на секциях I и III
стабилизируется до начала февраля и сохраняется
до середины мая, после чего снижается в конце
мая до наблюдавшегося в августе уровня.

На секции VII Кар в хвое варьирует в течение
всей зимы, а в мае также наблюдается аналогич-
ное другим секциям снижение этого показателя.
В течение всего периода исследований величина
Кар в хвое на ближней к факелу секции I, как пра-
вило, выше, чем на фоновой секции VII. При этом
сезонная динамика показателя на секции VII кор-
релирует с секциями I и III (r = 0.71 и 0.64 соот-

ветственно; P < 0.05), однако парной кореляции
между секциями I и III не наблюдается. Следует
отметить также, что величина Кар в хвое не кор-
релирует с температурой воздуха ни на одной из
секций.

В сезонных динамиках отношения Хл (a + b)/Кар
в хвое (рис. 6) явно выделяются три характерных,
как и для Хл a и Хл b, этапа (снижение–относи-
тельная стабилизация–возрастание). При этом
величина данного показателя на всех секциях
значительно уменьшается в течение августа–сен-
тября, после чего сохраняется на относительно
стабильном низком уровне до первой декады мая,
а в конце мая проявляет тенденцию к восстановле-
нию до значений августа. Следует отметить, что на
ближней к факелу секции I наблюдались периоды
достоверного возрастания величины Хл (a + b)/Кар
в хвое в ноябре и феврале, обусловленные отно-
сительным увеличением Хл b на фоне стабильных
значений размеров пула каротиноидов. На секци-
ях III и VII Хл (a + b)/Кар в течение зимы варьи-
руют незначительно. Минимальные значения
этого показателя достигаются на всех секциях в
начале мая. Особо следует отметить высокие зна-
чения линейных парных корреляций сезонных
динамик этой характеристики ФСА на всех трех
секциях I, III и VII (r = 0.91–0.96, P < 0.05), а так-
же их достоверную связь с температурой воздуха
(r = 0.6, 0.69 и 0.66 соответственно; P < 0.05).

Рис. 4. Сезонная динамика отношения Хл a/Хл b в хвое Pinus sylvestris L. на секциях I (1), III (2) и VII (3).
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Рис. 5. Сезонная динамика Кар в хвое Pinus sylvestris L. на секциях I (1), III (2) и VII (3).
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Рис. 6. Сезонная динамика отношения Хл (a + b)/Кар в хвое Pinus sylvestris L. на секциях I (1), III (2) и VII (3).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ сезонных изменений Хл a и Хл b в хвое
сосны в изучавшийся период показал, что их об-
щая направленность одинакова на всех секциях
(уровень значений максимален в последний ме-
сяц лета и минимален зимой) и соответствует из-
вестной [1]. Частичное восстановление величин
Хл a и Хл b происходит в конце мая и наиболее
выражено вблизи факела на секции I. При этом
наиболее высокое содержание хлорофиллов со-
ответствует активному состоянию ФСА хвои на
завершающем этапе вегетации и в начале сезона
роста следующего года. Осенью происходит зако-
номерное снижение содержания хлорофиллов в
хвое, связанное с наступлением низких темпера-
тур, переходом к зимнему состоянию и торможе-
нием биохимических процессов. Выход из зимне-
го покоя начинается весной после локального
минимума в конце марта.

Совокупность известных сведений о последо-
вательных сезонных изменениях ПА хвои, струк-
турных перестройках ФСА на уровне клеток и
хлоропластов, а также о трансформации флуорес-
центных характеристик Хл a в осенне-зимний пе-
риод указывает на возможность существования в
хвое вечнозеленых растений при низких темпера-
турах активных адаптационных процессов, вклю-
чая биосинтез отдельных пигментов. Следует от-
метить, что уровень значений зимних температур
в районе исследований не постоянен (в отдель-
ные месяцы средняя температура изменяется на
10–15°C и более), что является, по-видимому,
фактором, способным влиять на общее состояние
ФСА. На это указывают факты наличия корреля-
ционных связей сезонных динамик большинства
показателей состояния ПА хвои с температурой
среды, а также существование локальных по вре-
мени увеличений и уменьшений значений этих
показателей, в том числе в середине зимы. Содер-
жание зеленых пигментов в хвое сосны вблизи
факела (секция I) в среднем выше в течение всего
изучаемого периода и с удалением от него умень-
шается. Данная закономерность является одним
из основных подтверждений первой гипотезы.
Кроме того, на секции I зимой наблюдается ста-
тистически значимое частичное восстановление
пулов Хл a и Хл b в хвое. Это свидетельствует о по-
вышенной активности ФСА хвои на секции I по
сравнению с другими, и, соответственно, о суще-
ственном влиянии факела на состояние ПА. Наи-
большие величины Хл b в хвое на секции I, наи-
меньшие на секции VII и промежуточные на сек-
ции III в зимний период свидетельствуют о том,
что, во-первых, влияние факела распространяется
на расстояние не менее 100 м, и, во-вторых, что это
влияние на секции III меньше, чем на секции I.
Наличие нескольких подъемов и спадов на кри-
вых сезонных динамик содержания Хл a и Хл b в

хвое на секции I, а также достоверных, но менее
выраженных изменений этих показателей на сек-
циях III и VII зимой, указывает на продолжение в
этот период процессов сезонной трансформации
состояния ПА хлоропластов.

На удаленных от факела секциях средний уро-
вень величин отношения Хл a/Хл b в хвое выше,
чем на ближней к нему секции. Сезонные дина-
мики этого показателя указывают на уменьшение
в хлоропластах относительного количества ССК
по сравнению с количеством ФС I и ФС II зимой.
Данный эффект наиболее выражен на фоновой
секции и наименее – вблизи факела. На секции I
Хл a/Хл b в хвое зимой устойчиво низкое, в том
числе за счет частичного восстановления пула
Хл b, обеспечивающего более высокий уровень
количества ССК. Таким образом, на фоне общей
зимней депрессии ПА хвои, степень его деградации
максимальная за пределами зоны влияния теплово-
го поля факела на секции VII, наименьшая – на сек-
ции I, а на секции III – промежуточная. Причем на
всех секциях соотношение количеств ССК и фо-
тосистем регулируется преимущественно за счет
изменения пула Хл b. Отличие величин парных
корреляций сезонных динамик хлорофиллов, на-
блюдаемых на отдельных секциях, подтверждает
несовпадение в изучаемый период параметров
адаптационных процессов в ФСА хвои на разном
удалении от факела.

Увеличение Кар в хвое зимой соответствует
известным данным, полученным в ряде исследо-
ваний состояния ПА вечнозеленых растений [30],
и объясняется участием каротиноидов в защите
молекул хлорофиллов от фотодеструкции в этот
период. Их роль особенно возрастает в условиях
снижения интенсивности физиолого-биохимиче-
ских процессов в клетках хвои при низких темпера-
турах. Следует отметить, что корреляционный ана-
лиз сезонных динамик содержания хлорофиллов
и Кар в хвое не выявил достоверной связи между
ними на всех секциях. Кроме того, в отличие от
Хл a и Хл b, не установлено корреляций Кар с
температурой среды. Эти факты указывают на от-
носительную независимость регуляции величин
пулов данных групп пигментов ФСА.

Сравнительно устойчивый повышенный уро-
вень Кар в хвое в период сентябрь–апрель наблюда-
ется только на ближних к факелу секциях, а на сек-
ции VII в сезонной динамике существуют отдельные
подъемы и спады. Эта особенность объясняется, по-
видимому, отличающимся от наблюдаемого на сек-
циях I и III характером проявления процесса регу-
ляции размеров каротиноидного комплекса на
фоновом участке, где влияние теплового поля фа-
кела отсутствует.

Уменьшение в осенне-зимний период Хл (a +
+ b)/Кар в хвое наблюдалось также другими иссле-
дователями [11]. Согласно полученным данным на-
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чало уменьшения этого параметра соответствует
снижению среднесуточной температуры в октябре
до значений ниже 5°C. Общее сходство сезонных
динамик этого показателя на разных секциях,
подтверждаемое высокой степенью их корреляции
между собой, свидетельствует о важности связанных
с соотношением Хл (a + b)/Кар адаптационных ме-
ханизмов для перехода ПА хлоропластов к зимнему
покою. В этом состоянии величина Хл (a + b)/Кар
составляет 2.4–2.8 и обеспечивает, по-видимому,
необходимую сохранность ФСА хвои на уровне пер-
вичных звеньев трансформации световой энергии.
Наличие локальных максимумов в ноябре и феврале
на секции I дополнительно подтверждает высказан-
ное выше утверждение о большей активности ФСА
хвои зимой вблизи факела. Эти относительные
максимумы возникают в результате увеличения
Хл a и Хл b (на фоне относительно стабильного
Кар), указывающего на смещение в эти месяцы
баланса процессов синтеза и распада хлорофил-
лов в сторону синтеза.

Результаты анализа особенностей сезонных
динамик содержания отдельных пигментов и их
соотношений указывают на непрерывность адап-
тационных реакций ФСА хвои в течение всего
осенне-зимнего периода и их зависимость от уда-
ления от факела, что доказывает справедливость
второй гипотезы. Кроме того, они позволяют вы-
делить ряд основных закономерностей трансфор-
мации ПА хлоропластов хвои сосны в течение
изучавшегося периода, а также высказать ряд
предположений о природе процессов и механиз-
мов, объясняющих эти закономерности. Сезон-
ное понижение температуры среды приводит к
замедлению, но не к полному прекращению фи-
зиолого-биохимических процессов, которое ха-
рактерно для состояния ФСА зимой. При этом в
результате фотоокисления хлорофиллов, снижа-
ется их содержание до определенного уровня, ко-
торый поддерживается за счет защитных функ-
ций комплекса каротиноидов, а также биосинте-
за отдельных пигментов. Величина соотношения
хлорофиллов ССК и фотосистем хлоропластов
варьирует при фоновых условиях среды вокруг
среднего значения, в том числе в условиях низких
температур, так как отражает работу систем кон-
троля содержания зеленых пигментов. Количе-
ство каротиноидов в ССК и ФС возрастает зимой,
что обеспечивает сохранение ПА на уровне, соот-
ветствующем минимально активному состоянию
ФСА хвои. Регуляция Кар происходит относи-
тельно независимо от содержания хлорофиллов,
однако она сопряжена, по-видимому, с поддер-
жанием в определенном диапазоне значений ве-
личины отношения Хл (a + b)/Кар. Влияние газо-
вого факела, в первую очередь связанное с повы-
шением температуры воздуха, обеспечивает более
высокую активность ПА хлоропластов за счет ре-
ализации возможностей адаптационного потен-

циала ФСА хвои, включая регуляцию размеров
пулов отдельных пигментов.

Анализ полученных результатов позволяет за-
ключить следующее. (1) Сезонная трансформа-
ция ПА хлоропластов хвои сосны обыкновенной,
наблюдаемая в период “конец лета–осень–зи-
ма–весна” связана с уменьшением температуры
среды ниже физиологического оптимума актив-
ной вегетации и представляет собой совокуп-
ность последовательно протекающих во времени
процессов адаптации ФСА хвои к изменению
условий среды. Многократность наблюдений в
изучаемый период позволяет дополнить извест-
ные сведения об особенностях изменений состо-
яния ПА. Также установлено наличие локальных
по времени максимумов и минимумов в сезонной
динамике его отдельных показателей в течение
зимы, связанное, по-видимому, с регуляцией со-
держания хлорофиллов и каротиноидов при из-
менении температуры среды.

(2) Тепловое поле факела влияет на протека-
ние адаптационных процессов, определяющих
закономерности сезонных динамик показателей
состояния ПА хвои деревьев сосны обыкновен-
ной на разном удалении от его источника. Его
действие приводит к изменениям сезонных дина-
мик всех изученных показателей состояния ФСА
хвои. Активность ФСА хвои в течение всего изу-
чаемого периода выше вблизи факела и уменьша-
ется по мере удаления от него. В осенне-зимний
период вблизи факела (секция I), где температура
выше фоновой на 1–2°С, снижение содержания
хлорофиллов меньше, чем на максимальном уда-
лении от него (секция VII). На среднем расстоя-
нии от факела (секция III) эти эффекты выраже-
ны слабее. При этом отношение Хл a/Хл b на сек-
ции I устойчиво ниже, чем на VII, что указывает на
увеличение соотношения количеств ССК и фото-
систем в хлоропластах. Величина Хл (a + b)/Кар на
секции I выше, чем на секциях III и VII и имеет
два достоверных максимума, что связано, по-ви-
димому, с повышенной сохранностью пула зеленых
пигментов за счет защиты хлорофиллов от фотоде-
струкции вблизи факела. Полученные в ходе иссле-
дований результаты подтверждают правильность
обеих выдвинутых рабочих гипотез.

(3) Отличие сезонных изменений содержания
хлорофиллов и Кар в хвое, а также наличие кор-
реляций сезонных динамик величин Хл a и Хл b с
температурой воздуха независимо от расстояния
до факела и отсутствие такой связи у пула Кар,
указывают на различие механизмов их регуляции.
При этом, по-видимому, количество хлорофил-
лов определяется балансом процессов распада и
синтеза, результат которого зависит от влияния
факторов среды, включая температуру, реализа-
ции защитных функций каротиноидами, скоро-
сти синтеза хлорофиллов и активности ФСА хвои
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в целом. Данный баланс определяет соотношение
количества хлорофиллов фотосистем и ССК в
хлоропластах, которое в фоновых условиях среды
варьирует относительно среднего уровня в тече-
ние года. При этом в осенне-зимний период в фо-
тосинтезирующих клетках дополнительно синте-
зируются каротиноиды, что увеличивает степень
защищенности хлорофиллов от фотодеструкции.
Регуляция Кар, по-видимому, осуществляется в
соответствии с величиной Хл (a + b)/Кар, которая
достигает минимума и поддерживается на низком
уровне в период с осени до конца весны.
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