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Изучали 16-летнюю культуру дуба черешчатого, в составе которой 57% деревьев инфицировано
мучнистой росой. Данные биохимического анализа показали значительные отличия устойчивых и
восприимчивых к мучнистой росе деревьев по синтезу в листьях вторичных метаболитов фенилпро-
паноидной структуры – флавонолов (ФЛ) и конденсированных танинов (КТ). В листьях восприим-
чивых деревьев синтезируется в среднем на 50–150% больше КТ и на 20–40% меньше ФЛ. Повы-
шенный уровень КТ, вероятно, не является токсичным для патогена, так как не останавливает раз-
растания мицелия на поверхности листовой пластины. Снижение уровня ФЛ в зоне листа,
покрытой мицелием, напротив, указывает на их вероятную токсичность. Изменение под влиянием
патогена пропорций синтезируемых в листьях КТ и ФЛ указывает на дестабилизацию вторичного
метаболизма восприимчивых к инфекции деревьев. Отмечено также, что средний диаметр деревьев
устойчивой группы на 7.2% ниже, чем группы восприимчивых к инфекции деревьев, что может
быть следствием снижения в них уровня ФЛ, известных как ингибиторы осевого транспорта аукси-
нов. Важным свойством ФЛ является их антиоксидантная активность, повышающая устойчивость
к действию УФ-Б-радиации, засухе, а также способность снижать повреждающее действие актив-
ных форм кислорода. Снижение уровня ФЛ в листьях восприимчивых к мучнистой росе деревьев
может влиять на их устойчивость к действию внешних факторов, приводя к более раннему элими-
нированию из состава насаждения.
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В настоящее время деградация и массовое
усыхание дубрав стали уже глобальным явлени-
ем, отмечены практически по всему ареалу мно-
гих видов дуба. В качестве одной из причин
ослабления насаждений дуба черешчатого рас-
сматривается патологический комплекс, в кото-
ром основное место занимают повреждения муч-
нистой росой (48.6% поражаемости) и бурой пят-
нистостью (13.6%) (Каплина, Селочник, 2015).
В работе, посвященной анализу влияния патоге-
нов и насекомых на лесные экосистемы, подчер-
кивается, что умеренная инфекция ведет к эли-
минации индивидуальных особей, в то время как
высокий ее уровень обеспечивает постоянный

падеж деревьев в течение многих лет (Dietze, Mat-
thes 2014). Влияние мучнистой росы на числен-
ность деревьев в насаждениях было отмечено при
сравнении числа инфицированных деревьев 200–
300-летнего насаждения и растущей на этой же
территории 50-летней культуры: численность де-
ревьев со степенью инфицирования 10–30% со-
ставила для 200–300-летних деревьев 25%, в то
время как в 50-летней культуре со степенью ин-
фицирования 30–60% отмечено 50% деревьев
(Полякова и др., 2014б).

Патоген мучнистой росы – Erysiphe al-
phythoides – является облигатным биотрофом,
который использует фотосинтаты растения для
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своего питания, не убивая его. Заметное сниже-
ние активности фотосинтеза отмечается уже при
инфицировании выше 30% поверхности листа, а
в молодых листьях (сеянцев или вторичных побе-
гов), инфицированных на уровне 50–75% теряет-
ся почти 50% ее активности. Несмотря на то, что
инфекция снижает активность фотосинтеза, од-
нозначного влияния на ростовые показатели де-
ревьев не установлено, так как чаще всего связь
между листовой инфекцией и продуктивностью
деревьев является нелинейной (Рар et al., 2014;
Bert et al., 2016).

Влияние мучнистой росы на биохимические
показатели листьев, а также на один из основных
ростовых параметров дерева – диаметр – изучали
на примере 16-летней культуры дуба черешчатого
(Quercus robur L.), в которой мучнистой росой ин-
фицировано 57% деревьев. Для более полного
анализа в листьях деревьев определяли содержа-
ние всех основных групп вторичных веществ
(Salminen et al., 2004), включая гидролизуемые,
конденсированные танины, гликозиды флавоно-
лов, свободный кверцетин. Определялось также
содержание белка. Основная цель работы – оце-
нить влияние мучнистой росы на участие разных
групп веществ в формировании устойчивости де-
ревьев дуба черешчатого к данной инфекции, а
также оценить состояние деревьев культуры по
одному из ростовых показателей – диаметру.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Культура дуба, созданная в 1998 г. на площади

2 га, произрастает в условиях Д3 Липецкого лес-
ничества Даниловского лесхоза (Харьковской об-
ласти), имеет состав 10Д со схемой посадки 4.5 ×
× 0.8 м. Деревья для анализа выбирались произ-
вольно в течение одного дня – 11.07.2014 г.
С каждого дерева отбирали 4–6 побегов нижнего
яруса южной экспозиции. Состояние дерева по
степени инфицирования листьев оценивали со-
гласно общепринятой методики – визуально оце-
нивая разрастание эпифитного мицелия. Образцы
побегов каждого дерева разделяли на группы –
1 – нулевая инфекция; 2 – слабая (до 10%); 3 –
умеренная (10–30%); 4 – средняя (30–50%); 5 –
сильная (50–75%); 6 – очень сильная (>75%).
(Рар et al., 2014). Наблюдалось также незначи-
тельное инфицирование листьев бурой пятнисто-
стью (Gloeosporium quercinum), единично сажи-
стым грибком (Apiosporum sp.). Для анализа отби-
рали по 4 листа с дерева, преимущественно
системные (неповрежденные), которые фикси-
ровали в кипящем этаноле и анализировали раз-
дельно.

В комплексе биохимических показателей опре-
деляли: содержание белка (Б) по реакции с ами-
до-черным, 615 нм (Бузун и др., 1982), гидролизу-
емых танинов (ГТ) (в сумме с эллаговыми тани-

нами), реактив Фолина-Дениса, 750 нм (Swain,
Hillis, 1959). Из фенилпропаноидных структур
определяли содержание низкомолекулярных ка-
техинов (К), построенных на их основе конден-
сированных танинов (КТ), ванилиновый реак-
тив, 500 нм (Julkunen-Tiitto, 1985), а также группу
флавоноловых гликозидов (ФЛ), реакция с ALCL3,
415 нм (Беликов, 1985) и свободного кверцетина
(Кв), 374 нм. Для более точного определения со-
держания некоторых групп веществ применили
последовательную экстракцию листьев 96%-м
(К, ФЛ, Кв) и 50%-м этанолом (КТ, ГТ). В первой
фракции (96% спирт) определяли содержание К.
Далее спирт упаривали до 1 мл, добавляли 5 мл
дистиллированной Н2О и обрабатывали 3 мл хло-
роформа. После разделения слоев в водно-спир-
товой фракции определяли содержание ФЛ, в
хлороформной фракции определяли содержание
свободного Кв. В извлечении 50%-го этанола
определяли содержание КТ и общую сумму фе-
нольных соединений (ФС) (Swain, Hillis, 1959).
Разницу между содержанием ФС в этой фракции
и КТ рассматривали как содержание гидролизуе-
мых танинов. Статистическая обработка данных
произведена в программе Exel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Учитывая неоднородность деревьев 16-летней
культуры в связи с инфицированием мучнистой
росой, данные биохимического анализа пред-
ставлены для двух групп деревьев – устойчивых к
инфекции (мицелиальный налет 0–5%) и вос-
приимчивых (10–80%) (табл. 1).

Данные табл. 1 показывают, что по содержа-
нию белка и ГТ обе группы деревьев практически
не отличаются. По содержанию суммы К и по-
строенных на их основе КТ, деревья, восприим-
чивые к инфекции, заметно превышали уровень
этих веществ в деревьях устойчивой группы. По
накоплению в листьях ФЛ, напротив, повышен-
ное содержание было характерно для деревьев
устойчивой группы. Коэффициенты вариации
указывают на относительно стабильные уровни
белка и ГТ (8–22%) в обеих группах, а также ФЛ и
Кв в листьях устойчивых деревьев (26–32%). Вы-
деляются структуры КТ, вариабельность которых
в обеих группах имеет высокие значения (CV =
= 43–54%). Данные табл. 1 позволяют также
отметить превышение на 7.2% диаметра воспри-
имчивых к инфекции деревьев по сравнению с
устойчивыми, а также повышенную вариабель-
ность по данному размерному признаку деревьев
восприимчивой группы. Оказалось также, что
среди инфицированных деревьев культуры толь-
ко 6 из 20-ти имели умеренную и среднюю ин-
фицированность листьев (10–30 и 30–50%), а
основная часть этой группы – 14 деревьев – ока-
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зались сильно и очень сильно инфицированны-
ми (50–70 и >75%).

Значительные биохимические отличия между
устойчивыми и восприимчивыми к мучнистой
росе деревьями могут указывать на то, что изме-
нение содержания вторичных веществ является
следствием индуцированного патогеном допол-
нительного синтеза таких компонентов, как КТ
(в сумме с К), и заметного снижения уровня ФЛ.
Уточнить характер влияния патогена на биохи-
мические показатели позволил анализ различных
зон листовой пластины восприимчивого к муч-
нистой росе дерева, так как гифы гриба распола-
гаются, как правило, вдоль центральной и боко-
вых жилок, а краевые зоны листа оказываются
свободными от инфекции. Содержание ФЛ и КТ
в разных зонах листовой пластины устойчивого и
восприимчивого к мучнистой росе деревьев пока-
зано в виде гистограммы на рис. 1 (анализировали
по 8 листьев каждого дерева).

Рис. 1 свидетельствует, что содержание ФЛ и
КТ в листьях устойчивого к патогену дерева явля-

ется практически одинаковым как в централь-
ной, так и периферической зонах. В листьях, ин-
фицированных мучнистой росой (рис. 1), в цен-
тральной зоне листа, покрытой гифами гриба,
содержание ФЛ падает на 16–40%, в то время как
содержание КТ увеличивается более чем в 2 раза.
Иными словами, под влиянием инфекции проис-
ходит смещение активности синтеза этих веществ
таким образом, что содержание ФЛ в централь-
ной зоне листа (покрытой мицелием) падает, но
увеличивается в свободной от инфекции перифе-
рической зоне. КТ, напротив, почти в 2 раза ак-
тивнее синтезируются в центральной (инфици-
рованной) зоне листа. Причем, повышенный
уровень КТ, как показал анализ, не является ток-
сичным для разрастающегося мицелия, что и со-
ставляет, видимо, причину того, что этот патоген
(относящийся к биотрофам) так активно поража-
ет насаждения дуба. В то же время ФЛ, вероятно,
токсичны для патогена, так как в инфицирован-
ной зоне листа наблюдается заметное снижение
их уровня. Анализ ГТ устойчивых и восприимчи-

Таблица 1. Биохимические показатели листьев устойчивых и восприимчивых к мучнистой росе деревьев 16-летней
культуры дуба черешчатого

Примечание: в числителе – содержание вещества в % воз-сух. веса; в знаменателе – коэффициент вариации признака, CV%;
* достоверность различий по Tst ≥ 2.0. В табл. 1–3: ГТ – гидролизуемые танины; КТ – сумма низкомолекулярных катехинов
и конденсированных танинов; ФЛ – гликозиды флавонолов; Кв – агликон кверцетин.

Группа деревьев Диаметр 
ствола, см

Содержание

белка ГТ КТ ФЛ Кв

Устойчивая (n = 15)

Восприимчивая (n = 20)

8.07 0.65
 31.4

+ 10.89 0.23
 8.1

+ 2.03 0.116
22.1
± 0.88 0.10* 

43.2
± 0.60 0.04

26.6
± 0.18 0.015*

32.6
±

8.65 0.77
 40.0

+ 10.96 0.30
1  2.3

± 2.12 0.1 
 22.3

± 1.36 0.16*
 54.5
± 0.53 0.05 

45.2
± 0.15 0.02*

57.1
±

Рис. 1. Содержание ФЛ и КТ в центральной и периферической зонах листовых пластин устойчивого к мучнистой росе
дерева (а) и восприимчивого к ней (б). 1 – центральная часть листа; 2 – периферическая. ФЛ – гликозиды флавоно-
лов; КТ – конденсированные танины.
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вых деревьев показал незначительное снижение
их содержания от центральной зоны к перифери-
ческой – на 15–18%.

Содержание белка достоверно оценить слож-
нее, так как при сильном инфицировании зона
листа, покрытая мицелием, может показать его
повышенный уровень. Поэтому определяли бе-
лок только в разных зонах листа устойчивого де-
рева. Анализ 12 листьев устойчивого дерева пока-
зал повышенное на 6.5% содержание белка в цен-
тральной зоне по сравнению с периферической,
что может быть причиной более активного инфи-
цирования именно центральной зоны листовой
пластины (Полякова и др., 2014а).

Отличие в поведении разных групп вторичных
веществ под влиянием инфекции – с одной сто-
роны, мало изменяющихся количественно белка
и ГТ, а с другой стороны, показывающих замет-
ный индуцированный синтез КТ и ФЛ достаточ-
но отчетливо проявляется при определении кор-
реляционной структуры этих признаков в листьях
здоровых и инфицированных мучнистой росой
деревьев культуры (рис. 2).

Рис. 2 показывает, что в группах деревьев, устой-
чивых к инфекции, наблюдается достоверная не-
гативная корреляция между содержанием, с од-

ной стороны белка и ГТ (–0.389) и с другой –
фенипропаноидных структур ФЛ-КТ (–0.407).
В группе восприимчивых к патогену деревьев на-
блюдается ослабление негативной корреляции
белка и ГТ до уровня –0.172 (недостоверное зна-
чение). Взаимосвязь веществ фенилпропаноид-
ной структуры в группе восприимчивых к патоге-
ну деревьев изменилась на позитивную (0.298),
что может определяться более активным (инду-
цированным) возрастанием уровня КТ в инфи-
цированных листьях, в которых первоначально
был более высокий уровень ФЛ.

Фенилпропаноидная группа веществ (КТ и ФЛ)
показывает близкие значения обоих показателей
для деревьев устойчивой группы, что отражается
достаточно сильной и негативной корреляцион-
ной связью (рис. 2в). Значительный разброс по-
казателей отмечается в листьях деревьев, воспри-
имчивых к инфекции (рис. 2г). По штриховым
линиям средних значений признаков отчетливо
проявляется смещение численных показателей
для КТ в сторону повышенных значений, а для
ФЛ в сторону пониженных.

Следует отметить, что наблюдаемые взаимо-
связи данных биохимических признаков не про-
сто отражают особенности их поведения в дере-

Рис. 2. Корреляции биохимических признаков в листьях устойчивых (15 особей) и восприимчивых (20 особей) к муч-
нистой росе деревьев. а, б – корреляции признаков “белок – гидролизуемые танины” (Б-ГТ); в, г – корреляции при-
знаков “конденсированные танины – флавонолы” (КТ-ФЛ). Штриховая линия – средние значения признаков. В ана-
лиз включены показатели четырех листьев каждого дерева.

2.5
3.0
3.5

2.0
1.5
1.0
0.5

0 5 10 15

(a)

Устойчивые

Ги
др

ол
из

ир
уе

м
ы

е 
та

ни
ны

, %

Белок, %

деревья
r = –0.389

2.5
3.0

4.0
3.5

2.0
1.5
1.0
0.5

0 5 10 15

(б)

Белок, %

Восприимчивые 
деревья

r = –0.172

1.0

1.2

0.8

0.6

0.4

0.2

0 1 2 3 4

(в)

Ф
ла

во
но

лы
, %

Конденсированные танины, %

r = –0.407

1.0
1.3
1.5

0.7
0.9

0.5
0.3
0.1

–0.1 0 1 2 3 4

(г)

Конденсированные танины, %

r = 0.298



132

ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2019

ПОЛЯКОВА, ЛИТВИНЕНКО

вьях данной 16-летней культуры, но находятся в
надежном соответствии с имеющимися в литера-
туре данными об особенностях биосинтеза этих
структур в растительном организме по шикимат-
ному пути образования аминокислоты фенилала-
нина и флавоноидов (Vogt, 2010).

Считается, что ГТ, синтезируемые на основе
галловой кислоты, берут начало от предшествен-
ника – дегидрошикимовой кислоты (Ossipov et al.,
2001), которая одновременно является предше-
ственником аминокислоты фенилаланина. Та-
ким образом, обнаруживаемая нами устойчивая
негативная корреляция между содержанием бел-
ка и ГТ во всех случаях анализа популяций сеян-
цев и взрослых деревьев дуба (Полякова и др.,
2014б), вероятно, является отражением конку-
ренции за общий биосинтетический предше-
ственник – аминокислоту фенилаланин – для
белка и галловой кислоты (ГТ). При этом харак-
терная для растений жесткая регуляция синтеза
белка (CV – 8–12%) оказывает, вероятно, неко-
торое стабилизирующее влияние и на вариа-
бельность группы ГТ, которая намного ниже,
чем фенилпропаноидных структур – согласно
данным табл. 1.

Фенилпропаноидные структуры – ФЛ и КТ,
согласно шикиматному пути биосинтеза, связа-
ны другим общим предшественником – дигидро-
кверцетином (Onkokesung et al., 2014). Борьба за
предшественника также определяет преимуще-
ственно негативную корреляцию между накопле-
нием этих структур в неповрежденном растении.
Однако значительная позитивная корреляция,
которую показывают инфицированные листья,
может указывать на то, что в данном случае про-
исходит не просто изменение пропорций, но и
перепрограммирование регуляторной активно-
сти синтеза этих веществ с негативного характера
корреляции (устойчивые деревья) на выражен-
ную позитивную (инфицированные). Это может
указывать на нарушение сбалансированности об-
разования этих структур под влиянием патогена
(Peters, Constabel, 2002).

Для того, чтобы оценить влияние сбалансиро-
ванности метаболизма данных структур на состо-
яние деревьев дуба как в плане устойчивости к
рассматриваемой инфекции, так и особенностей
их развития, сравнили показатели корреляции
признаков в листьях плюсовых и минусовых де-
ревьев культуры (табл. 2).

Данные т. 2 показывают, что наиболее высо-
кие коэффициенты корреляции связывают все
указанные группы компонентов в листьях плюсо-
вых деревьев, устойчивых к мучнистой росе. Это
может свидетельствовать о метаболической сба-
лансированности вторичных и первичных ве-
ществ в листьях деревьев, наиболее приспособ-
ленных и продуктивных в своей среде обитания.
Негативная корреляция устойчивых групп дере-
вьев для структур ФЛ-Кв ( агликон Кв и образо-
ванные на его основе гликозиды – ФЛ) подтвер-
ждается данными, полученными с помощью вы-
сокоэффективной жидкостной хроматографии
(ВЭЖХ) для Кв и построенных на его основе гли-
козидов ФЛ в листьях курильского чая (Андыше-
ва, Храмова, 2015).

Минусовая группа деревьев, согласно коэф-
фициентам корреляции, характеризуется отсут-
ствием сбалансированности групп белок – ГТ,
ФЛ-Кв и наличием позитивной корреляции
ФЛ-КТ даже среди устойчивых деревьев. Эти на-
рушения, вероятно, могут служить одной из при-
чин низкой ростовой активности деревьев мину-
совой группы.

Согласно данным табл. 2 показатели диаметра
устойчивых деревьев как плюсовой, так и мину-
совой групп оказались на 11.5 и 13%, соответ-
ственно, ниже по сравнению с диаметрами вос-
приимчивых к мучнистой росе деревьев тех же
групп. Согласно данным т. 1, в целом по культуре
восприимчивые деревья (20 особей) на 7.2% пре-
восходят группу устойчивых деревьев (15 особей)
по показателю среднего диаметра. Вполне воз-
можно, что инфицирование деревьев патогеном
каким-то образом влияет на их ростовую актив-
ность.

Таблица 2. Парные коэффициенты корреляции Пирсона биохимических показателей листьев плюсовых
и минусовых групп деревьев 16-летней культуры дуба

* Р ≥ 0.05, ** P ≥ 0.01. Примечание: обозначения те же, что в табл. 1 за исключением К – обозначает фракцию низкомолеку-
лярных катехинов; диаметр ствола деревьев плюсовой и минусовой групп дан в показателях среднего диаметра раздельно для
устойчивых и восприимчивых деревьев каждой группы.

Группа деревьев Белок-ГТ ФЛ-К К-Кв ФЛ-Кв Диаметр ствола, см

Плюсовая 
устойчивая –0.627** –0.898** 0.847** –0.735** 12.2 + 0.62
восприимчив. 0.122 –0.206 –0.448* 0.517* 13.6 + 0.64
Минусовая 
устойчивая –0.079 0.565* –0.015 –0.304 4.4 + 0.3
восприимчив. 0.074 –0.430* –0.163 0.245 5.0 + 0.32
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Структура популяции в показателях диаметра
может быть представлена на основе вариацион-
ного распределения признака. Вся выборка дере-
вьев была разбита на 4 группы: 1-я – диаметр <
< (  – 1σ) – (угнетенные деревья); 2-я – в диапа-
зоне (  – 1σ) – (подчиненные); 3-я – в диапазоне
(  + 1σ) – (кодоминантные); 4-я – значения >
> ( + 1σ) – (доминантные). Для наглядности де-
ревья объединили в две группы – кодоминантные +
+ доминантные и угнетенные + подчиненные и
оценили их биохимическое разнообразие в пара-
метрах показателей ФЛ и КТ (рис. 3).

Рис. 3 показывает, что наиболее сбалансиро-
ванное соотношение ФЛ и КТ характерно для
устойчивых деревьев кодоминантно-доминант-
ной группы (r = –0.851). Причем, наблюдаются
относительно близкие численные уровни обеих
групп веществ в большинстве деревьев. Наруше-
ние пропорций отчетливо проявляется в инфици-
рованных деревьях этой группы, т.к. заметно бо-
лее низкий уровень ФЛ показали 6 деревьев из 9,
а у 3 деревьев был уровень, сравнимый с устойчи-
выми деревьями. Аналогичное разнообразие от-
мечается и в отношении содержания КТ в вос-
приимчивых деревьях группы – при общем за-
метно более высоком содержании этих веществ
уровень их в двух деревьях оказался очень низким
(№№ 9, 24) или сравнимым с устойчивыми дере-
вьями (№ 6).

Еще более заметное разнообразие показывают
деревья угнетенно-подчиненной группы, как
устойчивые, так и восприимчивые. Даже среди
устойчивых деревьев группы при общем снижен-
ном содержании ФЛ и повышенном КТ наблюда-
ются самые разнообразные пропорции этих ве-
ществ. А именно: 5 деревьев из 9 показывают
соотношение ФЛ и КТ, характерное для устойчи-
вых деревьев (повышенный уровень ФЛ и пони-

x
x

x
x

женный КТ), а у 4 деревьев варианты соотноше-
ния ФЛ и КТ характерны для восприимчивых де-
ревьев. Т.е., даже среди устойчивых к инфекции
деревьев пониженной и низкой ростовой актив-
ности возможны различные биохимические ва-
рианты, что проявляется соответственно в пони-
женном коэффициенте корреляции между ФЛ и
КТ (r = –0.411). При этом можно отметить, что
встречаются особи с редуцированным синтезом
либо ФЛ (№ 36), либо КТ (№ 1, № 3). Это указы-
вает на возможность существенных нарушений
метаболизма вторичных веществ в деревьях низ-
кой ростовой активности.

Таким образом, оценить потенциальную устой-
чивость к мучнистой росе только на основании
численных показателей – повышенного уровня
ФЛ в листьях или низкого уровня КТ, не пред-
ставляется возможным, т.к. в основе процесса не-
восприимчивости к мучнистой росе лежит, ско-
рее всего, устойчивость регуляторной системы
дерева, способной поддерживать синтез этих
структур на конститутивном уровне даже в усло-
виях распространения инфекции. Значение фак-
тора регуляции синтеза фенилпропаноидных
структур в поддержании устойчивости к вредите-
лям показано на примере культуры Arabidopsis
(Onkokesung et al., 2014).

Некоторым отражением фактора устойчиво-
сти регуляторной системы может служить то, что
наблюдают фитопатологи на листьях деревьев ду-
ба, устойчивых к мучнистой росе – есть зоны
внедрения патогена, но нет разрастания эпифит-
ного мицелия. В этом случае, вероятно, сохраня-
ется устойчивая регуляции синтеза фенилпропа-
ноидных веществ на конститутивном уровне, что
проявляется как сильная и средней силы негатив-
ная корреляция взаимосвязи ФЛ–КТ в листьях
деревьев, устойчивых к МР (r = –0.851 и r = –0.411

Рис. 3. Структура популяции дуба черешчатого (16-летняя культура) в зависимости от одного из основных ростовых
параметров – диаметра дерева – в показателях содержания в листьях ФЛ и КТ. а – кодоминантно-доминантная группа;
б – угнетенно-подчиненная группа; в каждой группе выделены устойчивые и восприимчивые к мучнистой росе дере-
вья, указаны соответствующие коэффициенты корреляции данных признаков. 1 – ФЛ; 2 – КТ (в сумме с К).
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для кодоминантно-доминантной и угнетенно-
подчиненной групп соответственно). В случае
ослабленной регуляторной системы под влияни-
ем патогена нарушается взаимосвязь между эти-
ми структурами – корреляции принимают значе-
ния соответственно r = –0.0014 и r = 0.229 в
восприимчивых к рассматриваемой инфекции
кодоминантно-доминантной и угнетенно-подчи-
ненной группах деревьев, что сопровождается ак-
тивным разрастанием эпифитного мицелия на
поверхности листьев.

В целом высокой сбалансированностью ве-
ществ белок и ГТ и фенилпропаноидной структу-
ры (ФЛ-КТ и ФЛ-Кв) отличаются только устой-
чивые к мучнистой росе деревья высокой и повы-
шенной ростовой активности – доминантные и
кодоминантные.

Поскольку уровни содержания белка и ГТ под
влиянием рассматриваемой инфекции меняются
менее заметно, чем фенилпропаноидные струк-
туры, оценили также влияние этих показателей
на диаметр всех деревьев 16-летней культуры
(табл. 3).

Как показывают данные т. 3 уровень содержа-
ния белка в листьях негативно коррелирует с диа-
метром дерева. Вместе с тем отчетливое влияние
количественно ведущей группы вторичных ве-
ществ – ГТ достоверно не прослеживается, хотя и
близко к среднему негативному уровню в наибо-
лее многочисленной средней группе деревьев
(диапазон изменчивости диаметра в пределах
( ± 1σ).

В данной работе, посвященной устойчивости
деревьев дуба к мучнистой росе, прослеживается
значительная роль вторичных метаболитов фе-
нилпропаноидной структуры в формировании
устойчивости деревьев к данной инфекции – это
флавонолы и конденсированные танины, по-
строенные на основе катехинов. Особенного вни-
мания заслуживает группа флавонолов (в листьях
дуба это в основном гликозиды кверцетина)
(Salminen et al., 2004), так как именно эти струк-
туры оказывают многофункциональное влияние
на растительный организм.

С одной стороны, на модельных растениях
Arabidopsis было установлено свойство ФЛ инги-
бировать осевой транспорт ауксинов и вызывать

x

задержку развития растений (Kuhn et al., 2011).
Это свойство было отмечено также на эксплантах
дуба черешчатого при микроклонировании in vitro,
а также на 1-летних сеянцах полусибового потом-
ства, как снижение активности корнеобразова-
ния и ростовой активности при повышенном
уровне ФЛ в листьях (Полякова, Литвиненко,
2016). В соответствии с этим снижение уровня ФЛ
в листьях активно растущих, но инфицирован-
ных МР молодых деревьях дуба, может сопровож-
даться повышением их ростовой активности –
как было отмечено в 2-х летней культуре дуба – на
32% (Полякова и др., 2014а). В 16-летней культуре
диаметр устойчивых плюсовых деревьев в сред-
нем был на 11.5% ниже, чем восприимчивых, а
устойчивых минусовых деревьев на 13% ниже,
чем восприимчивых в своей группе (табл. 2).
В выборке данной культуры из 35 особей отмече-
но общее превышение диаметра группы инфици-
рованных деревьев по сравнению с группой
устойчивых на 7.2%, (табл. 1).

Следствием повышенной ростовой активно-
сти инфицированных деревьев является то, что
они могут доминировать в насаждениях, обеспе-
чивая некоторое продуктивное и семенное пре-
имущество. Потенциальная устойчивость к муч-
нистой росе семенного потомства насаждения
(культуры) дуба может быть повышена, если ис-
пользовать сбор желудей преимущественно под
кронами устойчивых материнских деревьев. Ана-
лиз наследуемости устойчивости (восприимчиво-
сти) к мучнистой росе полусибовым потомством
устойчивого 600-летнего и восприимчивого
300-летнего деревьев (желуди собраны под их
кронами) показал достаточно высокий уровень
наследуемости признака, так как наследуемость в
узком смысле составила 0.78 для 600-летнего де-
рева и 0.42 для 300-летнего. Участие материнско-
го фактора в наследовании признака подтверди-
лось также расчетом численности устойчивых к
мучнистой росе 6-меячных сеянцев в потомствах
этих деревьев – численность устойчивых сеянцев
в потомстве 600-летнего дерева составила 57%, в
то время как в потомстве 300-летнего – 25% (По-
лякова и др., 2014а).

С другой стороны, снижение уровня ФЛ в ли-
стьях восприимчивых к инфекции деревьев мо-
жет отражаться на их более низкой антиокси-

Таблица 3. Парные коэффициенты корреляции Пирсона некоторых биохимических показателей и диаметра
ствола деревьев

• * Р ≤ 0.05. Примечание: обозначения см. табл. 1.

Группа деревьев Белок-диаметр ГТ-диаметр

Общая выборка деревьев (n = 35) –0.318* 0.013
Плюсовая группа (n = 8) 0.135 –0.366
Средняя группа (n = 19) –0.325 –0.371
Минусовая группа (n = 8) –0.474 0.189
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дантной защите от внешних повреждающих
факторов. Известно, что ФЛ присутствуют прак-
тически во всех растениях и вследствие своей
способности служить донорами электронов или
атомов водорода их относят к вторичной антиок-
сидантной системе. Особое значение придается
кверцетину и его гликозилированным производ-
ным – ФЛ, так как они наиболее активны в про-
цессах экранирования клеток от УФ радиации,
могут взаимодействовать с перекисями, свобод-
ными радикалами, предполагается, что гликози-
ды Кв могут находиться в оболочке хлоропластов
и защищать их от избыточного солнечного света
(Ryan et al., 2002; Agati et al., 2012). Вероятно, не
случайно, что в листьях деревьев устойчивой
группы обнаружено на 20% больше свободного
Кв и на 12% больше ФЛ по сравнению с их содер-
жанием в листьях инфицированных деревьев
(табл. 1).

Дестабилизация метаболизма вторичных ве-
ществ под влиянием инфекции мучнистой росы с
возрастом может повысить уязвимость деревьев к
атакам разнообразных видов патогенов и насеко-
мых, увеличить чувствительность к повышенным
температурам и засухе. Высокий уровень инфи-
цированных деревьев в 16-летней культуре под-
тверждает данные о том, что в молодых культурах
восприимчивость к мучнистой росе не снижает-
ся, а возрастает. Это может быть одной из причин
усиления патологического фактора в наблюдае-
мой деградации насаждений дуба, а также резкого
снижения площади дубрав и сокращении доли
участия дуба как лесокультурной породы (Капли-
на, Селочник, 2015). При этом изменение климата
может влиять на усиление заболевания в основ-
ном за счет изменения патогеном фенологиче-
ской синхронности, соответствующей измене-
нию растения-хозяина. Снижение уровня фото-
синтеза и биологической устойчивости деревьев
под влиянием инфекции Erysiphe alphythoides ста-
новится фактором, снижающим жизненность ду-
бовых лесов (Marçais, Desprez-Loustau, 2014).

Заключение. Данные биохимического анализа
показали, что в листьях деревьев дуба черешчато-
го, восприимчивых к инфекции мучнистой росы,
наблюдаются существенные изменения в количе-
ственных пропорциях и корреляционных связях
вторичных веществ структуры фенилпропанои-
дов. В листьях восприимчивых деревьев синтези-
руется в среднем на 50–150% больше КТ и на
20–40% меньше гликозидов ФЛ. Значительное
увеличение уровня КТ рассматривается как инду-
цированное инфекцией, причем их повышенный
уровень, вероятно, не является токсичным для
патогена, так как не останавливает разрастания
мицелия на поверхности листьев. Снижение
уровня ФЛ в зоне листа, покрытой мицелием гри-
ба, напротив, указывает на вероятную токсич-
ность ФЛ. Значительная вариабельность обеих

структур в деревьях культуры не позволяет оце-
нить потенциальную устойчивость дерева к пато-
гену достаточно простыми методами – только по
фиксации повышенного содержания ФЛ и пони-
женного КТ в листьях. Сделано предположение,
что устойчивость к мучнистой росе зависит от ре-
гуляторной системы, контролирующей синтез та-
ких структур, как Кв, К, ФЛ, КТ, что оценивалось
нами согласно корреляционной структуре при-
знаков в разных по устойчивости и продуктивно-
сти группах деревьев. Наиболее высокая метабо-
лическая сбалансированность веществ вторично-
го обмена оказалась характерной для устойчивых
деревьев плюсовой группы.

Физиологические особенности влияния ФЛ
на ростовую активность позволяют объяснить не-
которое превышение по диаметру восприимчи-
вых деревьев по сравнению с устойчивыми. При
этом инфицированные деревья представляют со-
бой ослабленную часть насаждения в плане
устойчивости к разнообразным внешним факто-
рам (как биотическим так и абиотическим), вслед-
ствие чего они могут приводить как к ранней сухо-
вершинности деревьев (Полякова и др., 2014б), так
и более заметной элиминации их из состава насаж-
дения с возрастом (Dietze, Matthes, 2014).

Выполненный ранее расчет наследуемости
признака устойчивости к мучнистой росе пока-
зал, что восприимчивость сеянцев полусибового
потомства дерева к инфекции может зависеть от
материнского фактора. Это подтвердили высокие
коэффициенты наследуемости признака и под-
счет численности устойчивых к инфекции сеян-
цев в полусибовом потомстве 600-летнего (устой-
чивого) и 300-летнего (восприимчивого) дере-
вьев. В связи с этим, вероятно, одним из способов
оздоровления вновь создаваемых лесокультур ду-
ба черешчатого может стать выборочный сбор се-
мян с деревьев устойчивых к инфекции или слабо
(до 20%) инфицированных мучнистой росой.
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16-years old plantation of English oak, having 57% infected by powdery mildew, was studied. Biochemical
data showed significant differences in synthesis of secondary metabolites of phenilpropanoid structure (f la-
vonols (FL) and condensed tannins(CT)) between resistant and vulnerable trees to powdery mildew. Vulner-
able trees synthesize on average 50–150% more of CT, and 20–40% less of FL. Elevated level of CT is likely
not toxic to the pathogen because it does not limit growth of mycelium on a surface of a leave. Contrarily,
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decrease in FL level in part of a leave, covered by the mycelium points to their likely toxicity. Changes in pro-
portions of CT and FL, synthesized in leaves, caused by pathogens points to a destabilization of secondary
metabolism in the vulnerable trees. Also, mean diameter of the resistant trees was 7.2% less than of the vul-
nerable to infection. This might be caused by the decrease in FL, which are known as inhibitors of axial trans-
port of auxins. An important feature of FL is antioxidant activity, rising resistance to UVB radiation, draughts
as well as reducing injuries from active forms of oxygen. Decrease in FL content in leaves, vulnerable to pow-
dery mildew may affect their sustainability and may result in earlier elimination from forest.

Keywords: English oak, powdery mildew, secondary metabolites, hydrolysable tannins, condensed tannins, cate-
chins, flavonols.

REFERENCES

Agati G., Azzarello E., Pollastri S., M. T., Flavonoids as an-
tioxidants in plants: location and functional significance,
Plant Science, 2012, Vol. 196, pp. 67–76.
Andysheva E.V., Khramova E.P., Sezonnaya dinamika na-
kopleniya fenol’nykh soedinenii Pentaphylloides fruticosa
pri introduktsii na yuge Amurskoi oblasti (Seasonal dynam-
ics of accumulation of phenolic compounds in Pentaphylloi-
des fruticosa introduced in southern Amur Oblast), Phenolic
compounds: fundamentals and appllications, Proc. conf.,
Moscow, 20–25 April 2015, Moscow: Izd-vo IFR RAN,
2015, pp. 200–205.
Belikov V.V., Otsenka soderzhaniya f lavononol – proizvod-
nykh v plodakh Silybum marianum (L.) Gaerth. (Estimation
of f lavonols' derivants in fruits of Silybum marianum (L.)
Gaerth.), Rastitel’nye resursy, 1985, No. 3, pp. 350–358.
Bert D., Lasnier J.-B., Capdevielle X., Dugravot A., De-
sprez-Loustau M.-L., Powdery mildew decreases the radial
growth of oak trees with cumulative and delayed effects over
years, PLOS ONE, 2016, Vol. 11, No. 5, Article e0155344.
Buzun G.A., Dzhemukhadze K.M., Mileshko L.F., Opre-
delenie belka v rasteniyakh s pomoshch’yu amido-chernogo
(Detection of protein in plants with amido black), Fiziologi-
ya rastenii, 1982, Vol. 29, No. 1, pp. 198–204.
Dietze M.C., Matthes J.H., A general ecophysiological
framework for modelling the impact of pests and pathogens
on forest ecosystems, Ecology Letters, 2014, Vol. 17, No. 11,
pp. 1418–1426.
Julkunen-Tiitto R., Phenolic constituents in leaves of
northern willows: methods for the analysis of certain phe-
nolics, Journal of Agricultural and Food Chemistry, 1985,
Vol. 33, No. 2, pp. 213–217.
Kuhn B.M., Geisler M., Bigler L., Ringli C., Flavonols
Accumulate Asymmetrically and Affect Auxin Transport in
Arabidopsis, Plant Physiology, 2011, Vol. 156, No. 2,
pp. 585–595.
Marçais B., Desprez-Loustau M.-L., European oak pow-
dery mildew: impact on trees, effects of environmental fac-
tors, and potential effects of climate change, Annals of Forest
Science, 2014, Vol. 71, No. 6, pp. 633–642.
Onkokesung N., Reichelt M., Van Doorn A., Schuurink R.C.,
Van Loon J.J.A., Dicke M., Modulation of f lavonoid me-
tabolites in Arabidopsis thaliana through overexpression of
the MYB75 transcription factor: role of kaempferol-3,7-
dirhamnoside in resistance to the specialist insect herbivore
Pieris brassicae, Journal of Experimental Botany, 2014,
Vol. 65, No. 8, pp. 2203–2217.

Ossipov V., Salminen J.-P., Ossipova S., Haukioja E., Pih-
laja K., Gallic acid and hydrolysable tannins are formed in
birch leaves from an intermediate compound of the shi-
kimate pathway, Biochemical Systematics and Ecology, 2003,
Vol. 31, No. 1, pp. 3–16.
Pap P., Stojnić S., Nikolić N., Orlović S., Marković M.,
Vasić V., Stevanov M., Impact of Erysiphe alphitoides (Grif-
fon & Maubl.) on leaf physiological parameters in pedun-
culate oak (Quercus robur L.) saplings, Baltic forestry, 2014,
Vol. 20, No. 1, pp. 2–9.
Peters D.J., Constabel C.P., Molecular analysis of herbi-
vore-induced condensed tannin synthesis: cloning and ex-
pression of dihydroflavonol reductase from trembling aspen
(Populus tremuloides), The Plant Journal, 2002, Vol. 32,
No. 5, pp. 701–712.
Polyakova L.V., Gamayunova S.G., Jurova P.T., Analiz
vzaimodeistviya mezhdu biokhimicheskimi parametrami i
ustoichivost’yu derev’ev duba chereshchatogo v kul’turakh
raznogo vozrasta (Analysis of correlations between bio-
chemical traits, biometrical parameters and resistance for
Quercus robur L. trees in the cultures of different age), In:
Lisivnitstvo i agrolisomelioratsiya (Forestry & forest meliora-
tion) Kharkiv: URIFFM, 2014, pp. 185–195.
Polyakova L.V., Gamayunova S.G., Zhurova P.T., Lit-
vinenko V.I., Biochemical specifics of English oak trees
with dry crown, Contemporary Problems of Ecology, 2015,
Vol. 8, No. 7, pp. 885–891.
Polyakova L.V., Litvinenko V.I., Biokhimicheskoe raznoo-
brazie polusibovogo potomstva derev’ev duba chereshcha-
togo kak istochnik otbora genotipov dlya mikroklonirovani-
ya (Biochemical diversity of half-sib progeny of Quercus ro-
bu trees as genotypes for microcloning), Byulleten’
gosudarstvennogo Nikitskogo botanicheskogo sada, 2016,
No. 121, pp. 24–32.
Ryan K.G., Swinny E.E., Markham K.R., Winefield C.,
Flavonoid gene expression and UV photoprotection in
transgenic and mutant Petunia leaves, Phytochemistry,
2002, Vol. 59, No. 1, pp. 23–32.
Salminen J.-P., Roslin T., Karonen M., Sinkkonen J., Pin-
laja K., Pulkkinen P., Seasonal variation in the content of
hydrolizable tannins, f lavonoid glycosides and proanthocy-
anidins in oak leaves, Journal of Chemical Ecology, 2004,
Vol. 30, No. 9, pp. 1693–1702.
Swain T., Hillis W.E., The phenolic constituents of Prunus
domestica. I.—The quantitative analysis of phenolic con-
stituents, Journal of the Science of Food and Agriculture,
1959, Vol. 10, No. 1, pp. 63–68.
Vogt T., Phenylpropanoid Biosynthesis, Molecular Plant,
2010, Vol. 3, No. 1, pp. 2–20.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


