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В условиях Северо-Запада России и сканди-
навских стран отмечается дефицит азота и 

бора для роста растений, и в частности, – хвой-
ных [1, 16]. У древесных растений дефицит 
азота и бора отражается на их росте и разви-
тии. Особенно значительно недостаток азота 
и бора снижает рост сеянцев хвойных пород 
при выращивании в открытом грунте, посколь-
ку из почвы лесных питомников вместе с по-
садочным материалом ежегодно изымаются и 
элементы минерального питания (ЭМП). Для 
эффективного внесения в почву ЭМП необхо-
димы сведения по диагностике минерального 
питания растений. Ранее был предложен спо-
соб диагностики обеспечения азотом хвойных 
растений по активности фермента глутамин-
синтетазы в хвое и корнях [1]. Способ позволя-
ет определять точную дозу азотной подкормки, 
обеспечивающую максимальный прирост био-
массы растений в период роста в конкретных 
климатических и экологических условиях. Спо-
соб диагностики обеспеченности бором расте-
ний в настоящее время не выявлен. Микроэле-
мент оказывает положительное влияние на рост 
древесных растений в очень узком диапазоне 
концентраций в почве [2]. Данные по содержа-
нию бора в органах сеянцев хвойных растений 
не позволяют диагностировать обеспеченность 
микроэлементом хвойных растений в период их 
роста [3]. Необходимо искать качественно но-
вые критерии диагностики обеспечения бором 
растений. Одним из направлений исследований 
является изучение физиолого-биохимических 
показателей растений в связи с различной обес-
печенностью бором.

Механизмы использования бора древес-
ными растениями остаются слабо изученными. 
В растениях бор может находиться в свободной 
форме – B(OH)3, B(OH)4 – и в виде комплексов 
с органическими соединениями. В клетке боль-
шая его часть представлена комплексными со-
единениями с полисахаридами клеточной стен-

ки. До 80 % бора клеточных стенок связано с 
пектиновым полисахаридом – рамногалактуро-
наном–II [17]. В отличие от микроэлементов-ме-
таллов бор не является компонентом или акти-
ватором ферментов; тем не менее он оказывает 
влияние на метаболизм азотных и фенольных 
соединений, углеводов, липидов, нуклеиновых 
кислот, ауксинов, на формирование структуры 
клеточных стенок и регуляцию процессов рос-
та и развития растений [1, 3–8, 17, 18].

В истории исследований функциональ-
ной активности бора у растений выдвигались 
гипотезы, касающиеся роли бора в различных 
метаболических процессах. Согласно одной из 
гипотез отмирание точек роста растений при 
борном голодании происходит в результате от-
равления тканей накапливающимся аммиаком 
[4]. Предполагалось, что при дефиците бора у 
растений происходит снижение интенсивности 
синтеза аминокислот и белков, вызванного на-
рушением структуры полисом и деградации ри-
босом. Исследование аминокислотного соста-
ва в связи с обеспеченностью бором хвойных 
растений ранее не проводилось, в то время как 
изменение аминокислотного состава в расти-
тельных тканях приводит к изменению процес-
сов синтеза белка, функциональной активности 
ферментов, клеточных мембран и тем самым 
регулирует рост и развитие растений.

Следует отметить, что в естественных 
условиях в зависимости от почвообразующих 
горных пород и климата отмечаются как де-
фицит, так и избыток бора для роста растений 
[16, 20].

Целью данной работы было исследо-
вание аминокислотного состава хвои сеянцев 
сосны обыкновенной в связи с их обеспечен-
ностью бором.

Объектом исследования были двух-
летние сеянцы сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) (480 шт. м-2), которые выращивали 
в лесном питомнике Петрозаводского лесхоза 
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в южной части Карелии. Супесчаные почвы 
питомника характеризовались оптимальной 
для роста сеянцев хвойных растений кислот-
ностью (pH водн. 5,2), недостаточностью бора 
(0,0009 % от сухой почвы) и сбалансирован-
ным содержанием остальных ЭМП [1].

В мае было заложено 3 варианта опы-
та, которые отличались обеспеченностью 
бором сеянцев сосны. Для каждого варианта 
были выбраны изолированные участки пло-
щадью 1,5 м2 в трех повторностях. В первой 
половине вегетационного периода (5 июня, 24 
июня, 15 июля) вносили бор в виде водного 
раствора борной кислоты в двух дозах – 0,3 и 
10 г м-2. За контроль был принят вариант, в ко-
тором борную кислоту в почву не вносили. В 
течение вегетационного периода проводили 
рыхление и полив почвы, измеряли показате-
ли кислотности почвы, которые были в пре-
делах pH водн. 5.0. Спустя неделю, а также 
3 месяца после проведения последней под-
кормки сеянцы отбирали для определения их 
сухой массы. Анализ содержания азота, бора 
и аминокислотного состава хвои проводили в 
июле. Для фиксации растительного материа-
ла использовали метод лиофилизации.

Анализ ЭМП в почве проводили спек-
трофотометрическим и плазменно-фотометри-
ческим методами [9]. Содержание бора в расти-
тельных и почвенных образцах анализировали 
спектрофотометрически [3]. Общий и белко-
вый азот в хвое определяли общепринятым для 
хвойных растений методом [10]. Извлечение 
аминокислот из тканей осуществляли по мето-
ду Плешкова [11]. Очистку экстракта от саха-
ров проводили на колонке с катионитом (смола 
КУ-2). Аминокислотный состав хвои определя-
ли с помощью автоматического аминокислот-
ного анализатора ААА-339. Перед введением 
в анализатор упаренный экстракт растворяли 
в цитрат-литиевом буфере (pH 2,2). Разделение 
аминокислот проводили в различных системах 
буферных растворов, состоящих из пяти компо-
нентов. Введенные смеси сорбировали на ио-
нообменной смоле колонки. Затем каждую из 
аминокислот вымывали буферными раствора-
ми в определенной последовательности с пос-
ледующей обработкой нингидрином и регист-
рацией спектрофотометрическим детектором в 
видимой области спектра. Идентифицировали 

аминокислоты по времени удерживания ами-
нокислоты на сорбенте. Перед анализом про-
водили калибровку прибора путем разделения 
стандартной смеси аминокислот, содержащей 
по 2,5 мкл каждой их них в 1 мл стандартного 
раствора. Далее для каждой из аминокислот 
рассчитывали среднюю (из пяти измерений) 
площадь регистрируемого сигнала, приходя-
щуюся на 1 нм, и получали константы для ко-
личественной оценки содержания аминокислот 
в опытных образцах. Общее содержание ами-
нокислот высчитывали суммированием. В таб-
лицах и на рисунке приведены средние значе-
ния из трех биологических повторностей и их 
стандартные ошибки. Для определения сухой 
массы сеянцев использовали по 100 растений в 
каждом варианте эксперимента.

Результаты исследований показали, что 
внесение в почву лесного питомника борной 
кислоты в дозе 0,1 г м-2 повышало сухую массу 
сеянцев на 25 % по сравнению с контролем (без 
внесения борной кислоты в почву) (табл. 1). 
Это свидетельствовало о том, что почва харак-
теризовалась дефицитом микроэлемента для 
оптимального роста сеянцев. Исследования 
роста сеянцев сосны обыкновенной в связи с 
обеспеченностью бором в условиях низкого и 
высокого фонов минерального питания лесного 
питомника были проведены ранее [3]. Стиму-
лирующие рост сеянцев дозы борной кислоты 
были различны в зависимости от фона мине-
рального питания – в условиях низкого фона 
минерального питания ниже по сравнению с 
высоким. Большая часть бора локализовалась в 
хвое, где его содержание изменялось под воз-
действием обеспеченности бором растений в 
наибольшей степени по сравнению с другими 
органами. Внесение в почву азота и других 
макро- и микроэлементов способствовало сни-
жению поступления бора в хвою. В литературе 
отмечается, что в обеспечении бором древес-
ных растений большое значение имеют почвен-
ные условия – повышенное содержание в почве 
ионов NH4

+, Fe3+, Al3+ и повышение pH почвы 
при известковании способствуют закреплению 
бора почвенными частицами [16]. Понижен-
ный уровень бора в хвое высокообеспеченных 
ЭМП сеянцев объясняется также повышенной 
массой растений, у которых отмечается эффект 
разбавления микроэлемента.
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Т а б л и ц а  1
Физиолого-биохимические показатели сеянцев сосны  

обыкновенной в связи с обеспеченностью бором
Доза борной кислоты, г м-2

0 0,1 10
Сухая масса сеянца, мг 814 ± 29 1018 ± 42 349 ± 31
Содержание бора в хвое, мг кг-1 сухого вещества 18,3 ± 1,5 36,4 ± 3,1 152,1 ± 14,6
Содержание общего азота в хвое, % от сухого вещества 1,8 ± 0,1 2,2 ± 0,2 1,6 ± 0,1
Содержание белкового азота в хвое, % от сухого вещества 1,7 ± 0,1 2,0 ± 0,2 1,5 ± 0,1
Содержание небелкового азота в хвое, % от сухого вещества 0,10 ± 0,01 0,20 ± 0,02 0,10 ± 0,01

Т а б л и ц а  2
Содержание свободных аминокислот в хвое сеянцев сосны обыкновенной  

в связи с обеспеченностью бором (мкг г-1 сухого вещества)

Аминокислота Содержание бора в хвое, мг кг -1 сухого вещества
18,3 36,4 152,1

(Glu) глутаминовая кислота 125 ± 11 203 ± 18 107 ± 10
( Arg) аргинин 103 ± 9 128 ± 11 27 ± 2
(Lys ) лизин 64 ± 6 40 ± 4 20 ± 2
(OH-Lys) ОН – лизин 56 ± 5 77 ± 7 53 ± 5
(Ala ) аланин 54 ± 5 87 ± 8 42 ± 4
( Phe) фенилаланин 51 ± 4 26 ± 2 24 ± 2
(Asp) аспарагиновая кислота 50 ± 4 89 ± 8 59 ± 5
(Pro) пролин 49 ± 4 47 ± 4 41 ± 3
(Leu) лейцин 47 ± 4 44 ± 4 20 ± 2
(Ser) серин 40 ± 3 53 ± 5 48 ± 5
(Glу) глицин 34 ± 3 23 ± 2 28 ± 2
(His) гистидин 33 ± 3 25 ± 2 17 ± 2
(Val) валин 31 ± 3 44 ± 4 18 ± 2
( Thr) треонин 23 ± 2 37 ± 4 23 ± 2
(Ile ) изолейцин 19 ± 2 26 ± 2 8,0 ± 0,7
(Cys) цистин 11 ± 1 6,1 ± 0,5 19 ± 2
(EA) этаноламин 11 ± 1 15 ± 1 6,0 ± 0,5
(Tyr) тирозин 9 ± 1 10 ± 1 9 ± 1
( Orn) орнитин 7,2 ± 0,6 7,1 ± 0,6 5,0 ± 0,4
(Met) метионин 1,3 ± 0,1 7,2 ± 0,6 5,2 ± 0,4
Сумма 818 994 579

Внесение в почву борной кислоты по-
вышало содержание бора в хвое в соответс-
твии с величинами доз бора (табл. 1). Судя по 
массе сеянцев, повышенная интенсивность 
роста их отмечалась при содержании бора в 
хвое 36,4 мг кг-1 сухого вещества. В зависи-
мости от условий минерального питания со-
держание бора в органах сеянцев может варь-
ировать в широком диапазоне (6–461 мг кг-1 
сухого вещества) [3]. Содержание бора в хвое 
– 20–60 мг кг-1 сухого вещества благоприят-
но для роста хвойных насаждений. Оно не 
должно превышать 100 мг кг-1 . При содержа-
нии бора свыше 200 мг кг-1 сухой хвои отме-

чаются некрозы и хлорозы. Характерное для 
избытка бора желто-бурое окрашивание хвои 
при высокой дозе борной кислоты (10 г м-2) 
в данном эксперименте указывало на ее ток-
сичность для растений. При этом содержание 
бора в хвое составило 152,1 мг кг-1 сухого ве-
щества. Признаки токсичного влияния бора у 
сеянцев проявляются особенно значительно 
в условиях низкого фона минерального пита-
ния по сравнению с высоким [3]. 

При оптимизации борного обеспече-
ния сеянцев сосны происходило повышение 
содержания общего, белкового, небелкового 
азота, а также суммы свободных аминокислот 
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в хвое соответственно в 1,20, 1,17, 2,0 и 1,21 
раз (табл. 1, 2). Поскольку наряду с увеличе-
нием содержания суммы свободных амино-
кислот в хвое отмечалось повышение уровня 
белкового азота, то можно заключить об ин-
тенсификации синтеза белков и аминокислот 
при оптимизации борного питания растений. 
При оптимизации борного питания сахарной 
свеклы отмечалась активация использования 
аминокислот в процессе синтеза белков и 
других органических соединений в листьях, 
а также усиление оттока аминокислот в корни 
[5]. При недостатке бора у растений отмеча-
ется снижение содержания белка, повышение 
количества небелкового азота, накопление 
аммиачного азота [4, 5, 18, 19]. В связи с тем, 
что при дефиците бора у растений отмеча-
лись повышение содержания растворимых 
форм азота и уменьшение уровня белка, ав-
торы предположили, что дефицит бора либо 
подавляет синтез белка, либо усиливает его 
распад. Высказывалось также предположе-
ние, что точки роста при недостатке бора 
отмирают из-за отравления тканей накапли-
вающимся аммиаком [19]. При недостатке 
бора процесс связывания поступившего в 
растение минерального азота в органические 
соединения задерживается, вследствие чего 
в растении накапливается растворимый азот. 
В клетках корней бор-дефицитных растений 
практически отсутствовали полисомы и про-
исходила деградация рибосом [4]. Снижение 
содержания ДНК-подобных РНК и р-РНК, 
как и разрушение полисом, связано с высокой 
активностью РНК-азы, наблюдающейся при 
борной недостаточности. Предполагается, 
что регуляция активности РНК-азы являет-
ся одной из важнейших функций бора. Уси-
ление активности РНК-азы у растений при 
дефиците бора коррелировало со снижением 
содержания белка и распадом т-РНК. Пред-
положительно, при борной недостаточности 
происходит не только снижение интенсив-
ности биосинтеза белка, но и нарушение спе-
цифики белковых синтезов.

 У контрольных сеянцев сосны из всех 
аминокислот в максимальном количестве со-
держатся глутаминовая кислота и аргинин 
(табл. 2). Глутаминовая кислота занимает 
центральное место в обмене аминокислот 

растений, синтезируется активнее, чем дру-
гие аминокислоты, и является универсаль-
ным донором и акцептором аминогруппы и 
углеродного скелета в превращениях азотных 
соединений [12]. Глутамат синтезируется с 
участием глутаматсинтазы из глутамина и 2-
оксоглутарата. Глутамат является также суб-
стратом для синтеза глутамина из аммиака, 
катализируемого глутаминсинтетазой. Аль-
фа-аминогруппа глутамата может быть пере-
несена к другим аминокислотам при участии 
специфических аминотрансфераз. Кроме того, 
углеродный скелет и альфа-аминогруппа глу-
тамата формируют основу для синтеза γ-ами-
номасляной кислоты и аргинина. Наконец, 
глутамат может дезаминироваться глутамат-
дегидрогеназой с высвобождением аммиака и 
2-оксоглутарата. Амид глутамата – глутамин 
является основной формой азотных соеди-
нений, транспортирующих азот из корней в 
надземные органы у сосны, что объясняется 
высокими скоростями переноса его по ксиле-
ме и флоэме [1, 12]. Аргинин также является 
подвижной формой азота, позволяющей регу-
лировать содержание минеральных форм азо-
та. Содержание азота в молекуле аргинина со-
ставляет 32,2 %, что значительно больше, чем 
в любой другой аминокислоте. Известно, что 
аргинин участвует в орнитиновом цикле, где 
происходит превращение орнитина в цитрул-
лин, а последнего – в аргинин. Гидролитичес-
кое расщепление аргинина приводит к обра-
зованию карбамида и регенерации орнитина, 
который снова может вступать в орнитиновый 
цикл. Аргинин выполняет запасную функцию 
азота в хвойных растениях [1]. Запасание ар-
гинина в органах хвойных растений обеспе-
чивает азотом процессы их раннего весенне-
го роста и сезонного развития. В литературе 
отмечено повышение уровня аргинина в хвое 
сосны и ели с увеличением дозы внесения 
азота в почву в виде удобрений [13]. Сеянцы 
сосны обыкновенной накапливали и запасали 
до 80 % азота в форме аргинина в случае, если 
синтез белка был ограничен факторами, от-
личными от доступности азота [21]. Предпо-
лагается, что накопление аргинина у растений 
– это не специфическая реакция их на избы-
ток ЭМП, а реакция на стресс вследствие ос-
лабления роста. Вместе с тем отмечается, что 
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повышение уровня аргинина у растений яв-
ляется отражением благоприятного азотного 
статуса в растениях [22]. Семена и зимующие 
почки древесных растений также отличаются 
высоким уровнем аргинина [1]. Считается, 
что у зимующих растений аргинин и пролин 
выполняют функцию не только запасания азо-
та, но и в сочетании с сахарозой защищают 
клеточные мембраны от повреждения моро-
зом. Аргинин может ингибировать гидролиз 
белков и таким образом способствовать их 
стабилизации, повышая морозостойкость рас-
тений и сохраняя меристемы почек в период 
глубокого покоя [18]. В связи с высоким со-
держанием аргинина у хвойных метаболизм 
аминокислот у них называют даже условно 
аргининовым типом обмена и рассматривают 
его как таксономический признак класса го-
лосеменных [23]. 
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Рисунок. Влияние обеспеченности бором сеянцев со-
сны обыкновенной на содержание аминокислот 
в хвое

При оптимизации борного питания се-
янцев сосны содержание большинства амино-
кислот в хвое увеличивалось (рисунок). Веро-
ятно, происходила интенсификация их синтеза, 
поскольку содержание белкового азота повыша-
лось. Отмечалась тенденция к снижению содер-
жания пролина, лейцина и орнитина, а уровень 
лизина, фенилаланина, глицина и гистиди-
на при этом снижался. Снижение уровня 4-х  
аминокислот в хвое, по-видимому, связано со 
стимуляцией бором включения их в состав азот-
содержащих соединений. Так, можно предполо-
жить, что бор стимулировал включение фени-
лаланина в фенольные соединения, поскольку 
эта аминокислота является предшественником 
при биосинтезе фенолов растений [24]. При оп-
тимизации борного питания сеянцев сосны от-
мечалось повышение уровня фенольных соеди-
нений в хвое, а также устойчивости растений 
к фацидиозу [7]. Следует отметить, что у дву-
дольных растений, в отличие от однодольных, 
происходит накопление фенолов и ауксинов 
при дефиците бора, которое затем приводит к 
нарушению обмена веществ, в том числе нук-
леиновых кислот и белков [4, 5].

При токсичной дозе борной кислоты 
отмечалось снижение уровня исследованных 
форм азотных соединений в хвое (табл. 1, 2, 
рис.). При этом сумма свободных аминокис-
лот в хвое сеянцев снижалась в 1,41 раза по 
сравнению с вариантом низкого обеспечения 
бором растений и в 1,71 раза по сравнению 
с вариантом оптимального борного обеспече-
ния. При токсичной дозе борной кислоты по 
сравнению с вариантом оптимального обес-
печения бором сеянцев отмечалось снижение 
содержания всех свободных аминокислот 
в хвое за исключением цистеина. Посколь-
ку при токсичной концентрации бора в хвое 
сеянцев отмечалось понижение содержания 
исследуемых форм азота и большинства сво-
бодных аминокислот, можно предположить, 
что происходила активация распада амино-
кислот в хвое и снижение интенсивности 
их синтеза. Исключением оказался цистеин, 
уровень которого повышался. Известно, что 
цистеин входит в состав лигандов – фитохе-
латинов и металлотионеинов, участвующих в 
детоксикации тяжелых металлов в результате 
образования с ними хелатов [25, 26]. Цистеин 
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составляет 30 % от входящих в состав метал-
лотионеинов аминокислот [27, 28]. Механизм 
действия отмеченных лигандов заключается 
в связывании тяжелых металлов сульфгид-
рильными группами цистеина [29, 30]. Цис-
теин входит в состав пептида – глутатиона, 
который способен образовывать стабильные 
комплексы с металлами и является предшес-
твенником при биосинтезе фитохелатинов 
[31, 32]. Наряду с различными способами 
детоксикации тяжелых металлов растениями 
[14], связывание металлов фитохелатинами 
является наиболее важным неспецифичным 
механизмом их детоксикации [15, 33]. Наши 
данные позволяют предположить, что на-
копление цистеина в хвое при высокой кон-
центрации бора в сеянцах сосны является 
адаптационной реакцией хвойного растения 
на токсичное влияние бора. Возможно, меха-
низмы детоксикации высокого уровня бора и 
тяжелых металлов у растений имеют опреде-
ленную аналогию.

В заключение следует отметить, что оп-
тимизация борного питания сеянцев повыша-
ла азотный статус хвойного растения, очевид-
но, путем стимуляции синтеза аминокислот и 
белков в хвое, поскольку отмечалось повыше-
ние содержание общего, белкового, небелко-
вого азота и суммы свободных аминокислот. 
При этом содержание большинства свободных 
аминокислот в хвое увеличивалось. Отмеча-
лась тенденция к снижению уровня пролина, 
лейцина и орнитина, а содержание лизина, 
фенилаланина, глицина и гистидина снижа-
лось. Токсичная доза борной кислоты снижала 
содержание всех форм азота и уровень боль-
шинства свободных аминокислот в хвое за ис-
ключением цистеина, количество которого при 
токсичной дозе борной кислоты повышалось, 
что, возможно, связано с защитной функцией 
хвойного растения в ответ на токсичное влия-
ние высокой дозы бора. 
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Проблема охраны окружающей среды в 
связи с возрастанием объема техноген-

ных выбросов в атмосферу с каждым годом 
становится все более актуальной. Лесные 
экосистемы, обладая значительными погло-
тительными возможностями, во многих слу-
чаях могут противостоять высоким уровням 
антропогенной нагрузки [1].

Основными источниками загрязнения 
в районе Братского промышленного узла явля-
ются Братский алюминиевый завод, лесопро-
мышленный комплекс, кремниевый завод [2].

К наиболее агрессивным выбросам 
данных производств относятся газообразные 

фтористые соединения, хлор, диоксид серы. 
Однако среди большого количества загряз-
няющих веществ встречаются и пылевидные 
выбросы, в частности такие, как алюминий, 
кремний и другие [3].

Для исследования хвойных древосто-
ев были заложены 50 постоянных пробных 
площадей, на которых были взяты образцы 
хвои с целью определения содержания в них 
алюминия и кремния.

Для исследования состояния хвои со-
сны проводилась электротермическая ато-
мизация атомно-абсорбционным методом на 
спектрометре МГА-915.


