
75

Наблюдаемое в настоящее время усиле-

ние воздействия выбросов промышленных 

предприятий на лесные экосистемы приво-

дит к существенным изменениям в структуре 

древесных растений [Ярмишко, 1997; Жиров и 

др., 2007 и др.], отмечается снижение густоты 
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Исследовали показатели минерального и водного обменов (содержание и 
соотношение NPK в хвое, водный дефицит, определяемый по величине водного 
потенциала охвоенных побегов) сосны обыкновенной и ели сибирской в условиях 
воздействия на них выбросов промышленных предприятий. Переменными этих 
процессов характеризовали функциональное состояние растений. Одновременно 
по визуальным признакам (форма кроны, продолжительность жизни и степень 
поврежденности хвои) оценивали их жизненное состояние. Выявили нелинейное 
уменьшение содержания N, возрастание содержания K и водного дефицита с 
ухудшением жизненного состояния деревьев. Установили более тесные связи 
между этими показателями и жизненным состоянием у ели по сравнению с сосной. 
Показали важность потенциального функционального состояния растительного 
организма при его реагировании на неблагоприятные воздействия.
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нение.
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MINERAL AND WATER METABOLISM IN PINE AND SPRUCE 

Parameters of mineral and water metabolism (NPK content and ratio in needles, water 
deficit determined from the value of the water potential of needled shoots) in Scots 
pine and Siberian spruce affected by air-borne industrial pollution were investigated. 
Variables of these processes were used to characterize the functional condition of the 
plants. Simultaneously, the vitality status was determined by visual traits (crown shape, 
needle life span and degree of damage). Non-linear decrease in N content, increase in K 
content and water deficit were found to accompany deterioration of the tree vitality status. 
Spruce was found to have closer correlations between these parameters and the vitality 
status than pine. Importance of the potential functional condition of a plant organism in its 
response to adverse impacts was demonstrated.
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кроны за счет преждевременного опадения 

или недоразвития листьев (хвои), изреживания 

скелетной части кроны и т. д. [Алексеев, 1990; 

Ярмишко,1997 и др.]. В ряде работ показано 

изменение морфометрических показателей 

хвои [Ярмишко, 1997; Сухарева, Лукина, 2004; 

Таланова-Шэр, 2004; Михайлова и др., 2006]. 

Уменьшение линейных параметров хвои (листа) 

связывают, в частности, с негативным воздей-

ствием тяжелых металлов на растяжение кле-

ток [Stern et al., 1984; Oren et al., 1988] вслед-

ствие нарушения эластичности клеточных сте-

нок и формирования микротрубочек [Byrzynski, 

Jakobi, 1983; Иванов и др., 2003]. Некоторые 

исследователи сокращение продолжительно-

сти жизни хвои объясняют ухудшением состоя-

ния дерева. Так, если у здоровых деревьев хвоя 

была 6–9 лет жизни, то у усыхающих оставалась 

только хвоя 1–2 года жизни [Ярмишко, 1997; 

Лукина, Никонов, 1998]. Кроме того, изменение 

массы хвои связывают с изменением площади 

проводящей ксилемы дерева [Кайбияйнен и 

др., 1995а]. Так, например, в условиях промыш-

ленного загрязнения для сосны было показано, 

что у усыхающего дерева было 12 живых муто-

вок, из них только 5 колец участвовало в транс-

порте воды полностью и 4 – частично, тогда как 

у здорового было 17 живых мутовок, и все 17 

колец ксилемы проводили воду по окружности.

Изменения в морфометрических признаках 

деревьев свидетельствуют об усилении (наряду 

с естественной) дифференциации деревьев по 

жизненному состоянию в условиях воздействия 

на них промышленных поллютантов, и эти при-

знаки были положены в основу шкалы катего-

рий их жизненного состояния [Алексеев, 1990; 

Ярмишко, 1997 и др.]. 

В то же время для понимания реакции рас-

тительного организма на промышленное за-

грязнение необходим учет физиологических 

особенностей деревьев разного жизненно-

го состояния. Наиболее тесно связанными с 

внешней средой и зависящими от внутренних 

параметров растения, а поэтому отражающими 

в целом его жизнедеятельность являются ми-

неральный и водный обмены. Универсальным 

показателем водного статуса растений признан 

водный потенциал – косвенная характеристи-

ка водного дефицита. В минеральном питании 

растений традиционно выделяют три основных 

элемента, которые связаны с такими важными 

для жизнедеятельности растений процесса-

ми, как продуцирование органического веще-

ства (N), энергетика растений (P) и регуляция 

обменных процессов (K). Предполагается, что 

по соотношению этих трех элементов можно 

судить о сбалансированности основных ме-

таболических процессов, т. е. соотношение 

N : P : K является не только показателем уров-

ня минерального питания, но и характери-

зует функциональное состояние растений 

[Вахмистров, Воронцов, 1997 и др.].

Цель работы – исследовать показатели ми-

нерального и водного обменов (содержание 

и соотношение NPK в хвое, водный дефицит, 

определяемый по величине водного потенциа-

ла охвоенных побегов) сосны и ели, характери-

зующие функциональное состояние деревьев 

в условиях воздействия на них промышленных 

поллютантов.

Объекты и методы исследования

Работу проводили в районе действия 

Мончегорского комбината «Североникель» 

(Мурманская область, Кольский полуостров). 

Основными компонентами его выбросов яв-

ляются SO
2
 и тяжелые металлы [Крючков, 

Макарова, 1989; Ярмишко, 1997; Лукина, 

Никонов, 1998]. Пробные площади располага-

лись на расстоянии 30 км от источника загряз-

нения в зоне начальной деградации экосистем. 

Годовое выпадение сульфатной серы в этой 

зоне составляет 1000–2000 кг км-2, сумма ме-

таллов 50–500 кг км-2, концентрация SO
2
 в воз-

духе – 0,04 мг м-3 [Васильева и др., 2000].

Объектами исследования были два вида-

доминанта восточноевропейской тайги – 

60–80-летние растения сосны обыкновенной 

(Pinus sylvestris L.) и 100–120-летние ели си-

бирской (Picea obovata Ledeb.), произрастаю-

щие соответственно в сосняке кустарничково-

лишайниковом и ельнике кустарничково-

зеленомошном. По визуальным признакам 

были выделены деревья четырех категорий 

жизненного состояния [Ярмишко, 1997].

I категория состояния – здоровые деревья. 

Кроны без выраженных следов повреждений 

имели густую зеленую хвою с продолжительно-

стью жизни 6–9 лет, что характерно для регио-

на. Сухие ветви II-го порядка были сосредото-

чены только в нижней части кроны.

II категория – ослабленные деревья. Крона 

изрежена приблизительно на 40–45 % в резуль-

тате недоразвития, повреждения и прежде-

временного опадения хвои, а также сокращения 

прироста побегов. Средняя продолжительность 

жизни хвои снижена на 1,5–2 года по сравнению 

со здоровыми деревьями. У части хвои отмеча-

лось наличие хлорозов и некрозов. Усыхание 

части ветвей II-го порядка наблюдалось не толь-

ко в нижней, но и в средней части крон. 

III категория – сильно ослабленные дере-

вья. Кроны изрежены на ~75–80 % за счет 
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повреждения, усыхания и опадения поло-

вины побегов разных порядков ветвления. 

Продолжительность жизни хвои не превышает 

в среднем двух лет. 

IV категория – усыхающие деревья. Кроны 

разрушены, их изреженность составляет более 

90 %. Продолжительность жизни хвои не превы-

шает 2–3 лет, треть деревьев имеют хвою толь-

ко текущего года, цвет хвои изменен. 

Каждую категорию характеризовали 5–10 

деревьями. Образцы хвои или охвоенных побе-

гов отбирали с верхней трети кроны дерева.

Исследования проводили в течение двух ве-

гетационных периодов, растительные образцы 

для определения в них минеральных элементов 

отбирали в фазу окончания роста (август), во-

дные потенциалы охвоенных побегов (Ψ) опре-

деляли в июле – августе в разное время суток 

и разном сочетании гидрометеорологических 

переменных. 

Химический анализ проводили в лаборато-

рии физиологии и цитологии древесных рас-

тений и аналитической лаборатории Института 

леса КарНЦ РАН. Содержание азота (N), фос-

фора (Р), калия (К) в хвое определяли в одной 

пробе после мокрого озоления согласно мето-

дическим указаниям [Методическое руковод-

ство…, 1990]. Повторность проб трехкратная. 

Водные потенциалы охвоенных побегов изме-

ряли с помощью камеры давления [Scholander 

et al., 1964; Сазонова, 1979], температуру и от-

носительную влажность воздуха – стандартны-

ми метеоприборами. 

Результаты экспериментов представлены 

в виде средней арифметической величины и 

стандартной ошибки. Для обработки экспери-

ментальных данных использовали дисперсион-

ный, корреляционный и регрессионный анали-

зы (программа Statistica для Windows 5.0). Для 

разделения деревьев сосны и ели по степени 

угнетенности использовали кластерный ана-

лиз (программа Statgraphics 2.1 для Windows). 

Разность между двумя соотношениями N : P : K 

выражали как корень квадратный из суммы ква-

дратов разностей долей отдельных элементов: 


У
 = 2

N
 + 2

Р
 + 2

К
 [Вахмистров и др., 1986]. 

Результаты 

Сопоставление содержания основных эле-

ментов минерального питания NPK в хвое де-

ревьев сосны и ели разного жизненного со-

стояния выявило значимые различия содержа-

ния макроэлементов в хвое деревьев разных 

категорий, а также их разнонаправленное не-

линейное изменение (табл. 1). Так, например, 

у сосны с ухудшением жизненного состояния 

содержание N в хвое деревьев IV категории, по 

сравнению с I категорией, уменьшилось на 7 % 

(r = –0,50, R2 = 25 %), содержание К в IV кате-

гории, напротив, увеличилось на 33 % (r = 0,74, 

R2 = 55 %). У ели в хвое деревьев III категории, 

по сравнению с I категорией, содержание N 

уменьшилось (r = –0,52, R2 = 27 %) и К – увели-

чилось (r = 0,73, R2 = 53 %) соответственно на 19 

и 24 %; при этом в IV категории состояния со-

держание К, напротив, уменьшилось на 10 %. 

Четкой зависимости содержания фосфора от 

жизненного состояния дерева нам обнаружить 

не удалось. 

Соотношение N : P : K в хвое сосны и ели с 

ухудшением категории состояния дерева также 

Таблица 1. Содержание NPK (% от сухого веса) и их доли в соотношении N : P : K (%) в двухлетней хвое 

деревьев сосны (Pinus sylvestris L.) и ели (Picea obovata Ledeb.) разного жизненного состояния

Показатель
Категория жизненного состояния F

f
* (F

st 
= 2,90),

р < 0,05Здоровые (I) Ослабленные (II) Сильно ослабленные (III) Усыхающие (IV)

Сосна

N 1,01  0,02 1,00  0,01 0,97  0,01 0,94  0,02 11,59

P 0,13  0,01 0,15  0,01 0,17  0,01 0,14  0,01 6,12

К 0,27  0,01 0,28  0,01 0,39  0,01 0,36  0,01 38,32

Доля N 71,3  0,3 70,7  0,9 63,6  0,2 65,7  0,4 48,18

Доля Р 9,7  0,2 10,0  0,7 11,6  0,2 10,0  0,3 3,97

Доля К 19,0  0,3 19,3  0,3 24,9  0,4 24,3  0,4 77,69

Ель

N 0,88  0,04 0,75  0,01 0,71  0,02 0,75  0,02 12,37

P 0,16  0,01 0,16  0,01 0,15  0,01 0,18  0,01 7,77

К 0,46  0,01 0,53  0,01 0,57  0,01 0,51  0,01 35,12

Доля N 58,3  0,4 52,3  0,2 50,0  0,4 50,0  1,0 44,59

Доля Р 11,0  0,3 11,0  0,0 11,3  0,3 13,0  0,5 8,25

Доля К 30,7  0,2 36,7  0,2 38,7  0,6 37,0  0,5 65,33

Примечание. Здесь и в табл. 2: F
f
* – критерий Фишера эмпирический, F

st
 – критерий Фишера табличный, р – уровень зна-

чимости.
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значимо изменилось – уменьшилась доля N и 

увеличилась доля К. У сосны коэффициенты r и 

R2 для доли N и К в хвое составили –0,74, 55 % 

и 0,83, 68 % соответственно, для ели, соответ-

ственно, –0,88, 77 % и 0,90, 81 %. Достоверной 

зависимости доли фосфора в хвое исследуе-

мых видов от категории состояния не обнару-

жили. Разница между соотношениями N : P : K 

в хвое деревьев I и IV категории составила для 

сосны и ели 7 и 10 % соответственно.

Диапазоны варьирования водных потен-

циалов охвоенных побегов (Ψ) в период на-

блюдений были сходными у деревьев разного 

жизненного состояния. Однако колебания Ψ 

в пределах этого диапазона были определен-

ным образом связаны с состоянием растений. 

Зависимость водного дефицита, характери-

зуемого величиной Ψ, от жизненного состоя-

ния дерева носила нелинейный характер. Как 

правило, водный дефицит у сосны и ели нарас-

тал (Ψ уменьшался) от I к III и несколько умень-

шался (Ψ увеличивался) или не изменялся до IV 

категории состояния. При этом связь Ψ с жиз-

ненным состоянием была более тесной у ели по 

сравнению с сосной, о чем свидетельствовали 

более высокие коэффициенты детерминации 

(R2) (табл. 2). 

Следует отметить, что достоверные разли-

чия в величинах Ψ, связанные с жизненным со-

стоянием дерева, наблюдались, прежде всего, 

в моменты их резких изменений. В суточной 

динамике это, в первую очередь, утренние и 

вечерние часы, когда восход или заход солнца 

вызывает быстрые изменения интенсивности 

ФАР, температуры и относительной влажно-

сти воздуха. Сопоставление величин Ψ для 

выборок деревьев сосны разного жизненного 

состояния выявило их значимые различия 

4 июля в 8 ч и для ели – 10 июля в 0, 6, 9, 24 ч. 

Измерения Ψ деревьев сосны в 13 ч и ели в 

12, 16 и 18 ч различий в связи с категорией 

состояния не обнаружили. Иногда резкие из-

менения погодных условий наблюдались и в 

дневное время. Так, например, сухая жаркая 

погода в течение нескольких июльских дней 

сформировала значительный водный дефицит 

в деревьях сосны и ели, непродолжительный 

обильный дождь и затем вновь солнечная по-

года, наблюдаемые в дневное время 23 июля, 

привели к значительным колебаниям водно-

го дефицита. Выполненные сразу после это-

го измерения Ψ выявили значимые различия 

в связи с жизненным состоянием деревьев. 

В холодные влажные дни, характеризующиеся 

небольшим водным дефицитом и его слабы-

ми колебаниями, величина Ψ не зависела от 

категории состояния дерева. Примером та-

кой ситуации являются данные, полученные 

9 июля.

Таким образом, между содержанием и со-

отношением NPK в хвое, водным потенциалом 

охвоенных побегов и жизненным состоянием 

дерева существует определенная и, как пра-

вило, нелинейная связь. Для более глубокого 

анализа этих взаимосвязей и подтверждения 

возможности использования физиологических 

показателей для оценки жизненного состояния 

растения применили кластерный анализ. 

Таблица 2. Водные потенциалы (МПа) охвоенных побегов деревьев сосны (Pinus sylvestris L.) и ели (Picea 

obovata Ledeb.) разного жизненного состояния 

Вид Дата
Время, 

час
Т, °С

Н, 

%

Категория жизненного состояния
Дисперсионный 

анализ

Регрес-

сионный 

анализ

Здоровые (I)
Ослабленные 

(II)

Сильно ослаб-

ленные (III)

Усыхающие 

(IV)
F

f
F

st
р R2,% p

Сосна 4.07 8 14 70 –0,87 ± 0,08 –1,02 ± 0,05 –1,01 ± 0,03 –1,08 ± 0,10 3,28 13,38 0,0000* 52,9 0,0000

13 25 45 –1,01 ± 0,06 –1,04 ± 0,08 –1,01 ± 0,06 –1,00 ± 0,06 3,13 0,25 0,8605 – –

Ель 10.07 0 7 73 –0,68 ± 0,03 –0,76 ± 0,07 –0,91 ± 0,10 –0,87 ± 0,10 3,27 11,24 0,0001* 50,3 0,0001

6 7 85 –0,43 ± 0,06 –0,49 ± 0,04 –0,66 ± 0,13 –0,66 ± 0,16 3,22 6,63 0,0023* 42,2 0,0018

9 15 80 –1,03 ± 0,05 –1,10 ± 0,06 –1,30 ± 0,10 –1,21 ± 0,12 3,25 15,04 0,0000* 54,7 0,0000

12 19 50 –1,18 ± 0,13 –1,29 ± 0,07 –1,31 ± 0,15 –1,32 ± 0,08 3,28 2,46 0,0831 – –

16 25 40 –1,34 ± 0,18 –1,36 ± 0,16 –1,38 ± 0,17 –1,43 ± 0,10 3,24 0,42 0,7432 – –

18 20 50 –1,18 ± 0,13 –1,18 ± 0,10 –1,23 ± 0,07 –1,19 ± 0,07 3,22 0,42 0,7432 – –

24 10 75 –0,65 ± 0,07 –0,73 ± 0,09 –0,93 ± 0,18 –0,87 ± 0,09 3,36 13,77 0,0000* 49,2 0,0000

Сосна 23.07 16 27 45 –1,16 ± 0,10 –1,26 ± 0,06 –1,31 ± 0,09 –1,30 ± 0,09 3,47 7,95 0,0002* 33,7 0,0001

Ель –1,33 ± 0,11 –1,29 ± 0,11 –1,59 ± 0,17 –1,55 ± 0,21 3,35 10,01 0,0001* 62,1 0,0000

Сосна 9.07 13 8 70 –0,74 ± 0,03 –0,71 ± 0,05 –0,70 ± 0,07 –0,70 ± 0,03 3,49 0,48 0,7047 – –

Ель –0,79 ±0,09 –0,86 ± 0,14 –0,94 ± 0,08 –0,91 ± 0,08 3,24 3,08 0,0466 – –

Примечание. * – различия достоверны. Т – температура воздуха, Н – относительная влажность воздуха. R2 – коэффициент 
детерминации.
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Данный подход с использованием в анали-

зе значений содержания и соотношения NPK 

в хвое позволил выделить для сосны и ели три 

функциональных кластера (условно исходный, 

переходный, катастрофический), которые ха-

рактеризуются определенным биохимическим 

статусом по исследуемым показателям (рис. 1). 

Например, как для сосны, так и для ели можно 

отметить общую закономерность – включение в 

первый исходный кластер деревьев с высокими 

значениями содержания и доли N и, напротив, 

небольшими значениями содержания и доли К. 

Для третьего, катастрофического кластера ха-

рактерно снижение содержания и доли N и рост 

содержания и доли К по сравнению с первым 

кластером. Второй, переходный кластер имеет 

промежуточные значения исследуемых пока-

зателей. При этом следует отметить, что про-

центное соотношение деревьев по категориям в 

каждом кластере различалось для сосны и ели 

(рис. 2). Так, у сосны первый кластер состави-

ли деревья I и II категорий, соответственно 60 и 

40 %, тогда как у ели – только I категории (100 %). 

Во второй кластер у сосны и ели вошли деревья 

Рис. 1. Содержание N, P, K (% от сухого веса, А) и их доли в соотношении N : P : K (Б) 

в хвое деревьев Pinus sylvestris L. и Picea obovata Ledeb. по результатам кластерного 

анализа:

1, 2, 3 – кластеры
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II, III и IV категорий, соответственно 20, 60, 20 % 

и 43, 43, 14 %. Третий кластер как у сосны, так 

и у ели составили деревья только IV категории 

состояния (100 %). При этом распределение 

всех деревьев сосны и ели по кластерам также 

различалось. Так, у сосны в первый, второй и 

третий кластеры вошли 42, 42 и 16 % всех де-

ревьев, тогда как у ели – соответственно 25, 58 

и 17 %. Полученный результат свидетельствует 

о разном метаболическом ответе деревьев со-

сны и ели на ослабление жизненного состояния 

в условиях загрязнения. 

Распределение деревьев по трем кластерам 

было получено и в том случае, когда в основу 

кластеризации в качестве признаков были поло-

жены данные по Ψ охвоенных побегов деревьев 

сосны и ели разного жизненного состояния. Как 

следует из рис. 3, в каждом кластере оказались 

представленными деревья разных категорий, и 

их распределение различалось у сосны и ели. 

Так, если у ели первый кластер составили толь-

ко деревья I (54 %) и II (46 %) категорий состоя-

ния, то у сосны – деревья всех категорий (I – 39, 

II – 22, III – 22 и IV – 17 %). Во второй кластер 

у ели вошли в основном деревья III (50 %), IV 

(38 %) и немного II (12 %) категорий, а у сосны 

в этот кластер, как и в первый, – деревья всех 

категорий (I – 12, II – 13, III – 37, IV – 38 %). И, на-

конец, третий кластер был представлен двумя 

категориями деревьев ели – III (43 %) и IV (57 %) 

и тремя сосны – I (16 %), II (67 %) и IV (17 %). Для 

деревьев ели было характерно более четкое 

Рис. 2. Процентное соотношение деревьев Pinus sylvestris L. и Picea 

obovata Ledeb. по категориям состояния в кластере (данные по содержа-

нию и соотношению NPK) 
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соответствие между категорией жизненного со-

стояния, определяемой визуально и по вели-

чине водного дефицита. Так, в первый кластер, 

которому соответствует более «благоприятный» 

водный режим, вошли деревья ели и визуально 

более «благополучные» (I–II категорий), второй, 

как переходный, вобрал все, кроме I категории, 

и, наконец, третий, характеризующий менее 

«благоприятный» водный режим, составили и 

визуально более поврежденные деревья (III–IV 

категорий). Напротив, для деревьев сосны ха-

рактерно почти полное несоответствие между 

категориями состояния, определенными визу-

ально и по физиологическому показателю. Так, 

первый («благоприятный») и второй («переход-

ный») кластеры представлены деревьями сосны 

всех категорий, а третий (наименее «благопри-

ятный») – напротив, визуально близкими к норме 

деревьями I-й и II-й категорий и небольшой про-

цент деревьев действительно поврежденных (IV).

Обсуждение

Анализ элементного состава хвои как для 

сосны, так и для ели показал уменьшение со-

держания N и увеличение содержания K с ухуд-

шением категории состояния дерева. Этот 

результат согласуется с данными других ис-

следователей [Теребова и др., 2003], которые 

в условиях загрязнения выявили нелинейное 

уменьшение содержания всех фракций азотных 

соединений, а также органических фосфорных 

соединений (нуклеотидов и фосфорилирован-

ных сахаров) в хвое деревьев Pinus sylvestris L. 

и Picea obovata Ledeb. с ухудшением жизнен-

ности дерева. Высокое содержание К в хвое 

Рис. 3. Процентное соотношение деревьев Pinus sylvestris L. 

и Picea obovata Ledeb. по категориям состояния в кластере 

(данные по водным потенциалам) 
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усыхающих деревьев, по сравнению со здо-

ровыми, может иметь адаптивное значение, 

поскольку катионы калия способны нейтрали-

зовать ангидриды кислот, что повышает устой-

чивость растения к токсическим газам [Илькун, 

1978 и др.]. Полученный результат может сви-

детельствовать об изменении ионного балан-

са клеток и нарушении нормального цикла 

биохимических процессов [Marschner, 1996; 

Судачкова и др., 1997; Clemens, 2001 и др.], 

что, в свою очередь, на уровне целого дерева 

проявляется в ингибировании формирования 

биомассы, торможении роста и нарушении 

функционирования корневой системы у осла-

бленных деревьев по сравнению со здоровыми 

[Ярмишко, 1997; Лукина, Никонов, 1998 и др.]. 

Кроме того, отмечают разный химический со-

став клеточных стенок хвои деревьев разной 

жизненности [Галибина, Теребова, 2008], в 

частности, меньшее количество ионообменных 

групп в структуре клеточной стенки хвои осла-

бленных деревьев по сравнению со здоровыми, 

что в условиях загрязнения может приводить 

к уменьшению связывания тяжелых металлов 

компонентами клетки и вследствие этого к из-

менению обмена веществ и структурных пара-

метров дерева. 

Проведенное нами сравнение соотношения 

N : P : K у деревьев сосны и ели разной жизнен-

ности также обнаружило уменьшение доли N и 

увеличение доли К при ухудшении категории со-

стояния дерева. Однако следует отметить, что 

соотношение макроэлементов как у сосны, так 

и у ели варьирует в зависимости от жизненного 

состояния дерева в меньшей степени (7–10 %), 

чем их содержание (7–33 %). Это подтверждает 

гипотезу о соотношении N : P : K в хвое сосны и 

ели как гомеостатическом показателе [Прида-

ча, 2002; Сазонова, 2006 и др.], свидетельству-

ющем о поддержании определенных соотноше-

ний основных метаболических процессов, обе-

спечивающих жизнедеятельность растений и 

в условиях техногенного стресса. Отмеченные 

нами изменения соотношения N : P : K в хвое 

деревьев сосны и ели разной жизненности мо-

гут свидетельствовать о перестройке донорно-

акцепторных отношений в системе целого 

растения в условиях загрязнения. Это косвен-

но подтверждается данными других авторов 

[Житкова, Новицкая, 2001], которые показали, 

что проникновение серосодержащих ксено-

биотиков в ткани хвои в больших количествах 

вызывает изменение естественного рН клеток, 

что, в свою очередь, индуцирует сокращение 

плазмодесменных трубок и торможение транс-

порта метаболитов по симпласту, вследствие 

чего происходит нарушение оттока ассимиля-

тов и снижение активности ассимиляционной 

и экспортной функций хвои. Также в условиях 

загрязнения для хвойных было показано про-

грессирующее ингибирование процессов фо-

тосинтеза и темнового дыхания с ухудшением 

состояния дерева [Кайбияйнен и др., 1995а, б]. 

Диапазоны варьирования Ψ в течение веге-

тационных периодов в зависимости от погод-

ных условий не выходили за пределы колеба-

ний, регистрируемых нами в фоновых условиях 

[Sazonova et al., 2002; Сазонова и др., 2005]. Это 

свидетельствует о сохранении в определенной 

мере устьичной регуляции и в условиях воздей-

ствия на растения промышленных поллютантов. 

Наряду с этим нами показано, что колебания Ψ в 

пределах этого диапазона связаны с жизненным 

состоянием дерева. С его ухудшением увеличи-

вается водный дефицит в охвоенных побегах. Это 

объясняется, прежде всего, тем, что в условиях 

промышленного загрязнения древесные рас-

тения оказываются под прямым или косвенным 

воздействием поллютантов [Amundson et al., 

1986; Manninen, Huttunen, 1991; Кайбияйнен и др., 

1995б; Wulff, Karenlampi, 1996; Sutinen et al., 1998; 

Жиров и др., 2007]. Это приводит к нарушениям 

во всех звеньях его водопроводящей системы, 

что обусловливает уменьшение ее проводимости 

и, как следствие, возрастание водного дефицита. 

Воздействие поллютантов на растение нарушает 

также сбалансированность его системы водного 

транспорта [Кайбияйнен и др., 1995а], поэтому 

различия более ярко выражены в моменты бы-

стрых изменений в водном режиме дерева, что и 

наблюдалось в нашем исследовании (табл. 2). 

Проведенные нами регрессионный и кла-

стерный анализы данных по содержанию и со-

отношению NPK в хвое, водному потенциалу 

охвоенных побегов деревьев сосны и ели пока-

зали, что степень связи этих показателей с жиз-

ненным состоянием растений, определенным 

по визуальными признакам, была различной 

при сравнении исследуемых видов. Большее 

влияние категории жизненного состояния на 

исследуемые показатели характерно для дере-

вьев ели, по сравнению с сосной, о чем свиде-

тельствуют более высокие коэффициенты де-

терминации (R2) у ели. Это, вероятно, обуслов-

лено большей чувствительностью ассимиляци-

онного аппарата ели к загрязнению, что согла-

суется с данными ряда авторов [Кирпичникова 

и др., 1995; Wulff, Karenlampi, 1996; Таланова-

Шэр, 2004], которые отмечают в условиях за-

грязнения для ели, по сравнению с сосной, 

более значимые изменения ультраструктуры 

хвои, большую чувствительность пигментного 

состава фотосинтетического аппарата и более 

высокую скорость аккумуляции поллютанта. 
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На основании кластеризации данных по со-

держанию и соотношению NPK можно также 

предположить, что большая часть деревьев со-

сны находится в исходном состоянии с нена-

рушенным метаболизмом (42 %) и переходном 

состоянии с метаболическими нарушениями и 

структурными перестройками (42 %), тогда как 

меньшая часть деревьев ели, по сравнению с 

сосной, находится в исходном состоянии с не-

нарушенным метаболизмом (25 %) и значи-

тельно большая часть (58 %) находится в пере-

ходном состоянии. Меньшая часть деревьев, 

как сосны (16 %), так и ели (17 %), находится в 

устойчивом состоянии с преобладанием ката-

болических процессов, ведущих к гибели ор-

ганизма. Этот результат, вероятно, обусловлен 

различиями экологических стратегий исследу-

емых видов. Известно, что и у ели, и у сосны пре-

обладающим интегральным свойством вида явля-

ется конкурентоспособность, однако для ели от-

мечают выраженные черты толерантности, а для 

сосны – реактивности [Восточноевропейские..., 

2004], что проявляется в ответной реакции видов 

при различных воздействиях. 

Если кластеризация данных по содержанию 

и соотношению NPK в хвое деревьев сосны и 

ели показала почти сходное соответствие меж-

ду категориями состояния, определяемыми ви-

зуально и по физиологическим показателям, то 

кластеризация данных по водному потенциа-

лу обнаружила, что характерной особенностью 

деревьев сосны является их слабое соответ-

ствие между категориями состояния, опреде-

ляемыми визуально и по физиологическому по-

казателю, тогда как у ели оно, напротив, более 

сильно выражено. Причины этих различий, ве-

роятно, связаны со значительной большей вза-

имозависимостью между структурными компо-

нентами дерева и его водным режимом, чем с 

элементным составом. 

Для ели отмечают наименьшую продолжи-

тельность периода от необратимого ослабле-

ния деревьев до их полного усыхания, у сосны, 

напротив, период усыхания может быть до-

вольно продолжительным [Барахтенова, 1995]. 

Наши данные по кластеризации с использова-

нием показателя водного режима согласуются 

с этими результатами.

Интересным представляется тот факт, что 

деревья сосны и ели разной жизненности мо-

гут быть включены в один кластер и, наоборот, 

деревья одной категории состояния – в раз-

ные кластеры. Вероятно, это обусловлено тем, 

что ответная реакция растений на стресс может 

быть связана как со структурными перестройка-

ми для поддержания определенного уровня ин-

тенсивности метаболических процессов (дере-

вья разной жизненности в одном кластере), так 

и с метаболическими перестройками, целью 

которых является сохранение структурной це-

лостности растительного организма (деревья 

одной категории состояния в разных кластерах) 

[Теребова и др., 2003]. Кроме того, очевидно, 

что дифференциация организмов по жизнен-

ному состоянию в сходных экологических усло-

виях обусловлена генотипической разнородно-

стью популяции [Мамаев, 1972; Ильин, 1985; 

Тараканов и др., 2007]. 

Заключение

В условиях начальной стадии деградации 

экосистем дифференциация растений сосны и 

ели по жизненному состоянию сопровождается 

определенными изменениями их физиологиче-

ских показателей. Во всех категориях состоя-

ния обнаруживались растения с разными зна-

чениями уровней напряженности переменных 

минерального и водного обменов, что позволя-

ет предположить неравнозначность их функци-

ональных состояний. Чем дальше это значение 

от критической точки, тем оно более функцио-

нально активно и более устойчиво к действию 

стрессовых факторов. Следовательно, потен-

циальное функциональное состояние расти-

тельного организма является важным при его 

реагировании на неблагоприятные воздей-

ствия. 

Работа выполнена при финансовой под-

держке РФФИ (гранты 09-04-00299-а и 09-04-

90739-моб_ст).
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