
 31

ВВедение

Строение фотосинтетического аппарата и 
процесс фотосинтеза – сложный комплекс вза
имосвязанных структур и функционально свя
занных активных систем, обеспечивающих рас
тение энергией и первичными продуктами, что 
определяет способность растительного организ
ма к существованию (Клячко-Гурвич и др., 2000; 
Klyachko-Gurvich et al., 2000). Исследование 
взаимосвязи структурных и функциональных 
свойств отдельных органов и тканей растений 

является основным звеном в изучении механиз
мов адаптации растений к различным условиям 
среды (Гамалей, 1990; Шереметьев, 2005).

Лиственница сибирская (Larix sibirica 
Ledeb.) – самая распространенная лесообразую
щая порода на территории Евразии и Северной 
Америки. В Иркутской области лиственничные 
леса занимают более 18 403 тыс. га (Государ
ственный доклад…, 2021). Эколого-физиоло
гические особенности лиственницы, произрас
тающей в Сибири, достаточно хорошо изучены 
(Суворова и др., 2003; Корзухин и др., 2004; 
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Korzukhin et al., 2004; Загирова, 2007). Она счи
тается светолюбивым и быстрорастущим видом, 
который характеризуется высокой фотосинтети
ческой продуктивностью в условиях жаркого и 
достаточно влажного лета (Суворова, 2009).

В современный период к одним из приори
тетных негативных факторов, оказывающих 
влияние на состояние лесных экосистем Иркут
ской области, относится атмосферное промыш
ленное загрязнение (Михайлова и др., 2020). 
Существенный вклад в загрязнение окружаю
щей среды региона вносит алюминиевая про
мышленность. На территории региона располо
жено три алюминиевых завода, крупнейший из 
которых – Братский алюминиевый завод (БрАЗ), 
введенный в эксплуатацию в 1966 г. и выпуска
ющий более 1 млн т первичного алюминия. Еже
годный объем аэровыбросов БрАЗа составляет 
более 75 тыс. т загрязняющих веществ (Госу
дарственный доклад…, 2021). Наиболее токсич
ными компонентами выбросов завода являют
ся фторсодержащие соединения, оксиды серы, 
азота, углерода, неорганическая пыль, в составе 
которой значительна доля алюминия, кремния, 
кальция, магния, натрия и тяжелых металлов.

Известно, что по состоянию фотосинтети-
ческого аппарата можно оценить степень влия
ния аэротехногенного загрязнения на растения, 
а также выявить возможные пути их приспо-
собления к этому негативному фактору. Мно- 
гие исследователи отмечают, что при техноген
ном воздействии повреждение ассимиляцион
ного аппарата в первую очередь проявляется на 
физиолого-биохимическом уровне, затем рас
пространяется на ультраструктурный и клеточ
ный уровень и лишь после этого развиваются 
видимые признаки повреждения – хлорозы и 
некрозы тканей листа, опадение листьев и тор
можение роста (Тужилкина, 2017). При ана
лизе литературных данных обнаружено, что 
в основном исследовалось влияние техноген
ных эмиссий на состояние ассимиляционных 
органов сосны обыкновенной (Pinus sylvestris 
L.) (Михайлова и др., 2006; Тужилкина, 2021), 
тогда как работы по другим видам хвойных по
род немногочисленны. На наш взгляд, изучение 
морфологических и физиологических особен
ностей листопадных хвойных пород, представи
телем которых является лиственница сибирская, 
позволит расширить представление о механиз
мах приспособления деревьев к изменяющимся 
условиям среды.

Цель данной работы – выявить влияние 
атмосферных выбросов алюминиевого про

изводства (на примере БрАЗа) на изменение 
структурно-функциональной организации фото
синтетического аппарата хвои лиственницы си
бирской.

МАТеРиАЛЫ и МеТОдЫ 
иССЛедОВАниЙ

Натурные обследования лесов проводились 
в северо-западной части Иркутской области, на 
территории рассеивания эмиссий БрАЗа. В со
ответствии с международной методикой ICP 
Forests (Manual…, 2010), в 2020 г. было зало
жено 12 пробных площадей (пп) в древостоях, 
расположенных на разном удалении от завода в 
сторону преобладающего атмосферного перено
са (северо-восточное направление). Пп заклады
вали в древостоях, сходных по возрасту и бони
тету (60–80-летние, III класса бонитета, полнота 
0,5–0,6), а также по лесорастительным условиям 
(тип леса – сосняк разнотравный, почвы – серые 
лесные). Каждая пп была округлой формы, ра
диусом около 50 м и площадью около 0.01 км2.

Объектом исследования служили деревья 
лиственницы сибирской. На каждой пп конверт
ным методом выбрано 3 ключевых участка (КУ) 
размером около 100 м2, на которых в середине 
вегетационного периода, после окончания фазы 
роста побегов, с помощью секатора срезали 
5–7 боковых побегов с южной и юго-восточной 
сторон от средней части крон пяти 60-летних 
деревьев. Хвою отделяли от побегов, тщательно 
перемешивали и делили на две части. Хвою, со
бранную с одного КУ, анализировали отдельно.

Уровень загрязнения древостоев листвен
ницы определяли по содержанию в хвое фтора, 
серы, тяжелых и легких металлов, а также метал
лоидов (Al, As, Ba, Be, Cd, Ce, Co, Cr, Cu, Fe, La, 
Li, Mo, Ni, Pb, Sc, Si, Sr, Ti, V, Y, Zn). Для опре
деления концентрации элементов образцы сухой 
измельченной хвои минерализовали в муфель
ной печи при температуре 450 °С в течение 3 ч 
до состояния однородной золы. В полученных 
растворах содержание элементов определяли 
атомно-эмиссионным методом на спектромет- 
ре SPECTRO ARCOS (фирмы Spectro Analytical 
Instruments GmbH, Германия) в аккредитованной 
лаборатории ГКК ГП «РАЦ» (г. Улан-Удэ, атте
стат аккредитации № РОСС RU.0001.511112). 
Для контроля аналитического качества проце
дур использовали стандартные образцы NCS 
DC 73350, относительная ошибка метода не 
превышала 5–10 %. Содержание фтора в хвое 
сосны определяли спектрофотометрически при 
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длине волны 540 нм с индикатором ксиленоло
вым оранжевым после сухого озоления пробы 
и дистилляции полученной золы с водяным па
ром в хлорной кислоте, используя сернокислое 
серебро для удаления сопутствующих примесей 
хлора (Михайлова и др., 2006). Все определения 
выполнены в трех биологических и трех анали
тических повторностях.

Методика ранжирования древостоев по 
уровню загрязнения была описана нами ранее 
(Kalugina et al., 2021). Для этого применялся 
кластерный анализ данных о содержании эле
ментов-поллютантов в хвое деревьев на всех пп. 
Для каждого уровня загрязнения были рассчита
ны индексы биогеохимической трансформации 
элементного состава хвои (Zbt), по формуле

 
1 2

1 1
( 1 2 1),n n

l l
Zbt EF DF n n

= =
= + − + −∑ ∑  (1)

где EF – коэффициент концентрации, а DF – ко
эффициент деконцентрации, n1 и n2 число эле
ментов с EFl > 1.5 и DFl >1.5 соответственно. 
Коэффициент концентрации вычисляется как 
отношение Cpol /Cb, а коэффициент деконцентра
ции – Cb /Cpol, где Cpol и Cb – концентрации эле
ментов на загрязненных и фоновых территориях 
соответственно. Индекс Zbt – количественное 
выражение дисбаланса химических элементов 
в растениях, возникающего в результате техно
генной нагрузки. Он имеет пять градаций: ми
нимальную (10–20), среднюю (21–30), высокую 
(31–40), очень высокую (41–60), чрезвычайно 
высокую (61 и более) (Касимов и др., 2012).

Содержание хлорофиллов a, b и каротинои
дов определяли спектрофотометрическим мето
дом в замороженной хвое после предваритель
ной экстракции 96%-м этанолом (Vernon, 1960). 
Оптическую плотность измеряли при 665, 649 и 
440.5 нм. Пигменты рассчитывали по формулам 
J. F. Wintermans и A. De Mots (1965). Долю хло
рофиллов в светособирающем комплексе (ССК) 
рассчитывали по формуле Н. К. Lichtenthaler 
[1987]

 ССК = (1.2 хл b+ хл b) / Σ (хл a+ хл b). (2)

Для исследования параметров флуоресцен
ции хлорофилла на каждом КУ с 3–5 деревьев 
срезали по три ветви и сразу измеряли пара
метры флуоресценции хлорофилла с помощью 
импульсного флуориметра PAM2000 (Waltz, 
Effeltrich, Germany). После прикрепления дат
чиков к хвое побеги в течение 20 мин подвер
гались темновой адаптации. Далее измеряли по
казатели флуоресценции хлорофилла на каждом 

побеге. Регистрировали следующие параметры: 
F0 – фоновая флуоресценция, Fm – максимальная 
флуоресценция, Fv – вариабельная флуоресцен
ция – величина, равная разнице между общей 
максимальной флуоресценцией и ее исходным 
(фоновым) уровнем (Fv = Fm – F0), Y (II) – кван
товый выход фотосистемы II, NPQ – квантовый 
выход нефотохимического тушения, ETR – ско
рость электрон-транспортного потока, а также 
рассчитывали соотношение Fv /Fm – показатель 
фотохимической активности фотосистемы – 
II по формуле
 Fv /Fm = (Fm – F0) / Fm. (3)

Для определения содержания воды в хвое ис
пользовали рефрактометрический метод (Гусев, 
1960), основанный на способности воды выхо
дить из тканей растений в гипертонический раст-
вор сахарозы. Общее содержание воды опреде
ляли как разность между массой сырой и сухой 
навески хвои, свободной (слабо связанной) во
дой считали ту воду, которая извлекается из хвои 
при помощи 30%-го раствора сахарозы. Разность 
между общим содержанием воды и ее свободной 
фракцией составляла связанная (физиологически 
активная) вода. Для всех фракций воды определе
на их массовая доля (в % от сырой массы хвои).

Статистическую обработку результатов про
водили с использованием стандартных методов 
(Зайцев, 1990) и пакета PASTv3.17. Получен
ные данные были проверены на нормальность 
(Shapiro-Wilk’stest, р < 0.05) и равенство диспер
сий (Levene’stest). В работе приведены средние 
значения параметров пигментного комплекса, 
содержания воды в хвое для двух пп, распо
ложенных в каждой зоне удаления от завода, 
стандартное отклонение (δ). Различия между пп 
оценивали с помощью пакета several-sampletests 
(ANOVA, Kruskel-Wallis), при значимом резуль
тате использовали критерий множественного 
сравнения (Tukey’stest, р ≤ 0.05). Достоверность 
различий параметров флуоресценции хлоро
филла оценивали с помощью критерия Манна – 
Уитни (Statistica), р ≤ 0.05.

РеЗУЛЬТАТЫ иССЛедОВАниЙ 
и иХ ОБСУЖдение

Нерегулируемое поступление элементов-пол- 
лютантов с выбросами алюминиевого завода не
избежно ведет к увеличению концентрации за
грязняющих веществ в атмосфере и других ком- 
понентах окружающей среды. В растения пол- 
лютанты способны поступать через устьица, 
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путем диффузии через кутикулу, а также в до
ступной форме адсорбироваться корнями. Ре
зультаты проведенных нами исследований по
казали, что в хвое лиственницы, загрязняемой 
эмиссиями БрАЗа, значительно увеличивается 
количество фтора, серы, элементов, входящих в 
состав твердого аэрозоля (As, Ba, Be, Cd, Ce, Co, 
Cr, Cu, Fe, La, Mo, Ni, Pb, Si, Sr, V, Y, Zn), а также 
легких металлов (Li, Ti, Al, Sc), поступающих в 
атмосферу из шламохранилищ, в которых хра
нятся ядовитые отходы («красный шлам»), об
разующиеся при производстве алюминия.

На основе кластерного анализа данных о со
держании элементов-поллютантов в хвое лист-
венницы обследованные пп были сгруппирова
ны в пять кластеров, соответствующих разным 
уровням загрязнения древостоев, при этом пя
тый кластер сформировали пп, расположенные 
на фоновой территории (табл. 1). Наиболее вы
сокие коэффициенты концентрации элемен
тов-поллютантов в хвое и значения индекса 
биогеохимической трансформации элементно
го состава (Zbt) обнаружены при критическом 
уровне загрязнения. Деревья с такими параме
трами выявлены на пп, расположенных в про
мышленной зоне завода. Древостои с сильным 
уровнем загрязнения обнаружены на пп, распо
ложенных на расстоянии 1–5 км от завода.

Индекс Zbt на этих пп соответствует высо
кой и очень высокой степени трансформации 
элементного состава. Древостои со средним 
уровнем загрязнения обнаружены на расстоя
нии 6–20 км от завода, индекс Zbt соответствует 
средней степени трансформации элементного 
состава. Слабо загрязненные древостои обнару
жены на расстоянии 21–50 км от завода, у них 
индекс Zbt соответствует минимальной степени 
трансформации элементного состава.

Фоновые древостои расположены на рассто
янии более 50 км от завода; они характеризуют
ся самыми низкими (фоновыми) концентрация
ми элементов-поллютантов в хвое.

Для оценки работы фотосинтетического 
аппарата деревьев в условиях загрязнения вы
бросами БрАЗа было определено содержание 
пигментов в хвое. При расчете их концентрации 
на массу хвои одного побега выявляется четкая 
направленность к уменьшению общего фонда 
зеленых и желтых пигментов в хвое деревьев по 
мере усиления техногенной нагрузки (рис. 1). 
При этом содержание хлорофилла а в хвое сни
жается максимально при критическом уровне 
загрязнения на 68 %, хлорофилла b – на 72 %, 
каротиноидов – на 67 % по сравнению с фоно
выми значениями.

Одним из важнейших показателей состояния 
пигментного комплекса растений является так
же содержание хлорофиллов в светособираю
щем комплексе (ССК) от общего фонда зеленых 
пигментов хвои (Тужилкина, 2021). Обнаруже
но, что наиболее низкое содержание хлорофил
ла в ССК характерно для деревьев критического 
и среднего уровня загрязнения (рис. 1).

Причем в первом случае это снижение свя
зано с относительно равномерным уменьше
нием концентрации как хлорофилла а, так и 
хлорофилла b в хвое. При среднем же уровне 
загрязнения в хвое деревьев наблюдается более 
резкое уменьшение содержание хлорофилла b, 
что, как отмечают некоторые исследователи 
(Lichtenthaler, 1987; Янин, 2007; Маторин, Алек
сеев, 2013; Иванова, Суворова, 2014; Orekhov 
et al., 2015; Тужилкина, 2021), может быть связа
но с адаптивной перестройкой ультраструктуры 
хлоропластов в сторону «светового типа» (уве
личение доли тилакоидов стромы) для повыше

Таблица 1. Коэффициенты концентраций элементов-поллютантов и индекс биогеохимической 
трансформации элементного состава хвои (Zbt) лиственницы сибирской при разных уровнях 
техногенного загрязнения эмиссиями БрАЗа

Уровень техногенного 
загрязнения древостоев Коэффициенты концентраций элементов-поллютантов Zbt

Слабый Cd2.2–La2.2–Li2.1–Al1.8–Co1.8–F1.8–Ni1.8–Ba1.7–Cr1.7–S1.7–Be1.6–Pb1.6–Sr1.6–
Ti1.6–V1.6–Y1.6

13.4 ± 3.6

Средний Li3.8–Ni3.3–Y3.2–Al3.1–F2.9–Sr2.9–La2.7–V2.6–Ce2.1–Fe2.1–Ti2.1–Co2.1–S2.0–
Ba1.9–Pb1.9–As1.8–Cd1.7–Cr1.7–Be1.6–Cu1.6–Si1.5

28.6 ± 4.8

Сильный Al8.1–F7.1–Ni6.4–Y5.2–Cr4.9–V4.9–Li4.5–Ti4.1–Fe3.8–Ce3.6–La3.5–Pb3.5–Co3.1–
Be2.9–S2.1–Sr2.0–As1.9–Sc1.9–Ba1.8–Cd1.7–Mo1.6–Si1.6–Cu1.6

59.8 ± 10.6

Критический F31.8–Al22.8–Ni16.4–V11.8–Li8.9–Cr7.4–Pb7.1–Be5.6–Co3.7–As3.5–Ba2.8–Fe3.8–
S2.8–Y2.8–La2.5–Ti2.3–Sr2.2–Cd2.0–Mo1.9–Si1.9–Zn1.9–Sc1.7–Ce1.6–Cu1.6

127.8 ± 13.4
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ния эффективности светоусвоения и защищен
ности от фотоповреждений. Возможно, именно 
при среднем уровне загрязнения деревьев ли
ственницы начинают срабатывать эти защитные 
механизмы.

Наиболее высокие значения хлорофилла в 
ССК отмечаются на пп, расположенных на рас
стоянии свыше 20 км от завода, т. е. при сла
бом уровне загрязнения деревьев и на фоновых 
территориях, где фотосинтетический аппарат 
максимально проявляет функциональные воз
можности путем увеличения светособирающей 
функции фотосинтетического аппарата.

В целом полученные результаты свидетель-
ствуют о наиболее значимых изменениях в пиг- 
ментном фонде хвои лиственницы при крити
ческом, сильном и среднем уровнях загрязне- 
ния, т. е. на расстоянии до 20 км от завода. На 
большем расстоянии изменения фотосинтетиче
ской способности деревьев менее выражены или 
отсутствуют.

Для оценки влияния выбросов БрАЗа на сос-
тояние фотосинтетического аппарата листвен
ницы сибирской проведен анализ морфометри
ческих показателей побегов и хвои при разном 
уровне загрязнения деревьев (табл. 2).

Отмечено, что в большей степени с увеличе
нием техногенной нагрузки изменяются такие 
параметры, как длина ауксибластов 2-го года 
жизни, масса хвои на них, а также длина хвои. 
Значения этих показателей снижаются по срав
нению с фоновыми от 45 до 65 %.

Для характеристики функциональных осо
бенностей ФСА лиственницы сибирской в усло
виях воздействия эмиссий алюминиевого про- 
изводства провели анализ параметров флуорес
ценции хлорофилла (рис. 2).

На территории рассеивания эмиссий БрАЗа 
в хвое деревьев обнаружена тенденция к сни
жению соотношения Fv  /Fm максимально на 
7 %, скорости электрон-транспортного потока 
(ETR) – на 26 % и фоновой флуоресценции (F0) 

Рис. 1. Содержание пигментов в хвое лиственницы сибирской при разном уровне загряз
нения эмиссиями БрАЗа.
Разные буквы в одном ряду представляют статистически значимые различия между зонами (р < 0.05, 
n = 30), где a > b > c > d > e.

Таблица 2. Морфометрические показатели побегов лиственницы сибирской при разном уровне загрязнения

Параметры
Уровень загрязнения Фоновые 

древостоикритический сильный средний слабый

Ауксибласт 2-го года жизни:
число брахибластов на нем, шт. 13.60c ± 3.42 14.80c ± 3.18 14.70c ± 2.16 17.43b ± 5.64 19.73a ± 3.82
сырая масса хвои на нем, г 0.71d ± 0.10 1.09c ± 0.41 0.94c ± 0.12 1.44b ± 0.36 1.58a ± 0.44
длина, мм 9.50c ± 17.8 115.20b ± 18.6 100.60b ± 18.0 95.89b ± 13.82 150.89a ± 1.51
сырая масса, г 0.47b ± 0.02 0.42b ± 0.01 0.29c ± 0.01 0.47b ± 0.01 0.75a ± 0.02

Длина хвои, мм 18.86c ± 3.08 23.52c ± 3.42 32.63b ± 5.08 34.44b ± 5.04 35.56a ± 4.12

Примечание. Разные буквы в одном ряду представляют статистически значимые различия между зонами (р < 0.05, n = 30), 
где a > b > c > d.
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на 26–35 %, по сравнению с фоновыми показате
лями, равными 0.79 усл. ед., 61.26 мкмоль/(м2 · с) 
и 0.39 усл. ед. соответственно.

При исследовании нефотохимического ту
шения флуоресценции хлорофилла (NPQ) об
наружена статистически значимая тенденция к 
повышению этого показателя на техногенно за
грязняемых пп на 25 %. Квантовый выход фо
тосистемы II (Y(II)) был существенно ниже на 
загрязненных пп (около 35 %) по сравнению с 
фоновыми пп. Полученные данные могут свиде
тельствовать об ухудшении светопоглощающих 

свойств фотосинтетического аппарата листвен
ницы в условиях воздействия эмиссий БрАЗа.

Важным показателем состояния (угнетенно
го или оптимального) растительного организма 
является влагообеспеченность. Согласно обще
принятому представлению, содержание сво
бодной воды определяет интенсивность физио
логических процессов, содержание связанной 
воды – устойчивость растений к неблагоприят
ным условиям среды (Алексеев, 1984; Hazrati 
et al., 2016; Gameiro et al., 2016). Проведенные 
нами исследования не выявили существенных 

Рис. 2. Параметры флюоресценции хлорофилла хвои лиственницы сибирской при разном уровне 
загрязнения.
Разные буквы в одном ряду представляют статистически значимые различия между зонами (р < 0.05, n = 30), 
где a > b > c > d.
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различий в параметрах оводненности хвои фо
новых и загрязняемых деревьев (рис. 3).

Это может свидетельствовать о том, что 
ФСА лиственницы в середине вегетационного 
периода максимально использует ресурсы сре
ды и места произрастания деревьев не влияют 
на показатели влагообеспеченности.

ЗАКЛЮЧение

В результате проведенных исследований по
лучены данные об изменении структурно-функ
циональной организации фотосинтетического 
аппарата хвои лиственницы сибирской на терри
ториях, загрязняемых высокотоксичными эмис
сиями Братского алюминиевого завода. Воздей
ствие загрязнения рассматривалось в динамике, 
при его нарастании от слабого до среднего, силь
ного и критического уровня. Установлено, что в 
условиях техногенного загрязнения выброса
ми алюминиевого завода в хвое лиственницы 
происходят существенные нарушения в работе 
фотосинтетического аппарата, о чем свидетель
ствует снижение содержания хлорофиллов a, b 
и каротиноидов, уменьшение показателя фото
химической активности фотосистемы II (Fv /Fm), 
скорости электронтранспортного потока (ETR), 
а также квантовый выход фотосистемы II (Y (II) 
и увеличение фоновой флуоресценции хлоро
филла F0 и нефотохимического тушения флуо
ресценции хлорофилла (NPQ) по сравнению с 
фоновыми значениями. Наиболее сильные из
менения наблюдаются в хвое деревьев при кри

тическом уровне загрязнения, когда содержание 
элементов-поллютантов в хвое достигает макси
мальных значений.
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ON PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF SIBERIAN LARCH
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The article presents data on the effect of emissions from the Bratsk Aluminum Plant (BrAZ) on the photosynthetic 
apparatus of Siberian larch (Larix sibirica Ledeb.). On the basis of data on the content of elements-pollutants 
(fluorine, sulphur, heavy, light metals and metalloids) in needle trees using cluster analysis the trees of critical, 
strong, moderate, low level of contamination, as well as background stands were identified in the surveyed area. 
It has been established that in the needles of trees with an increase in the level of pollution, the content of pigments 
decreases: chlorophyll a –by 68 %, chlorophyll b – by 72 %, carotenoids – by 67 % compared to the background 
level. The morphometric parameters of the assimilation organs of polluted trees (the length of auxiblasts of the 
second year of life, the mass of needles on them, and the length of needles) are reduced by 45–65 % compared to 
the background values; their minimum values are found at a critical level of pollution (on the territory of the BrAZ 
industrial zone). The presence of functional disorders of the photosynthetic apparatus of needles in conditions of 
pollution by emissions from an aluminum plant is evidenced by a change in the parameters of chlorophyll fluorescence: 
a decrease in the photochemical activity of photosystem II (Fv/Fm) by 7 %, the electron transport flow rate (ETR) – 
by 26 %, the quantum yield of photosystem II (Y(II) – by 35 %, as well as an increase in background fluorescence 
of chlorophyll F0 by 26–35 % and non-photochemical quenching of chlorophyll fluorescence (NPQ) by 27 % 
compared to background values. The maximum negative impact of emissions on the photochemical processes of 
larch needles was recorded at the critical level of trees pollution.

Keywords: Larix sibirica Ledeb., chlorophyll fluorescence, morphometric parameters of needles, aerotechnogenic 
pollution.
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