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Представлены результаты изучения содержания фотосинтетических пигментов в талломах напочвен-
ных лишайников рода Сladonia в разных условиях местообитания в скальных лесных сообществах Ветре-
ного Пояса (гора Оловгора). Характерной особенностью экологических условий местообитаний биоты яв-
ляется влияние морского климата за счет близости Белого моря. Выявлены средние значения и варьирование 
содержания фотосинтетических пигментов у эпигейных видов рода Cladonia, произрастающих в широком 
диапазоне экологических условий. Установлены зависимости изменения содержания хлорофиллов и каро-
тиноидов от ориентации склона по сторонам света, высоты над уровнем моря, освещенности, величины 
проективного покрытия в месте обитания.
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The content of chlorophyll a, b and carotenoids in thalli of Cladonia species from rocky forests community 
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Лишайники являются автотрофными 
организмами. Одним из показателей реак-
ции фотосинтезирующих организмов на из-
менение факторов внешней среды, степени 
их адаптации к новым экологическим ус-
ловиям является содержание хлорофиллов 
и каротиноидов  – главных фоторецепторов 
фотосинтезирующей клетки [2, 3]. В этом 
направлении исследуется содержание фото-
синтетических пигментов в талломах ли-
шайников в разных условиях местообитания 
[2, 4, 9], в том числе под воздействием разно-
го уровня атмосферного загрязнения [5, 8]. 

Ветреный Пояс  – открытая морским 
ветрам возвышенность вдоль южного по-
бережья Онежской губы Белого моря про-
тяженностью от 36 до 39 ° в. д. около 200 км 
шириной 10–15 км. Склоны кряжа покры-
ты уникальными скальными лесными со-
обществами для таежной зоны. Малонару-
шенность этих лесных сообществ, а также 
гетерогенность условий на склонах кряжа, 
высотный градиент и близость моря опре-
деляют особые условия для произрастания 
лишайников. Целью настоящего исследо-
вания является изучение состояния пиг-
ментного аппарата (фотосинтетических 

пигментов) напочвенных лишайников рода 
Cladonia в скальных лесных сообществах 
горы Оловгора (Архангельская обл.). 

Материалы и методы исследования
Исследования выполнены в 2012–2013 гг. в рам-

ках комплексной экспедиции ПетрГУ по изучению 
скальных лесных сообществ горы Оловгора, кото-
рая входит в состав уникального геологического 
объекта  – кряжа Ветреный Пояс простирающего-
ся параллельно Поморскому берегу Белого моря от 
реки Нюхча до реки Онега в Архангельской области. 
Кряж является частью Балтийского кристаллического 
щита, имеет крутой северный и пологий южный скло-
ны и состоит из нескольких гряд высотой 200–300 м, 
вытянутых на юго-восток. Гора Оловгора – самая вы-
сокая точка Ветреного Пояса (344 м над ур. м.).

Растительный комплекс Оловгоры представлен 
еловыми скальными сообществами. Древесный ярус 
исследованных сообществ северного и южного скло-
нов сформирован елью европейской (Picea obovata 
Ledeb.) и березой пушистой (Betula pubescens Ehrh.), 
доля участия которых составляет в среднем 60 и 40 %, 
соответственно. Полнота древостоя составляет 42,5–
120,5 м2 га-1. Высота деревьев ели при возрасте 40–
255 лет достигает 4–18 м, а окружность ствола у ос-
нования – 39–196 см, на высоте 130 см – 30–133 см. 
Возраст ели варьирует от 22 до 279 лет, с преобла-
данием деревьев 100–130 лет. Покрытие травяно-ку-
старничкового яруса составляет в среднем 32–38 %, 
с доминированием Vaccinium myrtillus L. (10–20 %) 
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и V. vitis-ideae L. (7–9 %). Мохово-лишайниковый ярус 
на южном склоне характеризуется значительным по-
крытием (в среднем 90 %) и значительным участием 
мхов, доля которых составляет в среднем 70 %. На 
северном склоне покрытие мохово-лишайникового 
яруса меньше и составляет в среднем 35 % с равными 
долями участия мохового и лишайникового компо-
нентов. Давность нарушения исследованных расти-
тельных сообществ составляет 280 лет. 

По северному и южному склонам горы были за-
ложены геоботанические профили шириной 20 м и 
длиной 120 м, на которых на 14 пробных площадях 
размером 20х20 м выполнены полные геоботаниче-
ские описания, включающие определение общих ха-
рактеристик сообществ, характеристик деревьев и на-
почвенного покрова [1].

На каждой пробной площади с 3–5 учетных пло-
щадок описания напочвенного покрова были собраны 
образцы доминирующих видов лишайников Cladonia 
stygia (Fr.) Ruoss и C. stellaris (Opiz) Pouzar & Vězda, 
C. arbuscula subsp. mitis (Sandst.) Ruoss, C. uncials (L.) 
Weber ex F.H. Wigg., C. amaurocraea (Flörke) Schaer. 
(по 3–5 проб 1 вида с 1 учетной площадки).

Степень освещения оценивалась на учетных пло-
щадках на основе измерения сквозистости лесного 
полога сквозистомером Ипатова по четырем экспо-
зициям (север, запад, юг, восток), а также с помощью 
люксметра (люксы, расчет относительной локальной 
освещенности в процентах от открытой поверхно-
сти). Полученные разными методами данные по осве-
щенности (табл. 1) показывают более низкий уровень 
освещения на южном склоне.

Таблица 1
Значения освещенности местообитаний, измеренные разными способами ( %)

Метод измерения освещенности Южный склон Северный склон
Сомкнутость крон

(для всей пробной площади) 42–56 28–35

Относительная освещенность
(на каждой площадке 1х1 м) 40 55

Сквозистость лесного полога
(на каждой площадке 1х1 м) 8–50  55–75

Измерение содержания пигментов проводилось 
спектрофотометрическим методом («UNICO 2800») 
с приготовлением спиртовых вытяжек. Анализ пиг-
ментов осуществлялся при максимумах поглоще-
ния  – 665 и 649 нм для хлорофиллов а и b соответ-
ственно и при максимуме поглощения 470 нм  – для 
каротиноидов. Концентрации хлорофиллов а, b и 
каротиноидов рассчитывали по формулам, представ-
ленным в методике Винтерманса и Де Мотса (1965). 
Анализ полученных данных осуществлялся с исполь-
зованием однофакторного дисперсионного (ОДА) 
и регрессионного анализа (РА). 

Результаты исследования  
и их обсуждение

Виды рода Cladonia – кустистые лишай-
ники, доминирующие в мохово-лишайни-

ковом покрове исследованных скальных со-
обществ горы Оловгора. Фотобионтом этих 
видов лишайников являются зеленые водо-
росли рода Asterochloris. Среднее значение 
содержания фотосинтетических пигмен-
тов в талломах исследованных видов рода 
Cladonia на склонах горы Оловгора (табл. 2.) 
показало, что сумма хлорофиллов варьиру-
ет от 0,545 до 1,087 мг/г сух. массы, а сумма 
каротиноидов от 0,065 до 0,184. Наиболее 
высокие содержания хлорофиллов и кароти-
ноидов обнаружены у Cladonia stygia, а наи-
более низкие − у C. unciales. Минимальные 
значения содержания хлорофиллов отме-
чены у видов C. amaurocraea и C. unciales, 
а каротиноидов − у C. arbuscula.

Таблица 2
Среднее значение содержания фотосинтетических пигментов (мг/г сух. массы)  

в талломах напочвенных лишайников скальных лесных сообществ горы Оловгора 
(Архангельская обл.)

Вид Хл a Хл b Сумма Хл Каротиноиды Хл а/b Хл / Кар ССК,  %
Cladonia 

stygia 0,739 ± 0,066 0,348 ± 0,054 1,087 0,184 ± 0,018 2,1 5,9  67 

Cladonia 
stellaris 0,572 ± 0,075 0,300 ± 0,032 0,923 0,142 ± 0,025 2,1 6,9 75 

Cladonia 
arbuscula 0,522 ± 0,057 0,211 ± 0,031 0,733 0,065 ± 0,010 2,5 11,3  63 

Cladonia 
unciales 0,435 ± 0,054 0,134 ± 0,028 0,569 0,09 ± 0,018 3,2 6,3  50 

Cladonia 
amaurocraea 0,416 ± 0,063 0,129 ± 0,078 0,545 0,128 ± 0,01 3,2 4,3  43 

Примечание. Хл – хлорофилл; Кар – каротиноиды; ССК – светособирающий комплекс.
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Соотношение хлорофиллова а и b ва-

рьирует от 2,1 до 3,2, и более высокие 
значения отмечаются у видов C. unciales 
и C. amaurocraea с низким содержанием 
этих пигментов, главным образом за счет 
снижения хлорофилла b. Соотношение 
хлорофиллов к каротиноидам у всех ви-
дов варьирует от 4,3 до 11,3 с максимумом 
у C. arbuscula, за счет относительно низкого 
содержания каротиноидов и минимумом  − 
у C. amaurocraea, за счет более высокого 
их содержания. Размеры светособирающе-
го комплекса (ССК) изменяются в диапазо-
не 43–75 % с более высокими значениями  
у C. stellaris и низкими − у C. amaurocraea. 

Этот анализ показал, что исследуемые 
кустистые лишайники, участвующие в фор-
мировании мохово-лишайникового покро-
ва скальных лесных сообществ Оловгоры, 
различаются путями адаптации, которые 
могут быть связаны с уменьшением или 
увеличением содержания пигментов, вкла-
дом хлорофилла b в ССК, высоким или низ-
ким содержанием каротиноидов, которые 
могут выступать как компоненты ССК или 
как система антиоксидантов [4]. Эти раз-
личия могут иметь и генетическую основу, 
связанную с особенностями видов зеленых 
водорослей рода Asterochloris  – фотобион-
тов исследуемых лишайников.

Сравнительный анализ двух видов 
C. stygia и C. stellaris с разных склонов по-
казал, что если на южном склоне оба вида 
имели близкие значения всех показателей, 
то на северном склоне они различались. На 
северном склоне по сравнению с южным 
у C. stellaris отмечались значительно более 
низкие значения содержания хлорофиллов 
и каротиноидов; соотношения хлорофил-
лов у обоих видов увеличивалось, особен-
но у C. stygia, что свидетельствует о сни-
жении роли хлорофилла b; соотношение 
хлорофиллов к каротиноидам возрастает 
у C. stellaris (до 8,1), а значения ССК сни-
жаются у C. stygia. Различия в условиях ме-
стообитания связаны с бóльшим покрыти-
ем мохово-лишайникового яруса на южном 
склоне, меньшей долей участия лишайни-
ков и более низкой освещенностью. Имен-
но эти особенности местообитания на юж-
ном склоне оказались лимитирующими для 
ряда видов, и в этих условиях два лишай-
ника среди изученных имели близкие зна-
чения характеристик пигментного аппарата 
и проявили себя как теневыносливые. На 
северном склоне, на фоне меньшего покры-
тия мохово-лишайникового яруса и более 
высокой разреженностью лесного полога, 

что обеспечивает увеличение освещенно-
сти, эти виды по-разному реагировали на 
данные условия местообитания: содержа-
ние пигментов у C. stellaris снижается, со-
отношение хлорофиллов, а особенно со-
отношение хлорофиллов к каротиноидам 
увеличивается, но размер ССК остается до-
статочно высоким. Вероятно, это теневынос-
ливый вид, находящийся в условиях высокой  
для него освещенности. Изменения в со-
держании пигментов у C. stygia иные: со-
держание пигментов увеличивается в ответ 
на увеличение освещенности, соотношение 
хлорофиллов увеличивается и заметно сни-
жается ССК, что может свидетельствовать 
о повышении его функциональной активно-
сти в этих условиях и реакции более свето-
любивого автотрофного организма. 

Как показал предыдущий анализ, в зави-
симости от экспозиции склона содержание 
пигментов в лишайниках может изменяться 
по-разному, что связано с комплексом дей-
ствующих факторов. С использованием ре-
грессионного анализа были проанализиро-
ваны связи между содержанием пигментов 
в талломах лишайников и условиями место- 
обитания (высота над уровнем моря, освещен-
ность). Достоверные изменения в содержании 
пигментов выявлены для вида C. arbuscula 
на северном склоне: с увеличением высоты  
от 315 до 344 м над уровнем моря отмече-
но увеличение содержания хлорофилла а  
в 1,5 раза (ОДА, p < 0,001), а содержание 
хлорофилла b и каротиноидов не изменялось 
(рис. 1). В талломах С. stellaris отмечается бо-
лее высокое содержание хлорофилла а на вер-
шине Оловгоры. Достоверных связей между 
положением других исследованных видов ли-
шайников на трансекте и содержанием пиг-
ментов в их талломах не выявлено. 

В ходе исследования была проанализи-
рована связь освещенности и содержания 
фотосинтетических пигментов в талломах 
лишайников. Показано, что с увеличением 
сквозистости лесного полога и, как след-
ствие, повышения освещенности, покры-
тие этих видов уменьшается (РА, r = 0,6,  
р < 0,01), содержание хлорофилла а в 
талломах также уменьшается, а кароти-
ноидов увеличивается. Так, в талломах 
C. arbuscula на северном склоне при уве-
личении освещенности с 4 до 100 % со-
держание хлорофилла а снижается от 
1,037 до 0,140 мг/г сухой массы, т.е. 
в 7 раз (рис. 2). Аналогичные данные по 
хлорофиллу были получены для вида 
С. stellaris. Однако у C. arbuscula содер-
жание каротиноидов с увеличением осве-
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Рис. 1. Содержание хлорофилла а, хлорофилла b и каротиноидов в талломах видов  
Cladonia arbuscula и C. stellaris при разных значениях высоты над уровнем моря  

в скальных сообществах северного склона Оловгоры

Рис. 2. Содержание хлорофилла а и каротиноидов в талломах видов Cladonia arbuscula  
при разных значениях сквозистости древесного полога в исследованных скальных  

сообществах северного склона Оловгоры

Анализ содержания фотосинтетических 
пигментов в талломах лишайников при раз-
ных значениях их проективного покрытия 
показал, что для видов C. stygia, C. stellaris, 
С. arbusculа на северном склоне Оловгоры 

регистрируется прямая связь этих показате-
лей (РА, p < 0,01). Так, при увеличении по-
крытия от 2 до 80 % содержание хлорофил-
ла а и суммы хлорофиллов увеличивается 
в среднем в 2–3 раза (рис. 3). 

щенности от 4 до 40 % возрастает от 0,044 
до 0,114 мг/г сухой массы. Дальнейшее 
увеличение освещенности не приводит 
к изменению содержания каротиноидов. 

Для вида С. stellaris отмечено увеличение 
содержания каротиноидов при высоких 
значениях освещения. У остальных видов 
эта зависимость не прослеживается. 

Рис. 3. Содержание хлорофилла а в талломах видов Cladonia stygia и C. stellaris  
при разных значениях проективного покрытия в исследованных скальных  

сообществах северного склона Оловгоры



124

 ADVANCES IN CURRENT NATURAL SCIENCES    №2, 2015 

 BIOLOGICAL SCIENCES 
На основании проведенных исследо-

ваний получены значения содержания 
пигментов и их соотношений для 7 видов 
лишайников рода Cladonia, которые доми-
нируют в мохово-лишайниковом покрове 
скальных сообществ Оловгоры. Результа-
ты свидетельствуют о широком диапазоне 
варьирования показателей пигментного 
аппарата фототрофной составляющей ли-
шайников. Полученные значения содер-
жания пигментов в талломах изученных 
видов и их расчетные характеристики со-
гласуются с данными других исследова-
телей, для других видов и экологических 
групп лишайников: эпифитных [6, 10], 
эпигейных [4], эпилитных [2]. В нашем 
исследовании не было отмечено общих за-
кономерностей между содержанием пиг-
ментов и высотой над уровнем моря по 
трансекте, что может быть связано с бо-
лее существенным влиянием локальных 
условий местообитания лишайника. Од-
нако для ряда лишайников получены до-
стоверные связи содержания пигментов 
и проективного покрытия видов. Анало-
гичная связь была выявлена в работах из-
раильских исследователей [7], которые 
показали увеличение покрытия и содер-
жания пигментов в талломах эпилитных 
лишайников с высотой над уровнем моря. 
Авторы этот эффект связывают с режимом 
увлажнения, что может быть объяснением 
и данных в нашей работе. Условия освеще-
ния для лишайников определяют не только 
уровень светового довольствия, но также 
и влияют и на режим влажности в место- 
обитании. Поэтому изменения в содержа-
нии пигментов обусловлены целым ком-
плексом характеристик местообитания.

Заключение
Проведенное исследование показало, 

что на содержание пигментов в талломах 
лишайников, обитающих в скальных расти-
тельных сообществах, может влиять боль-
шой набор как макро-, так и микроусловий 
среды (от пространственной ориентации 
склона и высоты над уровнем моря до ло-
кальных условий освещения). Реакция фо-
тобионта зависит не только от условий сре-
ды, но от взаимоотношения с микобионтом, 
который, как известно, контролирует рабо-
ту автотрофного бионта. Среди исследован-
ных лишайников особый интерес вызывает 
вид Cladonia arbuscula. Это доминантный 
вид напочвенного покрова скальных лес-
ных сообществ Оловгоры, высокая вари-
абельность фотосинтетического аппарата 

которого дает основание для гипотезы о ве-
дущей роли фотобионта этого лишайника 
при адаптации к меняющимся условиям 
среды. Остальные виды напочвенного по-
крова скальных сообществ Оловгоры про-
явили достаточную стабильность фотосин-
тетического аппарата в пределах изученных 
условий.

В этой многомерной системе связей, ко-
торая устанавливается между лишайником 
и факторами среды в естественных природ-
ных условиях, достаточно сложно выявлять 
закономерности. Однако широкий спектр 
экотопов и условий среды позволили вы-
явить ряд зависимостей, в том числе и име-
ющих методическое значение. Так, связь 
между содержанием пигментов и простран-
ственной ориентацией склона показала, что 
при изучении физиологии лишайников не-
обходимо учитывать этот фактор, особенно 
при интерпретации результатов у лишай-
ников разных экологических групп. Размер 
проективного покрытия может играть су-
щественную роль при исследовании физио-
логических особенностей видов и не менее 
важен для измерения освещенности в кон-
кретных локальных условиях произраста-
ния лишайника.

Работа выполнена в рамках Государ-
ственного задания Минобрнауки России 
(проект №  6.724.2014/к).
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