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ВВЕДЕНИЕ 
 
 
Изучению эколого-физиологических механизмов адаптации 

растений всегда уделялось большое внимание в работах отечест-
венных и зарубежных исследователей (Лархер, 1978; Глаголева, 
1976; Заленский, 1977; Григорьев, 2003; Воронин, 2005; Кулагин, 
2006), что связано с огромным значением их в воспроизводстве 
жизненных ресурсов. Одной из причин недостаточной изученно-
сти физиологических процессов является сложность их измере-
ния. Развитие технической цивилизации изменяет биосферные 
процессы, которые влияют на физиологические функции расте-
ний, метаболизм, реализацию их адаптивных возможностей в но-
вых антропогенных условиях. 

Ханты-Мансийский автономный округ — Югра является круп-
нейшим в Северном полушарии обладателем пойменных угодий, 
занятых ивовыми сообществами (Экология..‚ 1997; Леса..‚ 2007). 
В таежных экосистемах ивняки вносят большой вклад в создание 
биопродуктивности, накопление органического вещества, участ-
вуют в поддержании условий среды (Морозов, 1950; Правдин, 
1952; Бокк, 1972; Пешкова, 1981; Кулагин, 1998; Тимофеев, 2003). 

Являясь пионерными растениями в сукцессионных процессах‚ 
ивы играют большую роль в восстановлении сообществ в местах 
нарушения растительного покрова (Прокопьев, 1978; Кулагин, 
1980‚ 1985‚ 1998; Бокк, 1989; Васильев, 1988‚ 1998; Миркин, 
2001; Валягина-Малютина, 2004). 

Прибрежные ивовые заросли принимают участие в регулиро-
вании режима рек, равномерном распределении годового стока 
(Издон, 1980), формировании ландшафта (Крылов, 1963‚ 1971; 
Бокк, 1993), имеют большое водоохранное и противоэрозионное 
значение (Прокопьев, 1978). Ивняки задерживают аллювий, спо-
собствуют его преобразованию в почву и таким образом повы-
шают ее естественное плодородие (Пешкова, 1992; Валягина-
Малютина, 2004). 

Прирусловые ивняки являются мощным фильтром‚ эффективно 
способствуют седиментации веществ антропогенного происхож-
дения, поступающих в реку (Гроздов‚ 1938; Гроздова, Некрасов,  
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1986; Издон, 1980). Они обладают выраженной средообразующей 
способностью (Бокк, 1972; Пешкова, 1981; Экология.., 1997).  

В северных городах и промышленных зонах ивы принимают 
участие в создании устойчивых санитарно-защитных насаждений 
(Таран‚ 1999; 2004; Кулагин, 1983‚ 1985‚ 1998; Анциферов, 1982‚ 
1984; Лоскутов‚ 1985; Минченко, 1989; Коропачинский, 1990‚ 
2002; Встовская, 1991; Титова, 1999; Валягина-Малютина, 2004). 

Работы, содержащие результаты исследования растений на 
территории Западной Сибири, а также в пределах Среднего При-
обья, отражают в основном сведения о видовом составе ивовых 
сообществ, их динамике, размещении (Крылов, 1963‚ 1971; Бокк, 
1968‚ 1989‚ 1993; Ильина‚ 1968‚ 1982‚ 1995; Прокопьев‚ 1978‚ 
1990‚ 2001; Васильев, 1988‚ 1990‚ 1998; Таран, 1999‚ 2006; Тю-
рин, 2001). Сведения о продуктивности ивовых сообществ и запа-
сах биомассы касаются в основном лесных типов с указанием 
преимущественно запасов древесины (Пешкова, 1981; Никонов, 
1985; Шепелева, 1996; Агафонов‚ 1996, 2002; Тюрин, 2004).  

Широкая эврибионтность данной группы растений и имеющая-
ся литература о механизмах ее адаптации в условиях техногенно-
го воздействия в других регионах России позволяет сделать вы-
воды об их высокой устойчивости (Кулагин, 1990, 1998; Афонин, 
2005; Захарова, 2005). Существуют данные для других регионов 
Российской Федерации и сопредельных к ней территорий об эколо-
гических и физиологических особенностях ивовых (Паутова‚ 1975; 
Тимофеев, 1975, 2003; Молотковский, 1984; Кулагин, 1998; Ефи-
мов, 1999; Валягина-Малютина, 2004; Афонин‚ 2002‚ 2003‚ 2005). 

В условиях Ханты-Мансийского автономного округа (средне-
таежная подзона) физиологические и экологические особенности 
ивовых практически не изучены‚ что является одной из важней-
ших задач с ресурсной и экологической точки зрения ввиду их 
широкого распространения и высокой средообразующей функ-
ции. Крайне слабая изученность эколого-физиологических осо-
бенностей ив увеличивает актуальность данной проблемы. 

В данной работе впервые на территории Среднего Приобья 
проведено исследование функциональных и биохимических осо-
бенностей листьев у различных видов рода Salix подзоны средней 
тайги, выявлены особенности фотосинтеза, дыхания, синтеза 
пигментов, водного режима. Проанализированы корреляционные 
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зависимости между изученными параметрами в пойме р.Обь, 
лесных сообществах и городской среде, показано:  

1. Ивовые имеют высокую интенсивность фотосинтеза, сред-
ние показатели дыхания листьев, что обеспечивает им хорошую 
продуктивность и скорость роста. 

2. Растения рода Salix (территория ХМАО — Югры) характе-
ризуются высокой лабильностью эколого-физиологических меха-
низмов (фотосинтеза, дыхания, водного режима) и некоторых 
биохимических параметров (пигменты), что позволяет им хорошо 
адаптироваться к условиям природной и антропогенной среды и 
характеризует их как эврибионтов.  

3. Под влиянием городских факторов ивы снижают интенсив-
ность фотосинтеза, дыхания, показатели водного режима и коли-
чественное соотношение пигментов‚ которые могут быть исполь-
зованы в качестве физиологических маркеров состояния среды. 

4. Изученные представители рода Salix — S. viminalis L., 
S. alba L., S. rosmarinifolia L., S. pentandra L., S. triandra L., S. cine-
rea L., S. lapponum L. и S. caprea L. — достоверно различаются по 
параметрам фотосинтеза, дыхания, водного режима и количест-
венному содержанию пигментов. 

Результаты исследований существенно расширяют представ-
ления об эколого-физиологических механизмах адаптации расте-
ний рода Salix в поддержании экологического равновесия, что 
позволит дать более полную картину функционирования таежно-
го биома. Они имеют большое практическое значение для реше-
ния задач экологического мониторинга и ведения рационального 
природопользования. В связи с высокой биологической продук-
тивностью и значительной скоростью выделения кислорода при 
фотосинтезе представителей рода Salix полученные результаты 
необходимы для изучения газового баланса биопродуцирующих 
площадей в подзоне средней тайги.  

Изучение данной проблемы позволит разработать научно обос-
нованные проекты комплексного использования ивовых лесов, 
лесохозяйственные мероприятия по улучшению их функциониро-
вания, даст научную основу для создания лесов с заданной про-
дуктивностью и высокими биологическими свойствами. Резуль-
таты данного исследования можно использовать при разработке 
технологии озеленения городов и промышленных территорий. 
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Глава 1 
 

ОСОБЕННОСТИ РАСПРОСТРАНЕНИЯ  
И ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 

АДАПТАЦИИ ИВОВЫХ К УСЛОВИЯМ СРЕДЫ 
 
 

1.1. Особенности распространения и экология ивовых 
 
Изучением особенностей распространения ивовых занимались 

многие исследователи (Скворцов, 1965‚ 1981; Флора.., 1992; Ко-
ропачинский, 2002; Алексеев, 2003; Collinson, 1992; Huntley, 
1992; Newsholme, 1992). Показано‚ что растения рода Salix широ-
ко распространены на земном шаре — от полярного круга до юж-
ных субтропиков. 

Российской Федерации принадлежат самые обширные по пло-
щади ивовые леса в Северном полушарии. На ее территории 
встречается около половины от мирового состава растений рода 
Salix (Крылов, 1963; Соколов, 1965; Скворцов, 1986).  

В работах многих исследователей показано‚ что на территории 
Сибири ивы произрастают во всех природных лесорастительных 
зонах и поясах. Видовое разнообразие представителей рода Salix 
увеличивается с запада на восток. Наибольшее разнообразие ви-
дового состава отмечается в горах Алтая, Саян и Витимском плос-
когорье (Коропачинский, 1990; Флора.., 1992; Черепанов, 1995; 
Хлонов, 2000‚ 2003; Тимофеев, 2003). 

В пределах таежной зоны Западной Сибири (Среднее При-
обье) представители рода Salix в основном представлены кустар-
никами и кустарничками (Дервиз-Соколова, 1982; Захарова, 2005; 
Конспект.., 2005; Леса..‚ 2007).  

Здесь встречаются следующие виды ив: Salix alba L., S. bebbia-
na Sarg., S. caprea L., S. cinerea L., S. dasyclados Wimm., S. hasta-
ta L., S. lapponum L., S. myrtilloides L., S. nummularia, S. pentand-
ra L., S. phylicifolia L., S. triandra L., S. viminalis L., S. rosmarinifo-
lia L. (О состоянии.., 1997; Васильев, Титов, 1998; Таран, 1996‚ 
2006; Овечкина, 2002; Лапшина, 2003; Кукуричкин, 2008). 

Сведения о распространении представителей рода Salix на 
территории таежной зоны Западной Сибири содержатся в работах 
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многих исследователей (Дыдина, 1961; Барышников, 1961; Кры-
лов, 1963, 1971; Ильина‚ 1968‚ 1982‚ 1995; Алехина, 1970, 1976; 
Бокк, 1968‚ 1989‚ 1993; Пешкова, 1981‚ 1992; Овечкина, 1997, 
1998; Прокопьев‚ 1978‚ 1990‚ 2001; Титов, 2000, 2001; Таран, 1999‚ 
2006; Тюрин, 2001, 2004; Васильев, Титов, 1998; Васина, 2004). 

Широкая география распространения видов рода Salix связана 
с их экологическими, биологическими и физиологическими осо-
бенностями. 

Ивы имеют высокую скорость ростовых процессов‚ повышен-
ные регенерационные способности, вегетативно размножаются, 
образуют придаточные корни‚ для них характерно специфическое 
строение листьев (Гроздов‚ 1938; Издон, 1980; Гроздова, Некра-
сов, 1986). Они имеют значительный генотипический полимор-
физм и большую амплитуду изменчивости особей (Скворцов, 
1986; Сукачев‚ 1972; Встовская, 1991; Шкапенко и др., 1998; 
Ефимов, 1999; Валягина-Малютина, 2004; Januskevicius et al., 
1987; Newsholme, 1992).  

Высокая экологическая пластичность и жизнеспособность ви-
дов рода Salix обеспечивает им быстрое распространение‚ ус-
пешную интродукцию‚ акклиматизацию к новым условиям оби-
тания и обуславливает их устойчивость к промышленным загряз-
нителям (Смирнов, 1980‚ 1981; Минченко, 1989; Коропачинский, 
1990; Сергейчик, 1994; Кулагин‚ 1998; Захарова, 2005). Высокая 
пластичность ив связана с филогенетической молодостью рода 
Salix (Кулагин, 1998) и изменчивостью основных обменных про-
цессов. 

Создано несколько экологических классификаций ивовых. 
Л. Ф. Правдин (1952) выделяет две ветви эволюционного разви-
тия рода Salix: виды, развивающиеся в непойменных условиях 
(S. caprea L., S. aurita L. и др.), и виды, развивающиеся условиях 
поймы (S. viminalis L., S acutifolia Willd, S. alba L. и др.). 

Более детальная классификация разработана А. К. Скворцо-
вым (1986), который выделяет аллювиальные и неаллювиальные 
экологические группы ив. Аллювиальные виды произрастают на 
хорошо дренируемом, аэрируемом субстрате, при проточном ув-
лажнении и не выносят заболоченности, селятся на песчаных и 
песчано-илистых наносах (аллювии и делювии) вдоль рек, ручьев 
и ложбин. К данной группе относятся в основном деревья или 
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высокие кустарники с большой энергией роста, обычно узколист-
ные, дающие гибкие хлыстовидные побеги (Salix alba L, S. dasyc-
lados Wimm.‚ S. triandra L., S. viminalis L., S. acutifolia Wild., S. uden-
sis Trautv. et Mey.). 

Неаллювиальные виды произрастают на разнообразных суб-
стратах: глинистых, песчаных, торфянистых. Они менее требова-
тельны к аэрации, способны переносить застойное увлажнение и 
заболачивание. К данной группе относятся тундровые, скальные, 
лесные и болотные виды разнообразных жизненных форм (S. coe-
sia Vill., S. cinerea L., S. rosmarinifolia L., S. pentandra L., S. myrsi-
nifolia Salisb., S. caprea L. и др.). 

Аллювиальные виды имеют более широкую зональную и вы-
сотную амплитуду, приурочены к лесной зоне, долинам рек про-
израстают в степи, полупустыни и тундре (Скворцов, 1986; 
Встовская, 1991; Черепанов, 1995; Хлонов, 2000, 2003; Коропа-
чинский, 2002). Ивы, приспособившиеся к существованию в ус-
ловиях длительного затопления поймы, изолировались от видов 
внепойменных местообитаний не только пространственно, но и 
фенологически (Правдин, 1952; Сукачев, 1972). 

Е. Т. Валягина-Малютина (2004) по условиям местопроизра-
стания ивовых лесов делит их на две экологические группы: пой-
менные и водораздельные. 

Ряд исследователей в своих работах указывают на приурочен-
ность определенных видов ив к тем или иным участкам поймы в 
пределах таежной зоны Западной Сибири (Бокк, 1968, 1971, 1972‚ 
1989; Экология..‚ 1997) и других территорий Российской Федера-
ции (Шенников, 1941; Кулагин, 1983‚ 1998; Валягина-Малютина, 
2004). 

В ранних работах (Барышников‚ 1961; Дыдина‚ 1961) отмече-
но, что в пойме р.Обь в пределах таежной зоны леса и кустарни-
ковые заросли из ив занимают ограниченные площади. 

При изучении растительности пойм Оби и Иртыша Г. В. Кры-
лов (1963‚ 1971)‚ Э. Н. Бокк (1968, 1971‚ 1972)‚ А. Ф. Алехина 
(1970) и Н. В. Пешкова (1981) показали‚ что ивовые сообщества 
являются доминирующим типом лесокустарниковой пойменной 
растительности и занимают значительную часть от общей площа-
ди по сравнению с другими древесными породами. 
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Отмечена приуроченность ив к активной пойме (Крылов, 1963, 
1971; Бокк, 1968, 1971, 1972‚ 1989; Васильев, 1990, 1998; Douglas, 
1991; Кулагин, 1983‚ 1998). 

Ивовые сообщества пойм малых рек, Оби и Иртыша имеют 
сходный видовой состав. На прирусловьях преобладают сообще-
ства с доминированием Salix viminalis L. и S. triandra L. На более 
высоких гривах произрастают леса из S. alba L. Периферия лес-
ных массивов и небольшие поднятия среди лугов заняты кустар-
никовыми зарослями из S. rosmarinifolia L. и S. cinerea L. На 
древней заболоченной пойме широко представлены кустарниковые 
заросли, состоящие из S. cinerea L., S. rosmarinifolia L., S. pentan-
dra L. и S. lapponum L. В поймах средних и малых рек почти пол-
ностью отсутствуют сообщества из S. alba L. (Овечкина, 1997, 
1998; Титов, 2000; Потокин, 2001; Тюрин‚ 2001, 2004). 

С юга на север происходит последовательная смена условий 
произрастания растений рода Salix и их территориальное пере-
мещение с низких уровней на гривы. В этом же направлении про-
исходит постепенная смена S. alba L. как основного эдификатора 
ивовых зарослей поймы Верхней Оби на S. viminalis L. (Крылов‚ 
1963‚ 1971; Бокк‚ 1968, 1971‚ 1972). 

И. В. Морозов (1950) отмечает способность некоторых ив про-
израстать как в условиях ежегодно затопляемой поймы, так и на 
водораздельных пространствах. На успешность заселения ивой 
большое влияние оказывают семенная продуктивность ивняков, 
сила и направление ветра, деятельность человека (Бокк, 1972). 

Местообитания ив часто связаны с достаточным увлажнением 
(Морозов, 1950; Смирнов, 1972; Таран, 1996; Кулагин, 1998; Ва-
лягина-Малютина, 2004; Marshall, Pattulo, 1981). Отношение к 
степени увлажнения у видов рода Salix различно, что определяет-
ся их экологической пластичностью и способностью приспосаб-
ливаться к новым условиям (Левицкий, 1965; Скворцов, 1986). 

Некоторые виды (Salix lapponum L., S. myrtilloides L., S. cine-
rea L., S. rosmarinifolia L., S. pyralifolia Ledeb. и S. pentandra L.) 
требуют постоянного увлажнения. Многие ивы (S. alba L., S. trian-
dra L., S. pentandra L., S. cinerea L., S. viminalis L.) способны пе-
реносить длительное затопление (Гроздов‚ 1938; Шабуров, 1964; 
Левицкий, 1965; Издон, 1980; Гроздова, Некрасов, 1986; Леса..‚ 
2007). 
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Виды, растущие в условиях избыточного увлажнения, имеют 
менее развитую корневую систему‚ более тонкие листья, отлича-
ются невысокой биомассой (Морозов, 1950; Лапшина, 2003; Ва-
лягина-Малютина, 2004).  

Некоторые виды (S. caprea L., S. daphnoides Vill. или S. dasycla-
dos Wimm., S. acutifolia Wild.) не выносят постоянного увлажне-
ния. При недостатке воды в почве у ив появляются ксероморфные 
признаки: ажурность кроны, потускнение ярко-зеленой окраски 
листьев, уменьшение их поверхности, развитие мощной, сильно 
разветвленной и глубокой корневой системы (Скворцов, 1986; 
Кулагин, 1998; Валягина-Малютина, 2004).  

Многие ивы способны выносить большую сухость почвы (Мо-
розов, 1950), произрастают в степи и полупустынях на сухих не-
задерненных песках Азии, песчаных массивах в лесостепи (Ша-
буров, 1964). Засухоустойчивые ивы имеют мощную хлоренхиму, 
восковой налет на нижней стороне листа, более продолжитель-
ный вегетационный период и реагируют на увеличение света рос-
том фотосинтеза (Коссович, 1956; Кулагин, 1990).  

В аридных областях ивы имеют рыхлую крону‚ мелкие и узкие 
листья с обильным развитием устьиц на нижней и верхней сторо-
не. Сеть жилок густая. Жилки погружены в толщину паренхимы, 
число клеточных слоев увеличено, слои мезофилла плотные, мало 
различимы по высоте. Строение клеток приближается к палисад-
ному типу, анатомическая структура листа близка к изолотераль-
ной. Ивам, произрастающим в условиях умеренной влажности и 
температуры воздуха, лесных, лесотундровых и субальпийских 
областей свойственны широкие листья, мягкие, лишенные устьиц 
на верхней стороне и с билатеральным анатомическим строением 
(Скворцов, 1986).  

В ряде работ отмечается‚ что ивы нетребовательны к почвен-
ным условиям, особенно к плодородию. Они произрастают на 
болотных, заболоченных и аллювиальных почвах, песках, глинах, 
каменистых склонах и во вторичных местообитаниях (Salix cine-
rea L., S. myrsinifolia Salisb., S. aurita L., S. nigricans Smith, S. phy-
licifolia L. и S. starkeana Willd.). Лучшими для произрастания ив 
являются богатые, перегнойные, средней плотности, легкие, су-
песчаные и рыхлые почвы (Левицкий, 1965; Морозов, 1966; Не-
верова, 1969; Валягина-Малютина, 2004). 
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Ивы произрастают в разнообразных вторичных местообитани-
ях, создаваемых деятельностью человека, особенно в лесной зоне 
(Скворцов, 1986; Бокк, 1968‚ 1989; Васильев, 1998; Ильичев, 2003). 

Различно отношение ив к степени минерализации субстрата. 
Горные и арктические виды (S. polaris Wahlenb., S. jenisseen-
sis В. Floder.‚ S. reticulata L.) предпочитают изверженные и оса-
дочные породы‚ равнинные виды (S. triandra L, S. kochiana Trautv., 
S. ledebouhana Trautv.‚ S. cinerea L. и S. vinogradovii Skvorts.) — 
богатый минерализованный субстрат, силикатные породы (S. her-
bacea L., S. aurita L., S. glauca L.) — олиготрофные бедные почвы 
и граниты. При некоторых сочетаниях условий базифильные ви-
ды могут встречаться на кислых породах, или, наоборот, окси-
фильные — на известняках (Скворцов, 1986; Валягина-Малюти-
на, 2004). 

Ивы могут расти и развиваться на засоленных почвах (Мигу-
нова‚ 1978; Кулагин, 1993; Buschbom, 1973). Они требовательны к 
рН субстрата. Ивы хорошо растут на кислых почвах и плохо пе-
реносят щелочные (Морозова‚ 1950; Левицкий, 1965; Скворцов, 
1986; Валягина-Малютина, 2004).  

По отношению к кислороду в почве ивы условно разделяют на 
три группы: способные расти в условиях с малым количеством 
кислорода в почве (Salix cinerea L., S. myrsinifolia Salisb., S. pen-
tandra L., S. aurita L., S. phylicifolia Willd.), в условиях слабого 
притока кислорода (S. fragilis L., S. dasyclados Wimm., S. caprea L., 
S. pyrolifolia Ledeb.) и нуждающиеся в больших запасах кислоро-
да и его притоке (S. alba L., S. triandra L., S. acutifolia Willd., S. vi-
minalis L., S. caspica L., S. purpurea L.) (Морозов, 1966; Правдин, 
1976; Кулагин, 1993; Валягина-Малютина, 2004). 

Ивы приспособились к разным температурным условиям воз-
духа. Они произрастают в аридных областях, в условиях умерен-
ной влажности и температуры воздуха (Флора.., 1992; Скворцов, 
1986; Хлонов, 2000, 2003; Черепанов, 1995; Januskevicius et al., 
1987; Newsholme, 1992). Многие виды ив способны переносить в 
состоянии активной вегетации сравнительно высокие и низкие 
температуры (Шабуров,1964; Шепелева, 1996). 

Подавляющее большинство ив в пределах своих местообитаний 
довольно морозоустойчивы. Однако за пределами ареала ивы под-
вержены губительному действию низких температур (Шабуров‚ 
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1963; Кулагин, 1998; Валягина-Малютина, 2004). Арктические и 
высокогорные виды ив холодостойки (Морозов, 1950; Прокопьев, 
2001).  

По степени светолюбия выделяют следующие экологические 
группы ив: наиболее (S. purpurea Nana, S. acutifolia Willd., S. cas-
pica Pall‚ S. Wilhelmsiana), менее (S. triandra L., S. viminalis L., 
S. dasyclados Wimm., S. fragilis L., S. aurita L.‚ S. Bebbiana) и наи-
менее (S. alba L., S. caprea L., S. cinerea L., S. myrsinifolia Salisb. 
(S. nigricans Smith), S. repens L., S. starkeana Willd.) светолюбивые. 
Способность выносить затенение зависит от возраста растения, 
географического положения и типа почв (Флора.., 1992; Сквор-
цов, 1968; Встовская, 1991; Черепанов, 1995; Хлонов, 2000, 2003; 
Коропачинский, 2002; Januskevicius et al., 1987; Newsholme, 1992). 
Некоторые виды теневыносливы (Левицкий, 1965; Морозов, 1966).  

Ивы ветроустойчивы, особенно в молодом возрасте (Морозов, 
1950; Левицкий, 1965; Валягина-Малютина, 2004).  

В научной литературе описана высокая устойчивость ивовых к 
факторам техногенной среды (Чуваев и др., 1973; Сергейчик, 
1994; Кулагин, 1998; Уфимцева и др., 2000), вредным и патоген-
ным организмам (Гроздов‚ 1938; Издон, 1980; Гроздова, Некра-
сов, 1986; Михайлова, 1996).  

Л. А. Захарова (2005) отмечает‚ что ивы, характеризующиеся 
ксероморфными чертами строения (Salix alba L. и S. caprea L), 
меньше повреждаются в условиях аэротехногенного загрязнения 
среды. 

В научной литературе сформулирована рабочая гипотеза о су-
ществовании определенной зависимости между экологической 
пластичностью интродуцированных видов и их устойчивостью к 
неблагоприятным факторам среды, в частности, к аэротехноген-
ному загрязнению. В основу данной гипотезы положено пред-
ставление об изменчивости обменных процессов и формировании 
адаптивных реакций, которые обеспечивают ивам успешное при-
способление к техногенным факторам (Смирнов, 1981; Шкапенко 
и др., 1998).  

Устойчивость древесных растений в условиях техногенного 
загрязнения воздуха зависит от их метаболической активности‚ 
скорости поступления токсикантов во внутренние ткани‚ их ней-
трализации при включении в метаболизм (Кузнецов‚ 2005). 
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Высокая экологическая пластичность видов рода Salix обеспе-
чивает их успешную интродукцию, акклиматизацию к новым ус-
ловиям обитания и связана с изменчивостью основных обменных 
процессов‚ что, вероятно, обуславливают их устойчивость к про-
мышленным загрязнителям (Смирнов, 1981; Минченко, 1989; Ко-
ропачинский, 1990; Сергейчик, 1994; Захарова, 2005).  

Таким образом, в процессе эволюции ивы выработали ряд 
особенностей, которые позволяют им приспособиться к большо-
му диапазону условий, даже во вторичных, антропогенных ме-
стообитаниях‚ они характеризуются эколого-биологической не-
однородностью, что обеспечивает им высокий адаптивный по-
тенциал и является основой устойчивости к техногенному загряз-
нению. Изучение адаптивных механизмов ивовых в различных 
экологических условиях является перспективным направлением 
исследований. 

 
 
 

1.2. Эколого-физиологические особенности  
 
Адаптация растений к факторам среды идет на разных уровнях 

организации растений. Накопление данных об адаптивных меха-
низмах на разных уровнях организации позволяет дать более 
полную картину приспособления растений к факторам обитания‚ 
в том числе антропогенным‚ прогнозировать поведение растений 
в условиях изменения среды. Именно поэтому изучение физиоло-
гических механизмов приспособления‚ пределов их изменчиво-
сти в разных условиях весьма важно.  

 
1.2.1. Фотосинтез и пигменты листа 

 
Ивняки участвуют в поддержании газового равновесия в атмо-

сфере. По данным В. В. Никонова (1985), кустарниковые заросли 
пойм при фотосинтезе поглощают до 11 т/га углекислого газа (се-
верная тайга — 3,66; пойменные луга — 9,15; болота — 
1,46 т/га). Количество произведенного кислорода этими сообще-
ствами составляет до 8,96 т/га (северная тайга — 2,80; поймен-
ные луга — 7,00; болота — 1,12 т/га).  
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Древесные растения отличаются от травянистых растений низ-
кой продуктивностью. Отдельные виды деревьев способны осу-
ществлять фотосинтез, по интенсивности равный сельскохозяйст-
венным растениям (Веретенников, 1987; Прокопьев, 2001). 

Из древесных растений и кустарников наибольшие значения 
фотосинтетической активности и продуктивности характерны для 
листопадных деревьев и кустарников (световые листья), наи-
меньшее — для вечнозеленых хвойных деревьев и кустарничков с 
листьями эрикоидного типа (Лархер, 1978; Прокопьев, 2001). 

Скорость ассимиляции СО2 зависит от морфологической‚ фи-
зиологической и видовой особенности листьев и других факто-
ров. Наибольшие приросты органики дают травянистые расте-
ния‚ молодые хвойные и лиственные деревья (Воронин, 1995, 
2003; Мао, 2004; Медведев, 2004; Кузнецов, 2005; Бобкова, 2006).  

В литературе отмечается, что фотосинтез световых листьев 
гибридов тополей, близких к роду Salix, приближается к макси-
мальному фотосинтезу культурных трав, большинство древесных 
пород достигают лишь 1/3 или 1/2 этих показателей.  

При изучении трех видов ив Н. Л. Коссович установил, что 
наибольшая фотосинтетическая активность наблюдается у S. pur-
purea L.; S. viminalis L. и S. caprea L. уступали ей (1956).  

Растения, приспособленные и растущие в холодных условиях 
тундр и умеренного пояса, имеют более высокий оптимум скоро-
сти фотосинтеза при более низких температурах по сравнению с 
растениями, произрастающими в теплом климате (Курбанова, 
1992; Алекссев, 2003; Кузнецов, 2005). 

В литературе отмечено, что древесные растения с низкой ин-
тенсивностью дыхания интенсивно ассимилируют СО2 и более 
продуктивны (Коссович, 1956; Веретенников, 1987; Карасев, 2000). 
При благоприятных условиях процесс фотосинтеза в условиях 
тайги идет 10—14 ч (Бобкова, 2006; Головко‚ 2008).  

Растения, произрастающие на холодных почвах, приспособле-
ны к оптимальному режиму фотосинтеза за счет поддерживания 
своего водного баланса: мощная корневая система, достигающая 
грунтовых вод, запасание в органах воды и экономное ее расходо-
вание, сокращение транспирации в напряженное время, закрыва-
ние устьиц, скручивание листьев и т.д. (Ефимов, 1999; Журавская, 
2001). 
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Фотосинтетическая активность листьев изменяется в течение 
световой части дня‚ в середине суток она может снижаться или 
иметь платообразный вид (Вознесенский, 1977; Слемнев, 1996; 
Иванов, 2000; Суворова, 2004; Головко‚ 2008). 

В северных районах (например, Якутии) интенсивность фото-
синтеза достигает максимума в полуденное время, затем наблю-
дается некоторый ее спад с последующим появлением второго 
максимума и резким падением в конце дня. У некоторых древес-
ных растений максимум приходится на утренние часы с отсутст-
вием второго пика (Кузнецов, 2005). А. В. Веретенников (1987) 
показал, что в условиях Севера кривая дневного хода фотосинтеза 
одновершинная.  

Полуденную депрессию фотосинтеза могут вызвать водный 
дефицит листа, закрытие устьиц, слабый отток продуктов фото-
синтеза из хлоропластов, повышение температуры, чрезмерное 
освещение, недостаток почвенной влаги и другие факторы. Нали-
чие одновершинной кривой связано с отсутствием перегрева ас-
симиляционного аппарата, водного стресса листа, уменьшением 
доли дыхания в истинном фотосинтезе (Медведев, 2004; Кузне-
цов, 2005). 

Показано‚ что фотосинтез изменяется в течение вегетации. 
Для листопадных лиственных пород умеренной зоны (северной и 
средней тайги) характерно постепенное увеличение скорости ас-
симиляции СО2 от ранней весны до момента полного формирова-
ния листовой пластинки‚ затем его величина снижается‚ что свя-
зано с деструктивными изменениями стареющего листа (Вере-
тенников, 1987; Ладанова, 1992; Прокопьев, 2001; Загирова, 2003; 
Медведев, 2004). 

Важным показателем‚ определяющим величину фотосинтеза и 
биологическую продуктивность фитоценозов‚ является индекс 
листовой поверхности.  

В. Н. Тюрин (2004) при изучении пойменной растительности в 
Сургутском отрезке поймы р.Обь показал‚ что индекс листовой 
поверхности ивовых сообществ варьирует от 0,58 до 6‚31 м2/м2 
почвы‚ наибольшие показатели характерны для серолозняка‚ наи-
меньшие — для мелколозняка. Отмечена высокая степень корреля-
ции индекса листовой поверхности ив с годовой продукцией ли-
стьев и среднегодовым приростом наземной фитомассы сообществ. 
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При возрастании площади листьев ив происходит постепенное 
уменьшение прироста зеленой массы. Данная зависимость указы-
вает на постепенное уменьшение КПД продуцирования фитомас-
сы при увеличении индекса листовой поверхности (Тюрин, 2004). 

Фотосинтез весьма чувствителен к различным стрессовым 
воздействиям абиотической и биотической природы (Головко, 
1999‚ 2008; Федяев, 2002; Пшибытко, 2006; Таран‚ 2006). 

А. А. Жученко (1988) выделяет механизмы активной и пассив-
ной устойчивости растений. Механизмы активной экологической 
устойчивости обеспечивают приспособление растений к неблаго-
приятным условиям внешней среды, не снижают их потенциаль-
ной продуктивности. Пассивная устойчивость снижает фотосин-
тез и уменьшает урожайность растений. 

Существует предположение о существовании единой физиоло-
гической устойчивости к экстремальным условиям (Levitt, 1956). 

Показано, что большинство лиственных древесных растений в 
отличие от хвойных максимальных значений фотосинтеза дости-
гают при относительно низких уровнях освещенности, равной 1/3 
полного освещения (Веретенников, 1987; Федяев, 2002; Кузнецов, 
2005).  

Засухоустойчивые ивы (S. purpurea L.) реагируют на повыше-
ние интенсивности освещения увеличением фотосинтеза (Коссо-
вич, 1956). 

Для большинства видов древесных растений оптимальной тем-
пературой фотосинтеза является 20—35°С (Веретенников, 1987). 
Растения умеренной зоны и холодных областей могут осуществ-
лять фотосинтез при отрицательных температурах (Лархер, 1978; 
Загирова, 2003). 

В большей степени зависят от температуры темновые реакции 
фотосинтеза и почти не реагируют на нее световые (Кузнецов, 
2005). 

Температура влияет на фотосинтез и через изменение других 
процессов: транспирации, дыхания и т.д. С увеличением темпера-
туры до определенных пределов дыхание усиливается значительно 
больше, чем фотосинтез. Наблюдаемый фотосинтез уменьшается 
(Tjoelker, 1999). Максимальные температуры снижают интенсив-
ность фотосинтеза и за счет процесса транспирации, обезвожива-
ния листьев и закрытия устьиц (Карасев, 2000; Головко‚ 2008).  



 17 

На фотосинтез оказывает влияние содержание воды в почве. 
Недостаточное (Карасев, 2000; Федяев, 2002; Рахманкулова, 2003; 
Клоз, 2003; Суворова, 2004; Wilson, 1980) и избыточное (Вере-
тенников, 1987; Брагина, 2004) ее содержание изменяет ростовые 
процессы, соотношение биомассы между побегами и корнями, 
физиологическое состояние древесных растений, что может при-
вести к снижению интенсивности фотосинтеза и уменьшению 
продуктивности.  

Изменение водного потенциала листа подавляет фотосинтети-
ческую активность растений, снижает скорость фиксации СО2, 
активность электрон-транспортной цепи в хлоропластах, кванто-
вый выход фотосинтеза, подавляет активность АТФ-синтетазы 
(Пшибытко, 2006). Отмечено‚ что у листьев‚ сформированных в 
условиях повышенной влажности, интенсивность фотосинтеза 
выше (Кузнецов, 2005). 

Элементы минерального питания также участвуют в регуля-
ции процессов фотосинтеза и продуктивности растений (Кефели, 
1994; Федяев, 2002). Недостаток некоторых элементов снижает 
фотосинтез (Куперман, 1977; Головко, 1997; Федяев, 2002; Рах-
манкулова, 2003; Field, 1986; Evans, 1989).  

На интенсивность фотосинтеза оказывают большое влияние 
антропогенные факторы городской среды: температура воздуха‚ 
низкое содержание воды‚ макро- и микроэлементов в почве (Ка-
расев, 2000; Нефедова, 2003). Снижает интенсивность фотосинте-
за недостаток в почве азота, магния, фосфора, железа, марганца, 
меди, цинка и некоторых других минеральных элементов (Вере-
тенников, 1987). 

Пыль, сажа и другие частички в воздухе городов плотным сло-
ем покрывают листья растений и снижают доступ света к листь-
ям. Снижение освещенности листьев усиливает их интенсивность 
дыхания‚ уменьшает фотосинтетическую активность (Соловьева, 
2003; Таран‚ 2004).  

В работах многих исследователей отмечено снижение фото-
синтеза под влиянием факторов техногенеза (Илькун, 1978; Кула-
гин, 1983; Соловьева, 2003; Нефедова, 2003). Газообразные веще-
ства‚ попадая в клетки листа‚ вызывают разрушение пигментов, 
белков и ферментов, нарушают общий обмен веществ и энергии в 
растениях (Веретенников, 1987; Таран‚ 2004). 



 18 

Деревья в городской среде создают меньше органического ве-
щества‚ чем растущие на незагрязненных участках (Turcsanyi, 
1986). Однако в работе Н. И. Андреяшкиной выявлено, что раз-
личные антропогенные нагрузки оказывают слабое влияние на 
образование биомассы горнотундровых растений (1984). 

Адаптация растений к условиям среды может осуществляться 
за счет изменения в содержании фотосинтетических пигментов‚ 
которые являются важным и чувствительным показателем их фи-
зиологического состояния, адаптивных перестроек, действия 
стресса (Мерзляк, 1996; Федяев, 2002). 

Содержание пигментов в листьях различается у разных видов 
растений, генетически обусловлено и зависит от условий обита-
ния (Маслова, 2003). У теневыносливых растений содержание 
хлорофиллов выше‚ чем у светолюбивых (Прокопьев‚ 2001). По 
данным разных авторов отношение хлорофилла а к хлорофиллу b 
у светолюбивых изменяется от 3,9 до 5,0, у теневыносливых — от 
1,5 до 2,3 (Гродзинский, 1973; Гавриленко, 2003). 

Высокое содержание хлорофилла в листьях не всегда опреде-
ляет интенсивный фотосинтез (Капотис, 2003; Нефедова, 2003).  
В работе В. Г. Алексеева (1994) показано‚ что в условиях Севера 
у деревьев количество хлорофилла в листьях уменьшается.  

Средние значения содержания хлорофилла в ассимилирующих 
органах фитоценозов северной тайги у осины превышает хвой-
ные в 2,5 раза и составляет 3,12+0,12 мг/г сухой массы (Веретен-
ников, 1987; Иванова, Костюченко, 2003).  

Показатели хлорофилльного индекса применяют для оценки 
продуктивности растений и для количественной оценки фотосин-
тетически связанного атмосферного углерода растительными со-
обществами (Цельникер, Малкина, 1994; Воронин, 1995). 

Содержание хлорофилла в листовой пластинке в течение веге-
тационного периода изменяется, достигая максимума в фазе пол-
ного развития листа (Гетко, 1989; Григорьев, 2003; Лещинская, 
2003; Соловьева, 2003). 

Под воздействием вредных выбросов промышленных пред-
приятий и автомобильного транспорта изменяется количествен-
ное содержание пигментов листьев древесных растений, их со-
став и соотношение отдельных форм (Барахтенова, 1988; Сергей-
чик, 1994; Соловьева, 2003).  
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Загрязняющие вещества атмосферного воздуха оказывают не-
одинаковое воздействие на пигменты у разных видов растений.  
В работе А. Н. Никитиной (1998) показано, что в условиях антро-
погенного воздействия происходит повышение количества хло-
рофилла в листьях растений. Увеличение хлорофилла автор рас-
сматривает как функцию, которая обеспечивает интенсивное об-
новление клеточных структур. 

Выявлены факты снижения концентрации пигментов в усло-
виях загазованности воздуха. О. С. Соловьевой (2003) показано‚ 
что в условиях городской среды (г.Йошкар-Ола) в ответ на раз-
личные типы загрязнений промышленных предприятий и авто-
транспорта уменьшается общее содержание хлорофилла у листо-
падных деревьев. Поступающие в клетки газообразные вещества 
вызывают усиление окислительных процессов, разрушение ла-
бильных связей хлорофилла с белок-липидным комплексом, по-
явление мономерных и молекулярных форм (Николаевский, 1998). 

Данные о лабильности хлорофилла а и b в листьях при искус-
ственной гумификации противоречивы. Одни авторы считают, 
что хлорофилл а оказывается более лабильным пигментом (Гетко, 
1989), другие — хлорофилл b (Илькун, 1978; Никитина, 1998; 
Соловьева, 2003). 

На образование пигментов влияет содержание воды в листьях 
(Никитина, 1998; Лещинская, 2003). Уменьшение или увеличение 
хлорофилла под влиянием дефицита воды зависит от силы дейст-
вующего фактора и адаптивных способностей растений (Курба-
нова, 1992).  

В работах В. И. Карасева (2000) и Т. В. Брагиной и др. (2004) 
показано, что при затоплении растений снижается интенсивность 
фотосинтеза и содержание хлорофилла. Уменьшение количества 
хлорофилла в листьях наблюдается при недостаточной обеспе-
ченности элементами минерального питания растений (Карасев, 
2000; Федяев, 2002; Синетова, 2006). 

Изменение содержания хлорофилла является одним из показа-
телей газоустойчивости растений (Никитина, 1998). По данным 
Т. Н. Годнева (1963)‚ при самых различных воздействиях хлоро-
филл а оказывается более лабильным.  

Каротиноиды, так же как хлорофиллы, играют важную роль в 
процессе фотосинтеза: входят в состав светособирающего комплекса. 
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Кроме того, они защищают молекулы хлорофиллов от фотоокис-
ления, повышают устойчивость растений к неблагоприятным 
внешним воздействиям (Bryan‚ 1996; Никитюк, 1999; Зотикова, 
2001; Усманов и др., 2001; Маслова, 1993; Стрижалка, 2003; Ла-
дыгин, 2004, 2006).  

Универсальной реакцией растений на абиотический стресс яв-
ляется возрастание уровня ксантофиллов (Клоз, 2003; Филимоно-
ва‚ 2005). Выявлены высокие молярные соотношения ксантофил-
лов и хлорофиллов у растений, обитающих в экстремальных ус-
ловиях высокогорий и тундры (Маслова, 1993). Повышение доли 
каротиноидов наблюдается при интродукции у менее приспособ-
ленных видов растений рода Juglans (Чупахина, 2005). Количест-
во каротиноидов увеличивается при водном дефиците (Курбано-
ва, 1992). Выявлено, что пул пигментов ксантофиллового цикла 
значительно больше у подтопленных саженцев (Клоз, 2003). 

В научной литературе отмечены факты снижения концентра-
ции каротиноидов в тканях растений, произрастающих в север-
ных широтах и на высокогорье (Овчаров, 1964; Зотикова, 2001).  

Приведенные литературные данные позволяют говорить о том, 
что фотосинтез и пигментная система листа неоднозначно реаги-
руют на различные типы природных и антропогенных воздейст-
вий, что может быть связано с особенностями генотипа растений 
и спецификой действующего фактора. Процессы фотосинтеза и 
пигментный аппарат листьев ивовых почти не изучены‚ имеются 
лишь единичные работы в этом направлении исследований, в том 
числе на территории ХМАО — Югры.  

 
 

1.2.2. Дыхание 
 
Особую роль в процессе адаптации растений к факторам сре-

ды играет дыхание, которое является главным источником энер-
гии для жизнедеятельности растений и центральным звеном об-
щего метаболизма (Головко, 1999; Рахманкулова и др., 2003). 
Функциональные составляющие дыхания связаны с использова-
нием энергии и интермедиатов дыхания для осуществления раз-
личных процессов, основными из которых являются рост и под-
держание уже сформированных структур. Дыхание растений  
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является одним из важных физиологических факторов, обеспечи-
вающих их продуктивность и рост (Головко, 1999; Федяев, 2002). 

Наиболее высокие значения интенсивности дыхания имеют 
быстрорастущие виды, наименьшие — вечнозеленые лиственные 
и хвойные деревья. У светолюбивых растений уровень дыхания 
выше, чем у теневыносливых (Шенников, 1950; Лархер, 1978). 
Многим растениям или отдельным их органам свойственна низ-
кая интенсивность дыхания даже в оптимальных для них услови-
ях обитания (Чиркова, 2002). 

В работе О. А. Семихатовой (2001) отмечается‚ что дыхание 
листьев наиболее хорошо изучено. Интенсивность дыхания ли-
стьев используется для характеристики растений разных видов‚ 
местообитаний‚ жизненных форм и является родоспецифическим 
признаком.  

Максимальная интенсивность дыхания листьев наблюдается 
на ранних фазах развития листа; когда лист достигает 40—60% 
конечного размера, она снижается; осенние листья имеют самые 
низкие показатели дыхания (Головко, 1999; Семихатова‚ 2001). 
Снижение интенсивности дыхания во второй половине июня сов-
падает с периодом активного линейного роста. Таким образом‚ 
сезонная динамика скорости темнового дыхания имеет два мак-
симума — в начале и конце вегетации (Загирова, 2003). 

Дыхание зависит от многих факторов внешней среды (Голов-
ко, 1999). Дыхательные затраты возрастают при недостатке неко-
торых элементов минерального питания (Головко, Гармаш, 1997; 
Evans, 1989), повышенном уровне азота (Головко, 1999; Федяев, 
2002), выращивании растений на красном свету (Ушакова, 2005), 
повышении температуры (Tjoelker et al., 1999), прогрессирующем 
обезвоживании (Wilson et al., 1980), повышении концентрации 
СО2 (Романова, 2005), засолении (Кузнецов, 2005).  

Приспособительные изменения дыхания у растений, устойчи-
вых к дефициту кислорода, влекут за собой сдвиги в белковом, 
гормональном, липидном метаболизме, составе и функциональных 
особенностях мембран, в работе систем регуляции (Чиркова, 2002). 

По мнению Т. В. Чирковой (2002)‚ низкая интенсивность дыха-
ния отражает пониженную интенсивность обменных процессов и 
более экономное потребление кислорода, что позволяет растению  
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стабилизировать процесс дыхания, сохраняя его почти без изме-
нений в условиях кислородного дефицита. 

Интенсивность процесса дыхания тесно взаимосвязана с уров-
нем толерантности вида к стрессовому воздействию и является 
одним из средств оценки пластичности метаболизма и адаптаци-
онной способности растений (Семихатова, 2001; Рахманкулова, 
2001, 2003; Федяев, 2002). 

Стрессовые условия, подавляя общую метаболическую актив-
ность и рост, могут усилить дыхание репарации для синтеза спе-
цифических метаболитов, выполняющих защитные функции (Го-
ловко, 1999). Происходит перераспределение дыхательных затрат 
и изменение составляющих дыхания — снижение дыхания роста 
и возрастание дыхания поддержания и его адаптационной состав-
ляющей (Молдау, 1998; Рахманкулова, 2003). 

В работах по изучению растений в экстремальных условиях 
Якутии, Кольского полуострова показано, что ночные дыхатель-
ные затраты оказываются минимальными — 3—5% (Егорова, 
1994). В условиях северной тайги на дыхание листьев тратится 
25,9% фотоассимилятов, что свидетельствует о положительном 
углеродном балансе в летний период (Бобкова, 2006). О. А. Семи-
хатова (2001) считает, что большая пластичность метаболизма, в 
частности темнового дыхания, характеризует виды с высокой 
адаптивной способностью.  

Таким образом‚ анализ литературы показал‚ что процессы ды-
хания листьев растений рода ивовых практически не изучены, в 
чтом числе на территории ХМАО — Югры.  

 
 

1.2.3. Водный режим  
 
Водный режим является показателем адаптации растений и 

их сообществ к условиям среды (Clements‚ Goldsmith, 1924). 
Для каждого вида характерен свой уровень параметров водного 
режима, который является следствием разной реакции растений 
на экологические условия. Комплексное изучение основных па-
раметров водного режима у растений разных экологических 
групп дает представление о путях адаптации к разной степени 
увлажнения, что имеет большое значение при определении их 



 23 

фитоценотической роли в процессе развития растительного по-
крова (Панкратов, 2002). 

Исторически сложилось три основных направления в изуче-
нии водного режима растений в природе. Одно из них связано с 
изучением роли воды в растительной клетке. Ученые второго на-
правления рассматривают водный режим растений в тесной связи 
с его функциями: дыханием‚ фотосинтезом‚ обменом веществ и 
окружающей растение средой. Третье направление рассматривает 
водный обмен в связи с атмосферой и почвой (Бейдеман‚ 1974). 

По состоянию водного режима, в частности водообмена, мо-
жет быть установлена степень жизнеспособности древесных рас-
тений (Карасев, 2000). 

Изучению водного режима рода Salix посвящены единичные 
работы (Смирнов, 1972; Паутова, 1975; Илькун, 1978; Кулагин, 
1983, 1990‚ 1998; Соловьева, 2003; Захарова, 2005).  

Содержание воды в листьях растений меняется в течение суток 
и сезона вегетации. Колебания водного баланса связаны с факто-
рами окружающей среды и биологическими особенностями ви-
дов. К концу периода вегетации водный баланс ухудшается в свя-
зи с возрастными изменениями листьев‚ уменьшением водопо-
глощающих и водоудерживающих свойств биоколлоидов тканей 
растений (Прокопьев, 2001; Панкратов, 2002). 

В исследованиях Ю. И. Молотковского (1984) показано‚ что 
относительное содержание воды сравнительно низкое: у ивы 
плотносережчатой (S. pycnostacnya) на берегу ручья (Таджики-
стан) при оптимальном и бесперебойном водоснабжении оно ко-
леблется в пределах от 47—54% до 78—82%, в среднем составля-
ет 64,5—68,7%. 

Одним из главных показателей водного режима, имеющим 
большое значение при анализе адаптационных особенностей рас-
тений к условиям среды, является интенсивность транспирации 
(Никитина, 1998). 

Транспирационная способность разных видов растений зави-
сит от анатомо-морфологических и физиологических особенно-
стей растений (внутреннего состояния растений, парциального 
давления углекислого газа в межклетниках, состояния гидрата-
ции, ионного баланса содержания определенных фитогормонов),  
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вида и возраста растения, условий окружающей среды (Лархер, 
1978; Никитина, 1998; Прокопьев, 2001).  

Пульсирующий характер транспирации связан с несоответст-
вием между скоростью поглощения воды растениями из почвы и 
транспирацией, а также с адаптацией к недостатку влаги за счет 
изменения физических свойств цитоплазмы (Григорьев, 1993, 2003).  

Различную способность к водоотдаче у видов, произрастаю-
щих в одних и тех же местообитаниях, связывают с их биологи-
ческими особенностями, характером водного питания (Генкель, 
1967, 1975; Скворцов, 1986).  

Наименьшую интенсивность транспирации имеют вечнозеле-
ные хвойные (450—550 мг/дм2ч) и теневыносливые летне-зеле-
ные (400—700 мг/дм2ч) деревья‚ наибольшую — злаки засушли-
вых областей (600—3000 мг/дм2ч), двудольные травы солнечных 
местообитаний (1700—2500 мг/дм2ч). Промежуточное положение 
занимают двудольные травы затененных местообитаний (500—
1000 мг/дм2ч), жестколистные вечнозеленые ксерофиты (500—
1100 мг/дм2ч) и светолюбивые летне-зеленые деревья (800—
1200 мг/дм2ч) (Прокопьев, 2001). 

В работе В. Т. Паутовой (1975) показано‚ что ивы имеют высо-
кую интенсивность транспирации. Ю. И. Молотковский (1984) 
выявил‚ что ива плотносережчатая относится к группе растений с 
широким диапазоном транспирационных потерь на протяжении 
дня. Интенсивность транспирации у S. pycnostacnya при опти-
мальном водоснабжении на берегу ручья (Таджикистан) в июне 
составляет 180—670 мг/ч, в июле — 200—580 мг/ч, в августе — 
150—480 мг/ч. Широта диапазона интенсивности транспирации 
предопределяет экологическую амплитуду распространения ви-
дов — она наиболее значительна у мезофитов и мезоксерофитов. 

Большая разница в степени оводненности листьев за вегета-
цию указывает на значительную подвижность водного режима 
ивы плотносережчатой и на хорошо выраженную способность к 
обезвоживанию, что в известной степени и объясняет ее широкий 
экологический диапазон и приспособление к перенесению дефи-
цита воды в почве (Молотковский, 1984). 

В работах А. Ю. Кулагина (1993‚ 1998) представлены данные 
об интенсивности транспирации у Salix alba L., S. cinerea L., S. tri-
andra L. (формы двуцветная и одноцветная), S. dasyclados Wimmer., 
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Salix acutifolia Wild.‚ S. caprea L., S. viminalis L. В утренние часы 
она варьирует в пределах 666,96—1373,0 мг/гч, в полдень — 
1413,84—2191,68 мг/гч, в вечернее время — 874,14—1858,97 мг/гч.  

Большое экологическое значение имеет не только общий уро-
вень интенсивности транспирации, но и ее динамика в течение 
суток и на протяжении сезона вегетации (Генкель, 1967‚ 1975; 
Панкратов, 2002).  

На протяжении суток водоотдача у растений лесной зоны дос-
тигает максимальных значений в 14—15 ч, иногда и в 17—18 ч 
(Антипов, 1970‚ 1979; Никитина, 1998; Панкратов, 2002), в усло-
виях Центральной Якутии — в 10—11 и в 17—18 ч (Журавская, 
2001). 

Суточный ход транспирации в значительной степени зависит 
от условий увлажнения. При обильном водоснабжении растений 
ход транспирации следует за изменением освещенности, темпера-
туры и влажности воздуха. При недостатке влаги в полуденные 
часы наблюдается падение интенсивности транспирации в связи с 
закрыванием устьиц при начинающемся подвядании листьев. При 
большом дефиците воды послеполуденный подъем транспирации 
может быть выражен слабее или совсем отсутствовать (Паутова, 
1975; Лархер, 1978; Бобровская, 1985; Прокопьев, 2001).  

Сезонный ход водопотери может иметь переменный характер в 
зависимости от выпавших осадков или изменяться синхронно с 
напряженностью климатических факторов, если растение нахо-
дится в условиях достаточного обеспечения почвенной влагой 
или при использовании им грунтовых вод (Никитина, 1998; Пан-
кратов, 2002). 

При большом запасе воды в почве транспирация даже в сухие 
годы уменьшается к концу лета постепенно. В сезонной динамике 
максимальная водоотдача может наблюдаться весной, в период 
летней засухи (Бобровская, 1985). 

При высоком содержании влаги в почве интенсивность транс-
пирации повышается вслед за изменениями в напряженности ме-
теорологических факторов; при низком ее содержании (при засу-
хе), несмотря на повышение температуры воздуха, интенсивность 
транспирации понижается. Интенсивность транспирации повы-
шается с увеличением освещения и температуры воздуха при 
большой сухости воздуха (Морозов, 1950; Левицкий, 1965; 
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Лархер, 1978). Она снижается при улучшении минерального пи-
тания (Федяев, 2002; Pandey, Sharma, 1989). 

Водный дефицит хорошо переносят растения, обладающие 
высокой степенью засухоустойчивости, они при сильном обезво-
живании сохраняют процессы образования органического веще-
ства (Кудоярова, 2007). 

На интенсивность транспирации оказывает влияние концен-
трация углекислоты в воздухе (Прокопьев, 2001). 

Факторы антропогенного воздействия изменяют уровень влаго-
обеспеченности растений и фитоценозов в результате изменения 
физико-химических свойств почвы и атмосферы (Соловьева, 2003). 

По данным Г. М. Илькуна (1990), содержание воды в листьях в 
условиях загрязнения атмосферы обычно снижается на 10—15%.  

Н. В. Гетко (1989) указывает, что у растений под влиянием фи-
тотоксикантов уменьшается скорость поглощения воды корнями.  

Аэротехногенное загрязнение окружающей среды оказывает 
различное влияние на водный режим листьев видов рода Salix.  
В работе В.И. Захаровой (2005) показано, что в условиях загряз-
нения атмосферы у вида с высокой экологической пластичностью 
(S. alba L.) оводненность листьев незначительно возрастает‚ у вида 
с низкой экологической пластичностью (S. ledebouhana L.) — 
уменьшается. У аборигенных (S. alba L.) и интродуцированных 
(S. ledebouriana L.) видов в условиях загрязнения атмосферы на-
блюдается различное содержание воды.  

Появление водного дефицита связано со снижением скорости 
поглощения воды корнями‚ потерей способности участков или це-
лого листа регулировать расход воды на транспирацию (Соловье-
ва, 2003)‚ с нарушением механизмов регуляции интенсивности 
транспирации (устьичная и кутикулярная) (Барахтенова, 1998) и 
разрушением структуры воскового слоя наружного покрова лис-
товых пластинок (Сергейчик, 1994). 

Содержание воды определяет концентрацию клеточного сока, 
сосущую силу, осмотическое давление, отношение растений к поч-
венной и атмосферной засухе (Никитина, 1998). По изменению 
данных показателей клеток можно судить об изменении водного 
баланса растений (Прокопьев, 2001).  

Известно, что величина осмотического давления зависит от степе-
ни влагообеспеченности местообитаний. Повышение осмотического 
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давления наблюдается в условиях возрастающего действия засу-
хи, повышения засоленности почв и свидетельствует об отрица-
тельном водном балансе (Панкратов, 2002). 

Ухудшение водного баланса быстро приводит к потере тургора, 
заметно повышая сосущую силу. Колебания сосущей силы видо-
специфичны, различаются у разных групп растений и в большин-
стве случаев проявляются более резко по сравнению с колеба-
ниями осмотического давления (Карасев, 2000; Прокопьев, 2001). 

Количество свободной и связанной воды в растениях характе-
ризует метаболическую активность в тканях и водоудерживаю-
щую способность, оно зависит от условий обитания растения и 
его физиологического состояния. Свободная вода является пока-
зателем ростовых процессов в организме растения‚ связанная от-
вечает за структуру цитоплазмы. Соотношение свободной и свя-
занной воды является показателем интенсивности физиолого-
биохимических процессов: чем больше это отношение, тем выше 
их интенсивность (Кузнецов‚ 2005).  

Н. Н. Никитиной (1998) показано‚ что способность растений 
сопротивляться обезвоживанию при загазованности атмосферы 
токсическими газами, перераспределять фракционный состав во-
ды в сторону увеличения связанной формы, временно снижая 
этим свою физиолого-биохимическую активность, служит пока-
зателем газоустойчивости. 

У большинства изученных мезофитов отношение фракции 
свободной воды к связанной меньше единицы‚ что свидетельст-
вует о высоком сопротивлении клеток к обезвоживанию (Юмагу-
лова‚ 2007). 

На основании многолетних исследований установлено, что в 
условиях загазованности атмосферы происходит понижение засу-
хоустойчивости растений, выражающееся в снижении общего 
содержания воды, связанной воды, падении водоудерживающей 
способности. С усилением ксероморфности листьев происходит 
снижение газочувствительности растений (Никитина, 1998). 

В регулировании водообмена растений значительную роль иг-
рают водоудерживающая и водопоглощающая способность. Виды 
растений различаются по водоудерживающей способности в ус-
ловиях дефицита и нормального содержания воды. 
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Водоудерживающая способность позволяет растениям проти-
востоять обезвоживанию и является интегральным показателем 
адаптивного метаболизма к условиям увлажнения. При дефиците 
воды водоудерживающая способность повышается, что связано с 
накоплением гидрофильных белков и осмотически активных ве-
ществ в цитоплазме. Водоудерживающая способность сущест-
венно меняется в онтогенезе растений (Тарчевский, 1993; Поле-
вой, 2001). 

Водоудерживающая способность является показателем устой-
чивости растений к экстремальным факторам (Николаевский, 1998). 

Растения, обладающие повышенной водоудерживающей спо-
собностью, высокой теплоустойчивостью тканей листа‚ степенью 
упорядоченности структуры внутриклеточной воды, активной 
регуляцией температуры листа, оказываются более устойчивыми 
к действию атмосферной засухи и промышленного загрязнения 
среды (Соловьева, 2003). 

Водопоглощающая способность растений зависит от степени 
развития корневых систем и сосущей силы клеток корня. Боль-
шое влияние на водоснабжение растений оказывают размеры‚ 
разветвленность корней и скорость ее развития, быстрое развитие 
корневой системы обеспечивает хорошую устойчивость к небла-
гоприятным условиям водного режима (Кузнецов‚ 2005).  

Разные виды растений отличаются по величине сосущей силы 
клеток корня. В сухую погоду она возрастает, во влажную — 
уменьшается. Чем шире амплитуда колебания величины сосущей 
силы‚ тем лучше растения переносят резкие колебания влажности.  

В работе А. Ю. Кулагина (1993) показано, что водоудержи-
вающая способность побегов для ивы корзиночной и трехтычин-
ковой была в мае 10—15%, для ив белой и серой в марте — 30—
40%. Данным автором выявлено, что величины зимней водоудер-
живающей способности побегов характеризуют устойчивость к 
зимнему иссушению. 

У разных групп растений водный баланс отличается. Г. Валь-
тер (Walter, 1960) предложил выделить два типа растений: гидро-
стабильные и гидролабильные. 

Гидростабильные виды сохраняют свой баланс в течение всего 
дня практически на одном уровне, их устьица чутко реагируют на 
водный дефицит, эти растения имеют развитую корневую систему 
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с хорошей водопроводимостью. Уравновешенный водный режим 
характерен для хвойных деревьев, теневыносливых и некоторых 
светолюбивых древесных пород (Лархер, 1978).  

Гидролабильные виды подвергаются опасности больших по-
терь воды и сильного повышения концентрации клеточного сока. 
Их протоплазма способна переносить без ущерба быстрые и зна-
чительные колебания гидратуры (Прокопьев, 2001).  

Растения лабильного типа имеют преимущества по сравнению 
с видами со стабильным водообменом. У них многие показатели 
водного режима изменяются в широком диапазоне, могут приспо-
собиться к широкой гамме условий водоснабжения и встречаются 
в самых разнообразных по увлажнению местах (Никитина, 1998). 

Устойчивость водного режима растений определяется сбалан-
сированностью между расходом воды на испарение и ее поступ-
лением. Каждый вид индивидуален в адаптации к условиям водо-
снабжения: чем шире диапазон изменений условий водоснабже-
ния, на которые растение в состоянии отреагировать, тем выше 
его адаптационные способности (Никитина, 1998). 

В адаптации водообмена растений к условиям среды большое 
значение имеют особенности строения листьев (Кравкина, 1991; 
Кулагин, 1993). 

Растения избегают высыхания благодаря наличию следующих 
механизмов: уменьшения потери воды на устьичную транспирацию, 
эффективной защиты от кутикулярной транспирации, уменьше-
нию транспирирующей поверхности, запасания воды и повыше-
ния способности проводить воду (Лархер, 1978). 

Уменьшение площади листьев видов и экоформ растений се-
верных районов осуществляется за счет ксероморфности клеток 
их тканей. Ксероморфная структура находится в прямой связи с 
дефицитом воды (Лархер, 1978). В условиях дефицита воды ос-
новным механизмом, обеспечивающим стабилизацию водного 
режима растений, является снижение транспирационной поверх-
ности листьев. Кроме этого, происходит увеличение количества 
жилок листа и утолщение кутикулы.  

В работах А. Ю. Кулагина (1990‚ 1993) показано‚ что ивы‚ про-
израстающие на сильно увлажненных почвах‚ характеризуются вы-
соким уровнем транспирации и хорошо развитыми жилками. Вы-
сокое обилие устьиц у ивы корзиночной и ивы козьей сочетается 
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с густо опушенным нижним эпидермисом. У ивы белой и ивы 
остролистной устьица отмечаются на верхнем и нижнем эпидер-
мисе, равные по толщине. У ивы белой густота жилок меньше, 
чем у ивы остролистной.  

Благодаря глубокой корневой системе ива белая произрастает в 
высокой пойме и вне пойм. Ива остролистная засухоустойчива, не 
имеет столь мощной корневой системы и ксероморфность листа 
проявляется в большей густоте жилок (Кулагин, 1998). 

Растения имеют приспособления, тормозящие испарение воды 
из клеток: восковой налет, плотные покровные ткани поверхности 
листьев, глубокое расположение устьиц в эпидермисе, уменьше-
ние размеров устьиц и перемещение их на нижнюю поверхность 
листьев (Прокопьев, 2001).  

У многих видов ив на поверхности листьев имеется покров из 
волосков‚ который сокращает испарение (Морозов, 1950). 

Отмечается, что в экстремальных условиях произрастания, 
включая и техногенные, у растений происходит ксерофитизация 
листьев (Николаевский‚ 1989; Фролов, 1980; Барахтенова, 1993)‚ 
что способствует их большей газоустойчивости.  

В работах А. Ю. Кулагина (1990‚ 1993) показано, что при уве-
личении антропогенного воздействия отмечается изреженность 
крон у ив, увеличение доли световых листьев в кроне, уменьше-
ние листовой поверхности, утолщение листа, увеличение числа 
устьиц и уменьшение их размеров.  

При оценке водного баланса растений в эколого-физиологиче-
ских исследованиях используют значение реального или естест-
венного водного дефицита (Слейчер, 1970; Панкратов, 2002). Ве-
личина водного дефицита дает возможность оценить степень на-
пряженности водного обмена растений в разных экологических 
условиях (Генкель, 1975; Горышина, 1979; Бобровская, 1985; 
Панкратов, 2002). 

Порог устойчивости растений к дефициту воды является видо-
специфичным показателем. Растения разных экологических групп 
реагируют на увеличивающийся водный дефицит не одинаково. Фи-
зиологические процессы могут протекать с открытыми устьицами 
без заметных нарушений при сравнительно небольшой величине 
этого показателя — от 3 до 14%. Без ущерба переносится потеря 
воды до половины массы насыщения, показатель, вызывающий 
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серьезные нарушения, находится приблизительно между 1/4 и 3/4 
общего содержания воды (Гетко, 1989; Соловьева, 2003). 

Более низкий водный дефицит отмечен у растений с мощной 
корневой системой и низкой интенсивностью транспирации (Ни-
китина, 1998). 

Процесс транспирации и усвоение углерода — взаимозависи-
мые процессы. Снижение степени открытости устьиц может ли-
митировать фотосинтетическую активность (Брагина, 2004). 

При открытых устьицах диффузионные сопротивления внутри 
листа (и прежде всего сопротивление карбоксилирования) в боль-
шей степени ограничивает поглощение СО2, чем транспирацию. 
При закрытых устьицах поглощение СО2 блокировано, однако 
вода может испаряться через кутикулу (Лархер, 1978). 

В естественных условиях расход воды для фотосинтетического 
усвоения углерода меньше в ранние утренние часы, так как фото-
синтез возрастает быстрее, чем транспирация. С увеличением 
температуры и снижением влажности воздуха потеря воды уве-
личивается (Прокопьев, 2001).  

Важными показателями эффективности расходования воды яв-
ляются коэффициент продуктивности транспирации и обратная 
ему величина — транспирационный коэффициент. Потребность в 
воде на образование единицы сухого вещества неодинакова у раз-
ных видов и сильно зависит от условий местообитания и сомкну-
тости фитоценоза (Лархер, 1978). 

Показатели коэффициента продуктивности и транспирацион-
ного коэффициента в течение онтогенеза и в разных условиях 
обитания меняются (Никитина, 1998).  

Значительное влияние на эффективность использования воды 
оказывают условия выращивания растений: чем лучше условия 
минерального питания и влагообеспечения растений, тем выше 
биопродуктивность и меньше расходуется воды на его создание. 
Растения, произрастающие в условиях техногенной среды, на соз-
дание единицы продукции расходуют больше воды (Гетко, 1989; 
Соловьева, 2003; Кузнецов, 2005). 

Выявлено, что между степенью подвижности водообмена и 
продуктивностью фитомассы растений существует прямая зави-
симость. Высокопродуктивные виды характеризуются чрезвы-
чайной подвижностью водного режима. Виды со сравнительно 
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низкой продуктивностью, напротив, отличаются малой подвиж-
ностью (Молотковский, 1984). 

Анализ научной литературы показал‚ что исследования иво-
вых были в целом направлены на выявление видового состава 
ивовых сообществ, динамики и размещения их на территории 
Западной Сибири. Существуют сведения о продуктивности иво-
вых сообществ и запасах биомассы‚ в основном лесных типов, с 
указанием преимущественно запасов древесины.  

В условиях Ханты-Мансийского автономного округа (средне-
таежная подзона) эколого-физиологические особенности ивовых 
практически не изучены. Данные по вышеуказанному направле-
нию на территории ХМАО — Югры отсутствуют‚ однако имеют-
ся единичные работы для других регионов Российской Федера-
ции и сопредельных территорий (Коссович‚ 1956; Паутова‚ 1975; 
Тимофеев, 1975, 2003; Молотковский, 1984; Кулагин, 1998; Ефи-
мов, 1999; Афонин‚ 2002, 2003‚ 2005; Валягина-Малютина, 2004). 
В связи с этим невозможно провести глубокий анализ эколого-
физиологических особенностей ивовых на территории ХМАО — 
Югры. 

Слабая изученность эколого-физиологических особенностей 
ив указывает на необходимость изучения данной проблемы‚ что 
является одной из важнейших задач с ресурсной и экологической 
точки зрения ввиду их широкого распространения и высокой сре-
дообразующей функции. 
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Глава 2 
 

ПРИРОДНО-КЛИМАТИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 

 
 
Город Нижневартовск находится на территории Нижневартов-

ского района Ханты-Мансийского автономного округа Тюменской 
области, в среднем течении р.Обь, в пределах Западно-Сибирской 
равнины. Территория ХМАО заключена между 58° и 60° с.ш.‚ 59° 
и 86° в.д. На северо-западе границы с Республикой Коми проле-
гают по генеральному водоразделу Европа — Азия.  

Граница с Ямало-Ненецким автономным округом проходит по 
водораздельным пространствам Северо-Сосьвинской и Полуй-
ской возвышенностей и Сибирских Увалов. На крайнем востоке 
границы округа с Красноярским краем разделяют водосборы Оби 
и Енисея, границы с Томской областью пролегают по водоразделу 
между широтным и субмеридиональными участками бассейна 
Средней Оби. На юге, в пределах Тюменской области, граница 
округа разделяет водосборы разных участков бассейна Нижнего 
Иртыша (в западной части) и бассейны Нижнего Иртыша и Сред-
ней Оби. На юго-западе округ граничит со Свердловской обла-
стью, границы в подавляющей части пролегают по крупным во-
доразделам (Экология..‚ 1997). 

 
2.1. Климат 

 
Климат рассматриваемого района, который расположен в цен-

тральной, наиболее пониженной части Западной Сибири, конти-
нентальный. Основными климатообразующими факторами дан-
ного района являются западный перенос воздушных масс, влия-
ние Евроазиатского континента, открытость к северу и доступ 
поступающим оттуда полярным массам воздуха.  

Характерной особенностью климата является быстрая смена 
циклонов и антициклонов‚ продолжительная холодная зима (6 ме-
сяцев) с длительными морозами, сильными ветрами и метелью, ус-
тойчивым снежным покровом, короткое, сравнительно теплое лето, 
поздние весенние и ранние осенние заморозки (Экология.., 1997). 
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Переходные сезоны очень короткие, с резкими колебаниями 
температуры. Территория района характеризуется недостаточной 
теплообеспеченностью. Суммарная солнечная радиация состав-
ляет в среднем 350 кДж/см2. Продолжительность солнечного сия-
ния 1700—1800 ч/год (Лезин, 1995).  

Температурный режим характеризуется низкими температура-
ми и складывается под влиянием континентальности, условий 
прогревания и охлаждения суши и циркуляции воздушных масс, 
которые вызывают резкие повышения и понижения температуры. 
Среднегодовая температура воздуха составляет –1,9°С. Самый 
холодный месяц в году — январь, среднемесячная температура 
которого составляет –22‚5°С. Наибольшее понижение температу-
ры (абсолютный минимум) составил –57°С. Средняя температура 
самого теплого месяца (июль) составляет +16‚9°С. Абсолютный 
максимум температуры воздуха отмечается в июле +34С (Со-
стояние.., 2008). 

Характерной особенностью температурного режима террито-
рии является короткий безморозный период до 110 дней в году. 
Число дней с устойчивыми морозами около 160 дней в году. Ус-
тойчивый переход средней суточной температуры через 0С от-
мечается в конце апреля — мае, количество дней со среднесуточ-
ной температурой выше 0°С составляет 50—180. Во все летние 
месяцы возможны заморозки (Климатическая.., 1982). 

По гидролого-климатическому районированию рассматривае-
мая территория относится к зоне избыточного увлажнения (Эко-
логия.., 1997). Атмосферное увлажнение района обусловлено за-
падным переносом воздушных масс атлантического происхожде-
ния. За год выпадает от 500 до 790 мм осадков. Наибольшее ко-
личество осадков наблюдается в июле — августе, наименьшее — 
в феврале. По виду осадков больше половины годовой суммы вы-
падает в виде дождей, в основном в период с апреля по октябрь, 
до 30% — в виде снега. Относительная влажность воздуха в те-
чение года 80%. Число дней с осадками 175—189 (Лезин, 1995). 

Рассматриваемый район характеризуется продолжительным 
зимним периодом с устойчивым снежным покровом до 188 дней в 
году. Первый снежный покров появляется в первой декаде октяб-
ря, устойчивый — образуется в среднем в третьей декаде октября.  
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Максимальная высота снежного покрова составляет 75 см. Раз-
рушение снежного покрова начинается с середины апреля и за-
канчивается в начале мая. К началу снеготаяния запас воды в 
снежном покрове достигает наибольших значений — 120—140 мм. 
Наличие метелей связано с прохождением юго- и северо-запад-
ных циклонов (Климатическая.., 1982). 

В течение года на рассматриваемой территории преобладают 
ветры западного (17,6%) и юго-западного (15,6%) направлений. 
Зимой господствуют ветры южных и юго-восточных направле-
ний, летом — северных и с северной составляющей. Средняя го-
довая скорость ветра составляет 2,7 м/с. Наименьшие скорости 
ветра отмечаются в июле — августе и в середине зимы (Состоя-
ние.., 2003). 

 
2.2. Почвы 

 
Согласно почвенно-географическому районированию России 

(Хренов, 2002) рассматриваемая территория находится в Западно-
Сибирской таежно-лесной области и относится к провинции се-
веро- и среднетаежных почв. Преобладают гидроморфные мине-
ральные, заболоченные и болотные почвы, распространенные да-
же на дренированных плакорах (Овечкина, 2002).  

На породах тяжелого механического состава (суглинок), на 
слабодренированных водоразделах и в понижениях рельефа под 
хвойными‚ смешанными и лиственными лесами формируются 
подзолисто-глеевые почвы. В почвенном горизонте отмечается 
оглеение, обусловленное близким залеганием грунтовых вод. Для 
этих почв характерно наличие кислой реакции, небольшое со-
держание гумуса и низкое естественное плодородие (Смоленцев, 
2002; Шепелев, 2007).  

Торфянисто-подзолисто-глеевые почвы формируются на уме-
ренно дренированных участках, под хвойными‚ смешанными и 
лиственными лесами с моховым, кустарниково-моховым или мо-
хово-травяным наземным покровом. Развитие почв происходит в 
условиях дополнительного поверхностного увлажнения и близко-
го залегания верховодки. Для данных почв характерно наличие 
торфянистого горизонта. Мощность его варьирует от 20 до 30 см. 
Торфянистый горизонт препятствует поступлению и продвижению 
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атмосферной влаги вниз по профилю, тем самым замедляет дей-
ствие Al-Fe-гумусового процесса. В почвенном профиле наблю-
дается оглеение (в иллювиальном горизонте и глубже), связанное 
с близким залеганием верховодки. Реакция среды кислая (Хре-
нов‚ 2002). 

Болотные торфяные и торфянистые почвы по характеру ув-
лажнения, растительности и положению по рельефу разделяются 
на болотные верховые, низинные и переходные. Болотные верхо-
вые почвы развиваются на водоразделах и верхних террасах реч-
ных долин. Они формируются в условиях застойного увлажнения 
атмосферными водами под олиготрофной растительностью, про-
израстающей при почти полном отсутствии кислорода в воде, 
низком содержании питательных элементов и сильно кислой ре-
акции. Болотные низинные почвы формируются в глубоких де-
прессиях рельефа на водораздельных равнинах, в понижениях 
речных террас, питание осуществляется минерализованными 
грунтовыми водами. Растительность эвтрофная и мезотрофная. 
Болотные переходные почвы по характеру питания и раститель-
ности занимают промежуточное положение между низинными и 
верховыми (Шепелев, 2007). 

Аллювиальные почвы характеризуются регулярным затопле-
нием паводковыми водами и отложением на поверхности почв 
свежих слоев аллювия. В непосредственной близости к водото-
кам, а также на отмелях и песчаных косах формируются прими-
тивные аллювиальные почвы легкого механического состава. Ал-
лювиальные дерновые почвы формируются под древесной и кус-
тарниковой растительностью на возвышенных элементах рельефа 
поймы, при глубоком залегании грунтовых вод и преимуществен-
но на аллювии легкого механического состава, часто слоистом. 
Они развиваются в условиях кратковременного увлажнения па-
водковыми водами (Васильев‚ Титов‚ 1998; Хренов‚ 2002). 

Город Нижневартовск располагается вдоль р.Обь на дрениро-
ванной суходольной залесенной местности и заболоченной тер-
ритории, имеющей небольшой уклон в сторону реки. Отсыпка 
песком выполнена на торф и минеральный грунт. Местами была 
выполнена выторфовка болотных отложений. Мощность торфа в 
среднем составляет 1,5—3,5 м. Торф слабо- и среднеразложив-
шийся, водонасыщенный (Состояние.., 2008). 
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2.3. Растительность 
 
Территория Нижневартовского района располагается в преде-

лах северной и средней подзон таежных лесов Западно-Сибир-
ской равнины. Характер рельефа, почвообразующие породы, сте-
пень дренирования территории определяют состав растительных 
сообществ, различные сочетания лесных, болотных и луговых 
фитоценозов (Ильина, 1968). Повышенный гидроморфизм терри-
тории обусловил широкое распространение заболоченных лесов и 
болот. Основу древесной растительности составляют хвойные 
виды. В составе напочвенного покрова доминируют мхи. Леса на 
территории Нижневартовского района расположены на заболо-
ченных низинах. 

Растительность подзоны северной тайги на территории Ниж-
невартовского района представлена преимущественно листвен-
нично-сосновыми и темнохвойно-листвечными кустарничково-
лишайниково-зеленомошными лесами с участками редкостойных 
заболоченных лесов и крупно- и плоскобугристых кустарничково-
сфагновых болот (Состояние.., 1997).  

Растительный покров средней тайги на территории Нижневар-
товского района характеризуется крупными массивами сосновых, 
лиственничных, елово-кедровых лесов, которые перемежаются с 
бугристыми грядово-мочажинными и грядово-озерковыми сфаг-
новыми болотами. В подзоне средней тайги преобладают темно-
хвойные породы деревьев — ель, пихта, кедр. Кроме хвойных 
лесов часть территории занимают березово-осиновые. От северо-
таежных типов эти леса отличаются более высокой продуктивно-
стью (IV класса бонитета), большой высотой древостоя (Состоя-
ние.., 1997).  

Леса занимают наиболее дренированные участки и мозаично 
размещены в пространстве или вытянуты неширокими лентами 
вдоль рек (Овечкина, 2002). В подлеске встречаются рябина си-
бирская, шиповник иглистый, ивы, малина. Травянисто-кустар-
ничковый ярус образован брусникой, черникой, вереском, багуль-
ником, хвощом лесным, линнеей северной. Среди представителей 
таежного мелкотравья характерны майник двулистный, седмич-
ник европейский. На опушках примешиваются лугово-лесные  
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виды: вейники, марьянник луговой, золотая розга (Состояние.., 
1997; Кукуричкин, 2008).  

В поймах рек Нижневартовского района распространена лес-
ная‚ кустарниковая и луговая растительность. Среди луговой рас-
тительности доминируют осоко-вейниковая, мятликовая, хвоще-
вая и канареечниковые формации. В пойме р.Обь преобладают 
ивовые‚ тополевые‚ березовые с примесью хвойных‚ реже осино-
вые леса‚ а также сообщества кустарников (Васильев‚ Титов‚ 
1998; Тюрин‚ 2004). 

На молодом аллювии рек распространены ивовые и тополевые 
леса‚ кустарниковые сообщества‚ которые на более высоких 
уровнях поймы сменяются мелколиственными и светлохвойными 
породами. На надпойменных террасах мелколиственные леса 
сменяются сосновыми и лиственничными‚ в подлесках которых 
распространены ивы (Ильина, 1985; Васильев‚ Титов‚ 1998; Тю-
рин‚ 2004).  

Значительные площади Нижневартовского района заняты вто-
ричными лесами, представленными мелколиственными породами 
и кустарниками (береза, осина, ива). На территории г.Нижневар-
товска древесная и кустарниковая растительность представлена 
искусственными насаждениями‚ в основном состоящими из бере-
зы‚ осины‚ ивы‚ тополя (Состояние.., 2008). 
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Глава 3 
 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
 
 
 
Исследования проводили с 2003 по 2007 гг. в период активной 

вегетации на растениях рода Salix на участках, расположенных на 
территории Нижневартовского района (Приложение 1). Первый 
участок расположен в прирусловой и центральной части поймы 
р.Обь и представлен пойменными ивняками, второй — сообщест-
вами осиново-березового леса в окрестностях г.Нижневартовска 
(I надпойменная терраса), третий находится на территории г.Ниж-
невартовска в промышленной зоне (I надпойменная терраса) и 
представлен искусственными посадками ив вдоль улиц Кузоват-
кина‚ Ленина и Индустриальная. 

Особенности освещенности‚ температурного режима‚ влажно-
сти воздуха и почвы‚ рН почвы на исследуемых участках за пери-
од 2003—2007 гг. представлены в табл. 1. 

 
Таблица 1 

Особенности температурного режима‚ влажности воздуха и почвы‚ 
рН почвы на исследуемых участках за период 2003—2007 гг. 

Температура, °С Влажность‚ % рН 
почвы почвы Иссле- 

дуемый  
участок 

Освещен- 
ность‚ % 
от полной  
дневной 

до  
20 см 25 см 

воз- 
духа 

поч- 
вы 

воз- 
духа до  

20 см 25 см 

Пойма р.Обь 100 25 13 25 39 43 6,5 5 
Лесные  
сообщества 75 11 9 20 29 35 6 4 

Город Ниж-
невартовск 85 24 19 28 20 29 6‚7 6,9 

 
Физиологические и биохимические особенности ив изучали в 

течение вегетационного периода (июнь, июль и август) в дневной 
период времени‚ повторность исследуемых показателей семи-
кратная. Для исследования использовали листья растений одного 
возраста, среднего яруса с южной части кроны. 
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3.1. Объекты исследования 
 
В качестве объектов исследования были выбраны виды расте-

ний рода Salix: S. viminalis L.‚ S. rosmarinifolia L.‚ S. pentandra L.‚ 
S. triandra L.‚ S. alba L.‚ S. cinerea L.‚ S. lapponum L.‚ S. caprea L. 
(табл. 2). В пойме отсутствовала S. caprea L., в лесу — S. alba L., в 
городе — S. lapponum L. Данные виды широко распространены 
на территории ХМАО — Югры (Приложения 2—9). 

Для исследования использовали 15—20 экземпляров растений 
каждого вида ив. Листья у кустарников и деревьев для исследова-
ния отбирали из средней части кроны. В среднем возраст расте-
ний составлял 17—20 лет. Возраст деревьев определяли на основе 
анатомических и морфологических признаков по методикам А. А. 
Корчагина (Полевая геоботаника, 1960). 

Таблица 2 
Список изученных видов ив  

на территории Нижневартовского района  

Название вида № русское латинское ЖФ 

1 Ива корзиночная S. viminalis L. Кст 
2 Ива розмаринолистная S. rosmarinifolia L. Кст 
3 Ива пятитычинковая S. pentandra L. Кст 
4 Ива трехтычинковая S. triandra L. Кст 
5 Ива белая S. alba L. Кст 
6 Ива пепельная S. cinerea L. Кст 
7 Ива лопарская S. lapponum L. Кст 
8 Ива козья S. caprea L. Дер 

 
Примечание. ЖФ — жизненная форма (Коропачинский, 2002): Кст — кус-

тарник, Дер — дерево. 
 
 

3.2. Методы исследования 
 
Фотосинтез и дыхание. Фотосинтез и дыхание определяли га-

зометрическим методом. Для измерения скорости СО2-газообме-
на листьев растений использовали инфракрасный газоанализатор 
Infralit III (Германия) со шкалой 0—0,1%. В камере‚ где находи-
лись листья растений, автоматически поддерживалась концентрация 
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СО2 в пределах от 0,045 до 0,055%. В результате на ленте само-
писца получали кривую, по которой автоматически определялось 
Δt — время убыли концентрации СО2 (0,055—0,045) в процессе 
фотосинтеза. Поскольку объем камеры и плотность СО2 постоян-
ны, то единственной переменной при определении фотосинтеза 
является время Δt. Формула СО2 для расчета скорости газообмена 
имеет вид (Шлык‚ 1965; Гавриленко, Жигалова, 2003):  

Р = 220 / Δt, мг СО2 ч--1 м -2 листьев. 

Для определения скорости суммарного дыхания (∑R) (фото-
дыхание в величину не входит) отключали автоматическую пода-
чу СО2 в камеру и после того, как концентрация в камере умень-
шалась до 0,02—0,03%, выключали свет. В результате протекания 
окислительных процессов в камере возрастала концентрация СО2. 
Дифференцируя эту кривую, получали скорость дыхания для оп-
ределенных интервалов времени. Для этого кривую делили на 
10—11 линейных участков и определяли разность концентраций Δс 
на концах каждого участка и время изменения концентрации Δt. 
Расчет скорости дыхания производили по формуле (Мурей, Ве-
личков, 1981): 

∑R = Δ с / Δ t × 44000, мг СО2 ч -1 м -2. 

Кинетику дыхания измеряли в течение 1,0 ч после выключения 
света. Диапазон концентраций СО2 от 0,03 до 0,08% почти не ока-
зывает влияния на активность окислительных процессов у расте-
ний. Зависимость скорости дыхания от времени для каждого экс-
перимента строили по 10—11 точкам. 

Выявленные ∑Rmax листьев растений на свету (или сразу после 
выключения света) складывали с Р и в сумме получали значения 
Р' — истиннoгo фотосинтеза за минусом фотодыхания (Мурей, 
Величков, 1981). 

Значение энергетического коэффициента (ИФ/ИД) рассчиты-
вали как отношение интенсивности фотосинтеза к интенсивности 
темнового дыхания (Усманов‚ 2001). 

Фотосинтетические пигменты. Для извлечения фотосинтети-
ческих пигментов брали среднюю пробу из измельченных листо-
вых пластинок (0‚5 г) с удаленными крупными листовыми жилка-
ми, которые собирали с разных растений. Листья экстрагировали 
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85% ацетоном до полного выделения пигментов. Экстракт пиг-
ментов фильтровали‚ затем фильтрат доводили в мерной колбе до 
отметки 25 мл. 

Количественное определение содержания пигментов проводили 
спектрофотометрическим методом на приборе — SPECORD 30 
(Analytik Jena, Германия). Оптическую плотность раствора экс-
тракта определяли при λ = 663 нм (хлорофилл а), λ = 644 нм 
(хлорофилл b), λ = 452,5 нм (сумма каротиноидов). Концентра-
цию хлорофиллов (СаСb) и каротиноидов (Скар) рассчитывали по 
формуле Реббелена (Гавриленко, Жигалова, 2003): 

Са = 10,3 × D663 – 0,918 × D644‚ 
Сb = 19,7 × D644 – 3,87 × D663‚ 
Са+b = 6,4 × D663 + 18,8 × D644‚ 
Скар. = 4,75 × D452,5 – 0,226 × С а+b‚ 

где Dx — оптическая плотность раствора при λ = Х, С а+b — сум-
марная концентрация хлорофиллов а и b. 

Содержание фотосинтетических пигментов в исследуемом 
объекте с учетом объема вытяжки и массы навески растительного 
материала рассчитывали по формуле (Фаттахова, 1987): 

А = V × C / P ×1000, 

где С — концентрация пигмента (мг/л), V — объем вытяжки (мл), 
Р — навеска растительного материала (грамм), А — содержание 
фотосинтетического пигмента в растительном материале (мг/г 
сырой массы). 

На основе данных по содержанию хлорофиллов а и b рассчи-
тывали величину пигментов светособирающего комплекса и ре-
акционного центра в хлоропластах по методике предложений 
Thornber J. P. (1975), Kura-Hotta M., Saton K. и Katon S. (1987). 
Для этого рассчитывали сумму хлорофиллов а и b. Затем по фор-
муле Хлb+Хлb×1‚2 определяли содержание хлорофиллов b в све-
тособирающем комплексе и находили процент содержания хло-
рофилла b от общей суммы хлорофиллов. Доля хлорофиллов b в 
светособирающем комплексе свидетельствует о световых услови-
ях произрастания растений. В более световых условиях процент 
этот будет меньше. Величину пигментов реакционного центра  
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определяли как результат разницы светособирающего комплекса 
из общей величины данных показателей‚ взятых за 100% . 

Значение ассимиляционного коэффициента (ИФ/ОбщП) рас-
считывали как отношение интенсивности фотосинтеза к общему 
содержанию пигментов в листьях (Усманов‚ 2001). 

Водный режим. Содержание воды в органах изучали в тече-
ние дня в 8, 10, 12, 14, 16‚ 18 и 20 часов. Интенсивность транспи-
рации определяли методом быстрого взвешивания (Медведев, 1996).  

Продуктивность транспирации определяли по количеству су-
хого вещества, образовавшегося единицей площади листа при 
испарении единицы воды‚ транспирационный коэффициент — по 
количеству воды‚ потраченной на транспирацию при образовании 
единицы сухого веса листьев. 

Водоудерживающую и водопоглощающую способность опре-
деляли по времени завядания срезанных листьев (Полевой и др.‚ 
2001). Для опыта отбирали по 25—30 здоровых, полностью раз-
вернувшихся листьев, имеющих одинаковое местоположение на 
растениях. Из листьев каждого вида брали шесть навесок (0,5—1 г), 
в каждую включали средние части трех-четырех листьев. Пробы 
листьев раскладывали последовательно на сетки, которые поме-
щали в термостат, где устанавливали постоянную температуру 
воздуха 22°С. Время завядания выбирали экспериментально, ис-
ходя из того чтобы листья теряли не менее 50% от исходной мас-
сы. После завядания все листья снова взвешивали, три навески 
помещали в бумажные пакеты в сушильный шкаф при 105°С на 3 ч 
и после охлаждения в эксикаторе повторно взвешивали. 

Листья трех оставшихся навесок опускали в пробирки с 2—3 мл 
воды, которые помещали во влажную камеру на 3 ч. После этого 
листья вынимали из пробирок, обсушивали фильтровальной бу-
магой и взвешивали. 

Водоудерживающую способность (А) определяли по остав-
шейся после завядания воде и рассчитывали по формуле: 

А = b − c / a − c × 100%, 

где а, b — сырая масса листьев до (а) и после (b) завядания, с — 
сухая масса листьев. 
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Водопоглощающую способность (В) определяли по количест-
ву воды, которое растения способны поглотить при регидратации 
после глубокого обезвоживания, и рассчитывали по формуле: 

В = у − k / х − k × 100%, 

где х, у — сырая масса листьев исходная (х) и при регидратации 
после завядания (у), k — сухая масса листьев. 

Содержание свободной и связанной воды определяли по мето-
дике Н. А. Гусева (1982). Навеску — 0,15 г исследуемых листь-
ев — помещали в 1,5 мл раствора сахарозы (30%) на 2 часа. За 
это время свободная вода из листьев переходит в раствор сахаро-
зы. Концентрацию раствора сахарозы до опыта и после выдержи-
вания высечек листьев определяли при помощи рефрактометра. 
Прочно связанная вода с высокополимерными соединениями 
клетки остается в листьях. В параллельной навеске определяли 
общее количество воды в листьях (в процентах от сырой массы 
навески), по разности между количеством общей воды и свобод-
ной находили содержание связанной воды. 

Математические методы обработки данных. Статистическую 
обработку данных вели с использованием пакета прикладных 
программ Statistica 11.5; Excel 2007 из пакета Microsoft Office XP.  

Для оценки различий между разными группами видов исполь-
зовали критерии Стьюдента (Наследов, 2005). Оформление карто-
графического материала проводили с помощью ГИС-технологий 
МарInfo 7.8. 
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Глава 4 
 

ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА  
И ДЫХАНИЯ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА SALIX  

В РАЗЛИЧНЫХ УСЛОВИЯХ ОБИТАНИЯ 
 
 
 

4.1. Особенности фотосинтеза 
 
Ивы характеризуются высокой продуктивностью и скоростью 

ростовых процессов (Морозов, 1950; Правдин, 1952; Бокк, 1972; 
Скворцов, 1986; Васильев, 1990; Кулагин, 1998; Валягина-Малю-
тина, 2004), что‚ возможно, связано с особенностями их фотоас-
симиляции. Результаты изучения интенсивности фотосинтеза 
подтвердили данное предположение.  

 
 

4.1.1. Суточные кривые фотосинтеза 
 
Суточные кривые фотосинтеза в июле в различных условиях 

обитания (пойма‚ лес‚ город) отличались по интенсивности фото-
синтеза и ходу кривых (рис. 1а, 1б, 1в). В пойме р.Обь они имели 
одновершинный характер, пик которых приходился на 12 ч у всех 
изученных видов, т.е. в данных условиях явление полуденной де-
прессии не наблюдалось. Это говорит о том, что в пойме величи-
на фотосинтеза не лимитируется накоплением продуктов фотосин-
теза и содержанием воды в листьях. Величина фотосинтеза у раз-
ных видов варьировала в середине дня от 42,40±0,61 мг СО2/дм2ч 
у S. lapponum L. до 49,30±0,52 мг СО2/дм2ч у S. viminalis L. 
(рис. 1а). Остальные виды по величине фотосинтеза занимали 
промежуточное положение. 

В лесу суточные кривые фотосинтеза ив были двухвершинны-
ми. Явление полуденной депрессии наблюдалось в 14 ч, в 12 и 
16 ч — пики фотосинтеза. Полуденную депрессию фотосинтеза 
вызывают перегрев листа‚ обезвоживание тканей‚ закрытие усть-
ичных щелей‚ накопление в клетках ассимилятов (Кузнецов‚ 2005).  
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Рис. 1. Суточные кривые интенсивности фотосинтеза листьев ив в июле:  
1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Интенсивность фотосинтеза у ив в лесу была ниже, чем в ус-
ловиях поймы р.Обь, и колебалась от минимального значения 
38,24±0,47 мг СО2/дм2ч у S. lapponum L. до максимального 
44,50±0,42 мг СО2/дм2ч у S. viminalis L. (рис. 1б). Второй пик фо-
тосинтеза в 16 ч был ниже первого. Диапазон варьирования фото-
синтеза в это время суток составлял от 42,14±0,49 мг СО2/дм2ч 
у S. viminalis L. до 36,20±0,45мг СО2/дм2ч у S. lapponum L. 

Таким образом, в лесных сообществах интенсивность фото-
синтеза у ив была снижена по сравнению с растениями поймы. 
Ход кривых фотосинтеза двухвершинный.  

Результаты исследований показывают, что условия в лесных со-
обществах менее благоприятны для протекания фотосинтеза изу-
ченных видов. Можно предположить‚ что в лесу ухудшаются усло-
вия освещения‚ возникает конкуренция за воду и элементы мине-
рального питания, меняется температурный режим (Таран, 2004).  

В условиях города суточные кривые фотосинтеза у ив также бы-
ли двухвершинные с пиками в 12 и 18 ч. Явление депрессии, как и у 
кривых в лесных сообществах, наблюдалось в 14 ч, однако оно было 
более глубоким. Перепад значений фотосинтеза между 12 ч и 14 ч у 
S. viminalis L. составлял от 36‚80±0,63 до 27‚30±0,49 мг СО2/дм2ч, 
S. rosmarinifolia L. — от 35‚99±0,51 до 25‚54±0,62 мг СО2/дм2ч, 
S. cinerea L. — от 33‚85±0,67 до 26‚30±0,64 мг СО2/дм2ч и S. cap-
rea L. от 33‚75±0,43 до 26‚67±0,55 мг СО2/дм2ч. Вторая часть кри-
вых фотосинтеза в условиях города имела слабо выраженный пик 
в 18 ч (рис. 1в).  

Значения фотосинтеза для отдельных видов в условиях города 
имели такую же закономерность, что в пойме р.Обь и лесных со-
обществах, т.е. максимальный фотосинтез был у S. viminalis L., 
минимальный — у S. lapponum L., средние значения — у S. ros-
marinifolia L., S. pentandra L., S. triandra L., S. alba L., S. cinerea L. 
и S. caprea L. (рис. 1а, 1б, 1в).  

В городской среде в течение дня перепады функциональной 
активности в первую половину дня были выражены резко, во вто-
рой — слабее, чем в других условиях. Интенсивность фотосинтеза 
на территории города у ив снижалась в среднем на 39%, по срав-
нению с растениями поймы р.Обь. Полученные результаты о сни-
жении фотосинтетической активности листьев ив в условиях горо-
да подтверждают литературные данные (Карасев, 2000; Нефедова, 
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2003; Соловьева, 2003; Таран, 2004). Факт снижения интенсивно-
сти фотосинтеза‚ появление двухвершинных кривых показывает, 
что в городе фотосинтез лимитирован внешними факторами. В ра-
ботах ряда авторов показано, что в городской среде присутствуют 
различные токсиканты, наблюдается уплотнение почвы и разру-
шение ее структуры‚ в том числе порозности, снижается содер-
жание воды и кислорода в почве, сокращается интенсивность ос-
вещения (Головко, 1999; Федяев, 2002; Таран, 2004; Пшибытко, 
2006). Нами получены данные о снижении интенсивности фото-
синтеза в городских посадках ив и лесных сообществах‚ что, ве-
роятно‚ связано с повышением температурного режима‚ сниже-
нием содержания воды в почве‚ а в городе еще и с наличием пол-
лютантов. 

Если полученные результаты о значении интенсивности фото-
синтеза в течение дня усреднить по конкретным видам и выра-
зить эти изменения в процентах к значениям фотосинтеза в пойме 
р.Обь, которые мы приняли за 100%, то можно представить 
обобщенные суточные кривые фотосинтеза для ив в лесных со-
обществах и городе (рис. 2). 
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Рис. 2. Усредненные суточные кривые фотосинтеза листьев ив в июле:  
лесные сообщества (2), город (3) в процентах к значениям фотосинтеза  

в пойме р.Обь (1) 
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Полученная динамика изменения фотосинтеза у ив показывает, 
что в лесных сообществах он снижается в среднем 10—15% по 
отношению к значениям в пойме р.Обь. Перепады изменения ин-
тенсивности фотосинтеза в лесу в первой половине дня плавные‚ 
во второй — более резкие. Такой ход кривой‚ возможно‚ обуслов-
лен изменением температурного режима в лесу. В первой полови-
не она повышается постепенно‚ во второй более быстро снижает-
ся‚ что вызывает появление второго пика.  

В условиях города сокращение интенсивности фотосинтеза у 
растений составляло в среднем от 23% в 12 ч до 35—40% в дру-
гие часы суток. Данная кривая имела значительные колебания в 
первой половине дня и плавные изменения во второй (рис. 2). По-
казано‚ что в городской среде температурный режим воздуха и 
почвы выше‚ чем в пойме‚ а содержание воды в почве ниже (Ива-
нова‚ 2007)‚ что‚ вероятно‚ и определяет особенности хода суточ-
ной кривой на территории города.  

На основе полученных результатов мы делаем заключение‚ что 
ход суточных кривых фотосинтеза отражает условия благоприят-
ствования или неблагоприятствования для жизнедеятельности рас-
тений рода Salix и может служить индикатором состояния среды 
обитания. В лесных сообществах, и особенно на территории го-
рода, интенсивность фотосинтеза сокращалась. Среди изученных 
видов ив самые высокие значения интенсивности фотосинтеза 
были у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. и S. cinerea L., S. lappo-
num L.‚ S. caprea L. имели самую низкую фотосинтетическую спо-
собность‚ остальные виды занимали промежуточное положение.  

 
 
 

4.1.2. Сезонные кривые фотосинтеза 
 
Наиболее высокие значения фотосинтеза у изученных видов 

ив в различных условиях среды (пойма р.Обь‚ лес‚ город) в тече-
ние периода вегетации были в июле (рис. 3а, 3б, 3в; Приложе-
ние 10). Кривые изменения фотосинтеза на протяжении летнего 
сезона имели одновершинный характер. Таким образом‚ июль для 
протекания фотосинтеза у ив в различных условиях (территория 
города, лес, пойма) был самым благоприятным.  
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Рис. 3. Сезонные кривые фотосинтеза листьев ив: 1 — Salix viminalis L.,  

2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  
6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р. Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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В течение всего периода вегетации высокие показатели фото-
синтеза имели растения, растущие в пойме р.Обь (рис. 3а)‚ вто-
рое место занимали растения леса (рис. 3б)‚ на территории города 
фотосинтез значительно снижался (рис. 3в).  

Например‚ у ив, произрастающих в пойме р.Обь, интенсив-
ность фотосинтеза в течение летних месяцев варьировала 
от 38,1±0,52 в июне до 45,3±0,53 мг СО2/дм2ч в июле. Ивы,  
произрастающие в лесу, имели фотосинтез от 34,0±0,45 до 
39,9±0,47 мг СО2/дм2ч. На территории города показатели фото-
синтетической активности уменьшались и составляли от 
25,66±0,44 до 29,8±0,46 мг СО2/дм2ч. 

Интенсивность фотосинтеза у ив в разных условиях произра-
стания была достаточно высока в течение всего периода вегета-
ции (Лархер‚ 1978; Кузнецов, 2005). Высокая функциональная 
активность фотосинтетического аппарата‚ возможно‚ является 
одним из основных факторов, обеспечивающих ивам большую 
продуктивность и скорость ростовых процессов.  

По мнению ряда авторов (Любименко‚ 1963; Заленский‚ 1963, 
1977)‚ важнейшей характеристикой ассимиляционной деятельно-
сти растений считается максимальная фотосинтетическая актив-
ность. Этот показатель генетически детерминирован для каждого 
вида растения и проявляется при оптимальном сочетании факто-
ров внешней и внутренней среды. Если считать‚ что в пойме 
р.Обь условия для протекания фотосинтеза приближаются к оп-
тимальным‚ то в лесных сообществах и городе снижение фото-
синтеза, возможно, связано с действием неблагоприятных факто-
ров. На территории города такими факторами являются: загряз-
ненность воздуха, повышение температуры‚ снижение воды в 
почве. Данная закономерность отмечена в работах исследователей 
(Слемнев‚ 1996; Соловьева‚ 2003). 

Таким образом, интенсивность фотосинтеза у изученных ви-
дов ив в течение летнего сезона с июня по август изменяется по 
одновершинной кривой‚ зависит от условий обитания. Наиболее 
высокие показатели фотосинтетической активности имели расте-
ния в пойме р.Обь. В этих условиях интенсивность фотосинтеза в 
среднем составляла 41,54±1,88 мг СО2/дм2ч. У ив, произрастаю-
щих в лесу, фотосинтетическая активность была меньше — 
39,01±1,88 мг СО2/дм2ч, на территории города она снижалась до 
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28,53+0,82 мг СО2/дм2ч. Полученные результаты согласуются с 
литературными данными: в неблагоприятных условиях среды, в 
том числе в условиях города, снижается фотосинтетическая ак-
тивность и биологическая продуктивность растений (Соловьева, 
2003). 

Самые высокие показатели фотосинтеза у ив были в июле, в 
августе фотосинтез снижался, что связано с постепенным затуха-
нием физиологических процессов у растений в онтогенезе (Вере-
тенников, 1987; Ладанова, 1992; Прокопьев, 2001; Загирова, 2003; 
Медведев, 2004). 

Сравнительный анализ средних значений интенсивности фо-
тосинтеза среди изученных видов рода Salix разных мест обита-
ния выявил, что максимальные значения характерны для S. vimi-
nalis L., S. caprea L., S. rosmarinifolia L. и S. pentandra L. Более 
низкие значения фотосинтетической активности характерны для 
S. cinerea L. и S. lapponum L. Промежуточное положение занима-
ли S. triandra L. и S. alba L. Интенсивность фотосинтеза изучен-
ных видов‚ возможно‚ определяется особенностью их генотипа и 
экологической валентностью. 

Показатели фотосинтеза у всех видов ив достаточно высоки. 
Полученные результаты об интенсивности фотосинтеза ив согла-
суются с литературными данными о средних значениях накопле-
ния органического вещества в листьях листопадных деревьев и 
кустарников (Лархер, 1978). Сравнительный анализ литературных 
данных (Лархер, 1978; Вяль, 2007) и проведенных нами исследо-
ваний (Иванова, 2003) показал, что изученные представители ро-
да Salix в среднем имели более высокую величину фотосинтеза в 
течение вегетационного периода‚ чем листья березы и осины.  

Большинство изученных видов ив имеют широкий ареал рас-
пространения, т.е. характеризуются высокой экологической пла-
стичностью (Крылов, 1963; Бокк, 1972; Скворцов, 1986). Наши 
данные о параметрах суточной и вегетационной активности ли-
стьев подтверждают этот факт. Высокая экологическая пластич-
ность ив обеспечивает возможность их адаптации к разным усло-
виям обитания (пойма, лес, город). 
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4.2. Пигментный состав 
 
Интенсивность процесса фотосинтеза и продуктивность растений 

зависит от общего содержания пигментов, их качественного состава и 
количественного соотношения (Мокроносов, 1983; Цельникер, 1994; 
Воронин, 1995; Маслова, 2003). Содержание пигментов в листьях 
растений является параметром, который хорошо реагирует на измене-
ние факторов окружающей среды, в том числе антропогенных (За-
ленский, 1977; Нефедова, 2003; Соловьева, 2003; Жиров и др., 2007). 

Общее содержание пигментов в листьях ив в разных условиях 
обитания изменялось от 2,69±0,02 до 8‚31±0,05 мг/г (рис. 4а, 4б, 4в). 
В пойме р.Обь они имели более высокое содержание пигментов 
(рис. 4а). Максимальные значения данных показателей выявлены у 
S. viminalis L. (8‚31±0,05 мг/г) и S. rosmarinifolia L. (7‚60±0,06 мг/г), 
наименьшие — S. alba L. (6‚05±0,02 мг/г), S. cinerea L. (6‚07±0,05 мг/г) 
и S. lapponum L. (5‚87±0,05 мг/г). Промежуточное положение зани-
мали S. pentandra L. (6‚76±0,03 мг/г) и S. triandra L. (6‚51±0,05 мг/г).  

В лесных сообществах количество пигментов в листьях ив ко-
лебалось в среднем от 2‚91±0,04 до 4,76±0,06 мг/г (рис. 4б). Боль-
ше всего пигментов имели листья S. viminalis L. (4‚76±0,06 мг/г) и 
S. caprea L. (4‚38±0,03 мг/г), у S. lapponum L. их содержание снижа-
лось (3‚81±0,05 мг/г). Остальные виды занимали среднее положение: 
S. rosmarinifolia L. (3‚97±0,04 мг/г), S. pentandra L. (3‚56±0,03 мг/г), 
S. triandra L. (3‚56±0,02 мг/г) и S. cinerea L. (3‚40±0,01 мг/г). 

В условиях города общее количество пигментов в листьях ив 
снижалось по сравнению с поймой в два раза и составляло 
2,69±0,05—3,28±0,03 мг/г (рис. 4в). Закономерности содержания 
пигментов по отдельным видам были идентичны с данными, полу-
ченными для растений, произрастающих в пойме р.Обь и лесных 
сообществах (рис. 4а, 4б). Самые высокие значения содержания 
пигментов мы наблюдали у S. viminalis L. (3‚28±0,04 мг/г), S. cap-
rea L. (3‚07±0‚07 мг/г) и S. rosmarinifolia L. (3‚06±0,02 мг/г). Про-
межуточное положение занимали S. pentandra L. (2‚83±0,05 мг/г), 
S. triandra L. (2‚76±0,03 мг/г) и S. alba L. (2‚77±0,02 мг/г). У S. ci-
nerea L было выявлено наименьшее содержание пигментов 
(2‚70±0,04 мг/г). Значительные изменения общего содержания фо-
тосинтезирующих пигментов в условиях антропогенной среды 
отмечены другими авторами (Соловьева, 2003; Жиров и др.‚ 2007). 



 54 

а

5,700

6,200

6,700

7,200

7,700

8,200

8,700

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст
ию

нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст
ию

нь

ию
ль

ав
гу

ст

1 2 3 4 5 6 7
Вид

О
бщ

ее
 с

од
ер

ж
ан

ие
 п

иг
ме

нт
ов

, м
г/

г 
су

хо
го

 в
ес

а

 
 

б

2,600

3,000

3,400

3,800

4,200

4,600

5,000

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст
1 2 3 4 6 7 8

Вид

О
бщ

ее
 с

од
ер

ж
ан

ие
 п

иг
ме

нт
ов

, м
г/

г 
су

хо
го

 в
ес

а

 
 

в

2,600

2,700

2,800

2,900

3,000

3,100

3,200

3,300

3,400

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

1 2 3 4 5 6 8
Вид

Об
щ

ее
 с

од
ер

ж
ан

ие
 п

иг
ме

нт
ов

, м
г/

г 
су

хо
го

 в
ес

а

 
 

Рис. 4. Динамика изменения общего содержания пигментов в листьях ив  
в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  

3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  
6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Количественное содержание пигментов у ив изменялось и в 
течение вегетационного сезона. Наиболее высокие показатели в 
содержании пигментов мы наблюдали в июле, количество пиг-
ментов повышалось с момента формирования листа, достигало 
максимума в июле, потом снижалось к концу вегетации. Подоб-
ная закономерность отмечена для листьев березы в насаждениях 
г.Самары (Лещинская, 2003). 

Данные о содержании пигментов положительно коррелируют с 
результатами изучения сезонной динамикой фотосинтеза (табл. 1). 
Интенсивность фотосинтеза у ив‚ как ранее отмечено‚ также бы-
ла самой высокой в июле (рис. 3а, 3б, 3в). Возможно‚ это связано 
с тем‚ что к июлю заканчивается формирование фотосинтетиче-
ского аппарата листьев (Гетко, 1989; Соловьева, 2003; Григорьев, 
2003; Лещинская, 2003). Кроме того‚ необходимо отметить‚ что 
июль более благоприятен по температурным условиям для роста 
растений в условиях Среднего Приобья (Состояние.., 2008). В ав-
густе происходит снижение количества фотосинтезирующих пиг-
ментов у изученных видов ив на всех исследуемых площадках 
(рис. 3а, 3б, 3в). 

Содержание пигментов в листьях ив‚ как отмечалось‚ было 
различным у отдельных видов и в течение вегетационного сезона, 
условия обитания также оказывали значительное влияние на их 
накопление. Самые высокие показатели данного параметра были 
в пойме р.Обь (рис. 4а). Например‚ у S. viminalis L. количество 
пигментов в листьях составляло в пойме р.Обь 8‚20±0,04—
8‚31±0,05 мг/г‚ в лесных сообществах — 4‚44±0,04—4‚76±0,06 мг/г‚ 
в городе — 3‚28±0,04 мг/г; у S. rosmarinifolia L. — 7‚52±0,03—
7‚60±0,06 мг/г, 3‚84±0,02—3‚97±0,04 мг/г, 3‚05±0,04—3‚06±0,02 мг/г 
соответственно.  

В условиях леса и города содержание пигментов снижается. 
Уменьшение общего содержания пигментов в листьях ив в лесу и 
городе может быть связано с ухудшением условий обитания: во-
дообеспечения‚ освещения‚ действием на растения в городской 
среде различных поллютантов‚ в том числе тяжелых металлов 
(Кулагин, 1993; Никитина, 1998; Соловьева, 2003; Ладатко, 2005). 

В работе В. К. Жирова, Е. И. Голубева и др. (2007) показано, 
что в условиях усиления антропогенной нагрузки общее содержа-
ние пигментов в листьях березы повислой (Betula pendula Roth.), 
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пушистой (Betula rubescens Ehr.) и сосны обыкновенной (Pinus 
selvestris L.) было снижено. 

Таким образом, наибольшие значения количества пигментов 
выявлены у видов в пойме р.Обь (рис. 4а), наименьшие — в ус-
ловиях г.Нижневартовска (рис. 4в). 

Анализ научной литературы показывает, что количественные и 
качественные изменения в синтезе фотосинтезирующих пигмен-
тов являются важным фактором адаптации растений к различным 
экологическим условиям (Жиров и др.‚ 2007). Факторы стрессо-
вого воздействия оказывают значительное влияние на их образо-
вание. Результаты исследований, проведенных М. Д. Кушниренко 
(1984), выявили, что дефицит воды приводит к нарушению со-
стояния мембранной системы хлоропластов, изменению содер-
жания пигментов и, как следствие, — к нарушению фотосинтети-
ческой активности. В работе С. А. Сергейчик (1994) отмечено, что 
виды с повышенной газочувствительностью отличаются большей 
степенью уменьшения содержания хлорофилла, каротиноидов и 
нарушения прочности связи хлорофилла с белок-липидным ком-
плексом по сравнению с газоустойчивыми видами.  

Условия среды оказывали влияние на количественное соотно-
шение отдельных групп пигментов в листьях ив. 

В условиях поймы р.Обь в течение всего периода вегетации 
содержание хлорофилла a было максимально (рис. 5а). Среди от-
дельных видов их содержание выше у S. viminalis L. (5‚88±0,02—
5‚99±0,03 мг/г) и S. rosmarinifolia L. (5‚22±0,04—5‚39±0,05мг/г). 
Меньше хлорофилла а имели S. cinerea L. (4‚18±0,04—4‚22±0,03 мг/г) 
и S. lapponum L. (4‚00±0,02—4‚02±0,03 мг/г). Остальные виды ив 
по содержанию хлорофилла а занимали промежуточное положе-
ние. В условиях леса и, особенно, города их содержание сокра-
щалось (рис. 5б, в). 

Закономерности в содержании хлорофилла b в листьях расте-
ний разных мест обитания были такие же, что и для хлорофилла а 
(рис. 6а, 6б, 6в).  

Динамика изменения каротиноидов имела другую закономер-
ность (рис. 7а, 7б, 7в). Ивы в условиях г.Нижневартовска имели 
максимальные значения данных пигментов в листьях, в лесу и 
пойме их количество было ниже.  
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Рис. 5. Динамика изменения содержания хлорофилла а в листьях ив  

в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 6. Динамика изменения содержания хлорофилла b в листьях ив  

в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 7. Динамика изменения содержания каротиноидов в листьях ив  

в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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В лесных сообществах колебания количества пигментов у ив в 
течение вегетации было выражено более резко. У всех видов пре-
обладали хлорофиллы а (рис. 5а, 5б, 5в). Содержание каротинои-
дов мало изменялось в течение сезона (рис. 7а, 7б, 7в)‚ колебания 
в содержании хлорофиллов а и b были более значительны 
(рис. 5а, 5б, 5в, 6а, 6б, 6в). 

Под действием неблагоприятных факторов среды изменяется и 
количественное соотношение пигментов (рис. 9а, 9б, 9в). У всех 
изученных видов содержание хлорофилла a преобладает над хло-
рофиллом b в 2—3 раза.  

Отношение хлорофиллов а к b (Хла/b) колебалось у разных 
видов за изученный период в среднем от 1,39±0,03 до 3,63±0,05. 
Самые высокие отношения были у S. viminalis L. и S. caprea L., в 
пойме р.Обь они приближались к светолюбивым видам (рис. 8а). 

По абсолютной величине данного отношения в условиях пой-
мы ивы имели значения от 3,04±0,03 до 3,63±0,05, что говорит о 
более высокой степени выраженности светолюбия в данных ус-
ловиях (Гродзинский, 1973). В лесу у ив наблюдалось снижение 
данного отношения в сравнении с поймой р.Обь, его величина 
колебалась в среднем от 1,40±0,02 до 1,98±0,05, что больше соот-
ветствует тенелюбивым растениям. 

У разных видов колебания отношения хлорофиллов а/b не од-
нозначны. Согласно представлениям Х. Лихтенталлера (Lichten-
thaller, 1982)‚ изменения этого соотношения свидетельствуют о 
перестройке ультраструктуры хлоропластов, направленной на 
увеличение доли тилакоидов стромы или гран. Преобладание 
первых формирует хлоропласт светового типа. 

Снижение данного показателя в лесных сообществах может 
быть связано с более высокой плотностью расположения расте-
ний и затенением листьев (рис. 8а). У растений в условиях города 
отношение хлорофиллов а/b было ниже, чем в пойме р.Обь, но 
выше, чем в лесу, и составляло 1,75±0,06—2,35±0,03 (рис. 8в). 
Данный эффект может быть вызван значительным загрязнением в 
условиях городской среды воздуха и снижением интенсивности 
освещения (Таран, 2004).  

В июле отношение хлорофиллов а/b снижалось, в августе уве-
личивалось. 
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Рис. 8. Динамика изменения отношения хлорофилла а к b (Хла/b) в листьях ив  

в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.; 
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 



 62 

а

8,000
8,500
9,000

9,500
10,000
10,500
11,000
11,500
12,000
12,500

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

1 2 3 4 5 6 7
Вид

Х
ла

+b
/к

ар
, м

г/
г с

ух
ог

о 
ве

са

 
 

б

4,000

4,500

5,000

5,500

6,000

6,500

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

1 2 3 4 6 7 8
Вид

Х
ла

+b
/к

ар
, м

г/
г с

ух
ог

о 
ве

са

  
 

в

3,000

3,200

3,400

3,600

3,800

4,000

4,200

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

ию
нь

ию
ль

ав
гу

ст

1 2 3 4 5 6 8Вид

Х
ла

+b
/к

ар
, м

г/
г с

ух
ог

о 
ве

са

 
 

Рис. 9. Динамика изменения отношения суммы хлорофиллов а и b  
к каротиноидам (Хла+b/Кар) в листьях ив в течение вегетационного сезона:  

1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  
4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  

8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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В научной литературе (Николаевский, 1989) показано, что при 
влиянии сернистых газообразных соединений происходит сниже-
ние величины отношения хлорофиллов а/b. Авторы считают, что 
этот показатель может характеризовать газоустойчивость растений. 

Из полученных результатов исследования можно сделать за-
ключение, что адаптивность пигментов в условиях поймы харак-
теризует растения как светолюбивые, в лесу повышается направ-
ленность синтеза пигментов, которая указывает на преобладание 
механизмов адаптации к затенению. В городе растения по данно-
му параметру занимали промежуточное положение (рис. 8в). Аб-
солютные значения и колебания данного параметра для отдель-
ных видов отличаются, что характеризует степень адаптивности и 
экологическую индивидуальность видов. 

Отношение хлорофиллов а и b к каротиноидам у изученных 
видов ив в разных условиях отличалось (рис. 9а, 9б, 9в). Значение 
данного параметра было максимальным у S. viminalis L., мини-
мальные — у S. triandra L., для остальных видов характерны 
средние значения. 

В условиях лесных сообществ величина отношения суммы 
хлорофиллов а и b к каротиноидам сокращалась (рис. 9б), что 
указывает на снижение образования хлорофиллов в этих услови-
ях и повышенное содержание каротиноидов‚ это может быть свя-
зано с изменением спектрального состава света в данных услови-
ях. У всех видов ив изменения данного показателя в течение пе-
риода вегетации имели однотипный характер: с июня по июль он 
увеличивался, к августу уменьшался. 

В июле в содержании пигментов преобладали хлорофиллы. Во 
второй половине августа происходило снижение синтеза хлоро-
филлов, но увеличивалось содержание каротиноидов.  

В условиях города наблюдалось снижение величины отноше-
ния хлорофиллов а и b к каротиноидам в листьях ив по сравне-
нию с видами в пойме р.Обь и лесных сообществ. Это, возможно, 
связано с уменьшением количества зеленых пигментов и значи-
тельным возрастанием каротиноидов в условиях города. Такие 
изменения наблюдали некоторые авторы (Николаевский, 1989). 

Снижение данного показателя у растений в условиях города 
может характеризовать адаптивные возможности пигментного ап-
парата изученных видов ив в неблагоприятных условиях. Колебания 
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значений соотношения суммы хлорофиллов а и b к каротиноидам 
были менее выражены по отдельным видам в городе, чем в усло-
виях поймы. На основании этого можно сделать заключение, что 
в городе наблюдаются однотипные адаптивные реакции пигмент-
ного аппарата растений в ответ на неблагоприятное факторы го-
родской среды, в результате чего динамика изменения пигментно-
го состава сглаживается (рис. 9а, 9б, 9в). 

В работах некоторых авторов отмечено, что при самых раз-
личных воздействиях хлорофилл а оказывается более лабильным 
в отношении любых нарушений естественных условий среды 
(Годнев, 1963). Однако в опытах с искусственной фумигацией 
растений данные противоречивы: в работах одних авторов (Гетко, 
1989) было показано, что хлорофилл а оказывается более лабиль-
ным пигментом, другие (Илькун, 1978) наблюдали более резкое 
снижение содержания хлорофилла b. С. Н. Лещинская (2003) на 
листьях березы повислой показала, что вариабельность хлоро-
филла b оказалась в 1,5 раза выше, чем хлорофилла а. 

Как отмечено ранее, содержание каротиноидов в листьях ив в 
разных условиях также менялось (рис. 7). Повышенное содержа-
ние каротиноидов наблюдалось на территории города, наимень-
шее — в пойме р.Обь. Каротиноиды входят в антиоксидантную 
систему растений. Как известно, они выполняют защитную роль, 
предохраняют хлоропласты от фотоокисления (Чиркова‚ 2004; 
Филимонова, 2006). Именно с этим мы связываем повышенное 
содержание каротиноидов в условиях города. Максимальные зна-
чения соотношения хлорфиллов а и b к каротиноидам выявлены‚ 
как отмечено ранее‚ у видов, произрастающих в естественных 
условиях обитания (пойма и лес), минимальные — в городе. 

Расчеты ассимиляционного коэффициента (ИФ/ОбщП) листь-
ев ив в различных условиях обитания показали‚ что в пойме 
р.Обь он минимален и колебался в среднем от 5,09±0,03 до 
6,86±0,05 (рис. 10; Приложение 12). Наибольшая величина асси-
миляционного коэффициента была у S. alba L. (6,74±0,04—
6,86±0,05) и S. lapponum L. (6,58±0,05—6,63±0,03), у S. vimi-
nalis L. и S. rosmarinifolia L. — самая низкая и составляла 
5,09±0,02—5,32±0,04 и 5,66±0,05—6,67±0,02 соответственно. Ос-
тальные виды занимали средние положение по данному показате-
лю (рис. 10а).  
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Рис. 10. Динамика изменения ассимиляционного коэффициента (ИФ/ОбщП)  

в листьях ив в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L.,  
2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L.,  

5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 11. Усредненное значение показателей хлорофилла а (а)‚ хлорофилла b (б)‚ 
каротиноидов (в)‚ хлорофиллов а/b (г)‚ хлорофиллов а+b (д)‚ общее содержание 

пигментов (е)‚ хлорофиллов а+b/каротиноидов (ж) в листьях ив: 1 — Salix 
viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L.,  
6 — S. cinerea L. (виды, произрастающие на всех исследуемых участках)  
в лесных сообществах и городе в процентах к значениям в пойме р.Обь. 
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Самые высокие показатели ассимиляционного коэффициента 
были у листьев ив в лесных сообществах (8,20±0,05—11,76±0,06). 
Максимальные значения данного показателя имели S. cinerea L. и 
S. lapponum L.‚ т.е. у них фотосинтетическая активность пигмен-
тов была выше‚ чем у других видов (рис. 10б). У S. lapponum L. 
она колебалась от 10,50±0,03 до 10,86±0,02‚ S. cinerea L. — от 
11,26±0,04 до 11,76±0,06. У S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L. 
данный показатель был в 1‚5 раза ниже, остальные виды, как и в 
пойме, занимали промежуточное положение. 

Величина ассимиляционного коэффициента характеризует ак-
тивность фотосинтетических пигментов (Рахманкулова‚ 2003). На 
основании полученных данных можно сделать заключение‚ что у 
видов S. alba L. и S. lapponum L. скорость фотосинтеза определя-
ется в большей степени высокой фотосинтетической активностью 
пигментов, у S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L. — преимущест-
венно за счет увеличения численности пигментов при их более 
низкой активности. Остальные виды ив занимали промежуточное 
положение. У всех видов в условиях леса фотосинтетическая ак-
тивность единицы пигментов была выше‚ чем в пойме. Ивы на 
территории города имели промежуточные значения ассимиляци-
онных коэффициентов, которые колебались от 8,85±0,05 до 
10,17±0,04 (рис. 10в). 

Общие закономерности изменения в содержании пигментов и 
их соотношении представлены на рис. 11. 

Среди изученных показателей наиболее четкие изменения вы-
явлены в общем содержании пигментов‚ хлорофилла а и b‚ сумме 
хлорофиллов‚ отношении хлорофиллов к каротиноидам. Эти по-
казатели имели специфическую закономерность изменения у ви-
дов при росте в условиях поймы‚ леса и города. Величина их бы-
ла самой высокой в пойме, уменьшалась в лесу и в городе. Сте-
пень варьирования признаков для разных видов не однозначна. 
Более высокая изменчивость была у каротиноидов и в отношении 
хлорофиллов а к b.  

Содержание каротиноидов изменялось по-разному. У одних ви-
дов оно в условиях города было выше‚ чем в пойме‚ у других — 
ниже или незначительно от него отличалось. Однако отношение 
хлорофиллов к каротиноидам имело четко выраженную закономер-
ность — снижалось в лесу и городе. Данный факт говорит о том‚ 
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что в городе и лесу увеличивается количество каротиноидов на 
единицу хлорофиллов‚ что может быть связано как с изменением 
качества света в этих условиях‚ так и с защитной функцией 
каротиноидов (Стрижалка, 2003).  

В литературе показано, что каротиноиды поглощают свет в той 
области спектра, где нет поглощения хлорофиллами, и переносят 
его на фотохимический реакционный центр, тем самым расширяя 
диапазон света, используемый при фотосинтезе. При избытке све-
та они могут играть роль фотопротекторов (Зотикова, 2001; Лады-
гин, 2004, 2006). 

Вторая отличительная особенность в изменении пигментов —
более высокое отношение хлорофиллов а к b в условиях города 
по сравнению с лесом, хотя и в лесу, и городе этот показатель был 
ниже, чем в пойме. Во многих работах показано, что хлорофилл а 
в условиях урбанизированной среды имеет меньшую вариабель-
ность, чем хлорофилл b (Лещинская, 2003; Соловьева, 2003) и 
поэтому в городе изменение хлорофиллов а может превышать их 
содержание в лесу. Кроме того‚ в лесу повышается степень зате-
нения растений, что приводит к изменению качественного соста-
ва света, увеличению участков спектра, которые поглощает хло-
рофилл b (Полевой, 1989).  

Анализ данных по величине пигментов светособирающего ком-
плекса у ив в условиях поймы, леса и города показал, что его вели-
чена была самой низкой в пойме, в лесу она значительно увеличи-
валась, в городе снижалась по сравнению с лесом (рис. 12; Прило-
жение 13). В научной литературе известно, что данный показатель 
отражает степень светолюбия растений. У светолюбивых растений 
он ниже, чем у теневыносливых. Его изменение может характери-
зовать степень адаптивности пигментов к условиям освещения 
(Thornber, 1975; Kura-Hotta, 1987; Maslova, 1993). 

Сравнивая два показателя — отношение хлорофиллов а к b и 
величину светособирающего комплекса — мы делаем заключение 
об идентичности полученных результатов в отношении измене-
ния адаптивности пигментов в условиях поймы р.Обь, леса и го-
рода. В условиях поймы пигментный аппарат имеет адаптивные 
признаки к более высокой интесивности освещения, в лесу его 
изменения направлены на адаптицию к затенению, в городе эти 
параметры занимают промежуточное положение.  
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Рис. 12. Динамика изменения величины пигментов светособирающего  
комплекса в листьях в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L.,  
2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  

6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 13. Динамика изменения величины пигментов реакционного центра  
в листьях ив в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L.,  

2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  
6 — S. cinerea L., — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 14. Интенсивность темнового дыхания листьев ив в течение  

вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Среди видов ив в условиях поймы по данному показателю бо-
лее высокая степень светолюбия характерна для S. rosmarinifo-
lia L., второе место занимали S. viminalis L., S. pentandra L., 
S. triandra L., виды S. alba L., S. cinerea L. и S. lapponum L. были 
менее светолюбивы, что согласуется с литературными данными 
(Флора.., 1992; Скворцов, 1986; Хлонов, 2003; Черепанов, 1995) и 
результатами наших исследований при изучении отношения хло-
рофиллов а к b. 

В условиях города и леса, как было отмечено, ивы увеличива-
ют величину светособирающего комплекса, что позволяет им 
приспособиться к условиям затенения и действию неблагоприят-
ных факторов. Эти результаты еще раз подтверждают имеющиеся 
в научной литературе данные о высокой экологической пластич-
ноcти ив, в том числе пигментного аппарата.  

Данные о величине пигментов реакционного центра представ-
лены на рис. 13 и в Приложении 13. Значения реакционного 
центра имели противоположную закономерность. Максимальные 
величины отмечены у растений в пойме, самые низкие — в лесу, 
среднее положение имели виды на территории города.  
 
 

4.3. Дыхание 
 
Дыхание растений является одним из физиологических факто-

ров, обеспечивающих их продуктивность и рост (Головко, 1999).  
Хорошо известно, что даже при высокой интенсивности фото-

синтеза биологическая продуктивность растений может быть ни-
же, если фотоассимиляты идут преимущественно на образование 
нефотосинтезирующих органов или наблюдаются высокие затра-
ты на дыхание (Мокроносов, 1992). 

В ходе исследований было установлено, что интенсивность 
темнового дыхания листьев изученных видов ив варьировала от 
1,20±0,08 до 2,87±0,11 мг СО2/дм2ч (рис. 14; Приложение 14). 

Ивы, произрастающие в пойме р.Обь, имели величину темнового 
дыхания листьев от 1,20±0,07 до 2,37±0,05 мг СО2/дм2ч (рис. 14а). 
Она была максимальна у S. cinerea L. и S. lapponum L. и составляла 
в среднем 1‚97±0‚11—2‚28±0‚08 и 2‚00±0‚15—2‚37±0‚12 мг СО2/дм2ч. 
У таких видов, как S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L., интенсивность 
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темнового дыхания листьев была ниже и составляла 1‚20±0‚12—
1‚61±0‚10 и 1‚32±0‚10—1‚64±0‚08 мг СО2/дм2ч. Промежуточное 
положение занимали S. pentandra L., S. triandra L. и S. alba L. 

У ив в лесу интенсивность темнового дыхания листьев увели-
чилась незначительно по сравнению с видами в пойме и варьиро-
вала от 1,40±0,08 до 2,50±0,06 мг СО2/дм2ч (рис. 14б). Наибольшие 
показатели данного параметра в лесу также были у S. cinerea L. и 
S. lapponum L. Меньшую величину темнового дыхания имели S. vi-
minalis L. и S. caprea L. Виды S. rosmarinifolia L., S. pentandra L. и 
S. triandra L. имели средние показатели данного параметра. 

На территории г. Нижневартовска интенсивность темнового 
дыхания листьев у разных видов Salix повышалась и составляла 
от 1,65±0,08 до 2,87±0,11 мг СО2/дм2ч (рис. 14в). Максимальную 
величину интенсивности темнового дыхания имела S. cinerea L., у 
S. viminalis L., S. caprea L. и S. rosmarinifolia L. она снижалась. 
Виды S. pentandra L., S. triandra L. и S. alba L. имели средние по-
казатели интенсивности темнового дыхания. 

В течение вегетационного сезона интенсивность темнового 
дыхания листьев также изменялась. В июне и августе она была 
выше‚ чем в июле. Повышение интенсивности дыхания в июне, 
возможно, связано с процессами клеточного роста в листе. В ию-
ле эти процессы заканчиваются и, вероятно, фотоассимиляты в 
основном могут использоваться нефотосинтезирующими органа-
ми. В августе в связи со снижением интенсивности фотосинтеза и 
необходимостью поддержания структурно-функциональной ак-
тивности листа интенсивность дыхания увеличивается. Наши 
данные о сезонной динамике скорости дыхания совпадает с лите-
ратурными данными на других видах (Загирова, 2003). 

Сравнительный анализ литературных данных (Лархер, 1978; 
Веретенников, 1987; Прокопьев, 2001; Кузнецов, 2005) и прове-
денных нами исследований (Иванова, 2003) показал, что изучен-
ные представители рода Salix имели меньшую величину дыхания 
по сравнению с другими древесными видами‚ например, березой.  

Для растений рода ив характерна высокая скорость роста. Это 
может быть связано с высокой интенсивностью фотоассимиляции 
и небольшими затратами органических веществ на процессы ды-
хания листьев, что позволяет растению использовать их преиму-
щественно на образование нефотосинтезирующих органов.  
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Рис. 15 . Динамика изменения энергетического коэффициента (ИФ/ИД)  
в листьях ив в течение вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L.,  

2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  
6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Расчет энергетического коэффициента (ИФ/ИД) листьев на 
различных этапах летнего сезона у разных представителей ив в 
пойме р.Обь‚ лесных сообществах и на территории города пока-
зал‚ что он уменьшается в условиях леса и особенно города 
(рис. 15‚ Приложение 15). 

Данная закономерность прослеживалась у всех видов. Этот 
факт показывает‚ что доля продуктов фотосинтеза‚ которую ис-
пользует лист в лесу и городе на дыхание, растет.  

Значения энергетического коэффициента были максимальны у 
S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L. Самые низкие показатели на-
блюдались у S. lapponum L. и S. caprea L. в течение летнего сезона. 
Энергетический коэффициент менялся по одновершинной кри-
вой: увеличивался от июня к июлю и снижался в августе.  

Полученные результаты показывают‚ что функциональные из-
менения процессов дыхания весьма лабильны‚ они различны для 
отдельных видов ив и в различных условиях обитания. Коэффи-
циент энергетической эффективности в лесных сообществах и 
городе уменьшается, что‚ возможно‚ является механизмом адап-
тации к условиям леса и стрессовому воздействию в городе. 

Среди изученных видов, как было отмечено выше, самую вы-
сокую энергетическую эффективность за весь период вегетации 
имели S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. и S. pentandra L. Высокие 
значения энергетического коэффициента у данных видов‚ воз-
можно‚ отражают их экологическую валентность и особенности 
генотипа. Низкий энергетический коэффициент‚ вероятно‚ может 
обеспечить стабилизацию ростовых процессов в неблагоприят-
ных условиях среды. 
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Глава 5 
 

ВОДНЫЙ РЕЖИМ И ЕГО РОЛЬ  
В АДАПТАЦИИ РАСТЕНИЙ РОДА SALIX 

 
 
 
Экологический дуализм представителей рода Salix, связанный 

с пойменным происхождением данных видов (Скворцов, 1986), 
широким ареалом распространения‚ влияет на особенности их 
водного режима. Эколого-физиологические особенности водного 
режима являются показателями адаптивных свойств растений к 
тем или иным факторам среды (Clements‚ Goldsmith, 1924; Ани-
киев, 1963; Панкратов, 2002). 

 
 

5.1. Транспирация 
 
Транспирация растений — один из наиболее значимых показа-

телей водного режима, является верхним кольцевым двигателем 
водного тока, обеспечивает баланс воды в клетках растений, под-
держивает тургор, регулирует температурный режим и газообмен 
(Кузнецов, 2005). В научной литературе мало данных об интен-
сивности транспирации ивовых (Паутова‚ 1975; Молотковский‚ 
1984; Кулагин‚ 1998).  

В наших исследованиях было выявлено, что в пойме р.Обь 
ивы имели достаточно высокую интенсивность транспирации. 
Полученные результаты подтверждаются исследованиями других 
авторов (Молотковский, 1984; Кулагин, 1998). 

Интенсивность транспирации листьев изученных видов ив в 
различных условиях обитания в течение дня значительно варьи-
ровала. 

Суточные кривые транспирации ив, произрастающих в пойме 
р.Обь, имели одновершинный характер, в этих условиях не на-
блюдалось явление полуденной депрессии, которая обычно связа-
на с перегревом листьев и дефицитом воды (Кузнецов, 2005), т.е. 
интенсивность транспирации зависела от температуры и осве-
щенности (рис. 16а, 17а, 18а).  
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Рис. 16. Суточные кривые интенсивности транспирации листьев ив в июне:  
1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 17. Суточные кривые интенсивности транспирации листьев ив в июле:  
1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 18. Суточные кривые интенсивности транспирации листьев ив в августе:  
1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Интенсивность транспирации в течение дня у ив, произра-
стающих в пойме р.Обь, варьировала в пределах 0,505±0‚03—
2,107±0‚12 г/дм2ч в июне. Максимальная скорость выделения воды 
наблюдалась в 12 ч у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L., S. alba L и 
S. lapponum L., в 14 ч — у S. pentandra L., S. triandra L. и S. cinerea L. 
(рис. 16).  

Транспирация в июле изменялась в пределах от 0,499±0‚05 до 
1,953±0‚11 г/дм2ч (рис. 17). Максимум транспирации у S. 
viminalis L., S. rosmarinifolia L., S. cinerea L. и S. lapponum L. при-
ходился на 12 ч, у S. pentandra L., S. triandra L. и S. alba L. на 14 ч. 

В августе интенсивность транспирации у ив была выше и 
варьировала от 0,526±0‚04 до 2,044±0‚12 г/дм2ч (рис. 18). Более 
высокие значения транспирации отмечены у S. viminalis L., S. ros-
marinifolia L. и S. lapponum L. в 12 ч; в 14 ч — у S. pentandra L., 
S. triandra L., S. alba L. и S. cinerea L. 

Среди изученных видов ив самые высокие показатели транс-
пирации выявлены у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. и S. pen-
tandra L. Более низкие значения были у S. alba L., S. cinerea L. и 
S. lapponum L. Промежуточное положение по данному показате-
лю занимали S. triandra L.‚ вероятно‚ особенности транспирации 
у изученных видов определяются их биологией, которые опреде-
ляют механизмы адаптации и особенности роста. 

В лесных сообществах суточные кривые интенсивности транс-
пирации имели двухвершинный характер (рис. 16б, 17б, 18б). 
Первый максимум транспирации у всех видов наблюдался в 10 ч, 
второй — в 16 и 18 ч. Первый максимум был выше второго. Сни-
жение интенсивности транспирации наблюдалось с 12 до 14 ч‚ что‚ 
возможно‚ связано с перегревом листьев и дефицитом воды в них.  

В лесу интенсивность транспирации листьев ив снижалась по 
сравнению с поймой. В этих условиях самые высокие показатели 
были у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. и S. caprea L. У S. pen-
tandra L. и S. triandra L. она была ниже на 1/3 по сравнению с выше-
указанными видами, минимум был у S. cinerea L. и S. lapponum L. 

Снижение величины транспирации в лесных сообществах мы 
связываем с изменением влажности почвы, воздуха, температур-
ного и светового режима. Регуляция устьичных движений осуще-
ствляется совокупностью факторов (Алехин, 2005). Главным из 
них является водный потенциал клеток, при недостатке воды 
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устьица закрываются. В лесу растения менее обеспечены водой, 
здесь более высокая влажность воздуха по сравнению с поймой. 
Возможно, поэтому здесь скорость транспирации снижается. Кро-
ме того‚ в лесу ниже температура почвенного покрова и воздуха‚ 
что также может влиять на функциональные процессы растений. 

Значения интенсивности транспирации у ив, произрастающих в 
лесу, в июне варьировали в пределах 0,282±0‚05—1,182±0‚08 г/дм2ч, 
в июле — 0,122±0‚04—0,931±0‚07 г/дм2ч, в августе — 0,195±0‚12—
1,094±0‚08 г/дм2ч (рис. 16б, 17б, 18б).  

В течение вегетационного периода у изученных видов ив, про-
израстающих в лесу, интенсивность транспирации также изменя-
лась (рис. 19; Приложение 16). Среднесуточные значения данного 
параметра варьировали в пределах 0,195±0,01—0,991±0,15 г/дм2ч. 
Максимум интенсивности транспирации был в июне.  

На территории города ход суточных кривых транспирации 
идентичен кривым, которые были получены в лесных сообщест-
вах, т.е. они имели двухвершинный характер. Первый максимум 
транспирации у всех видов ив наблюдался в 10 ч, второй — в 16 ч. 
Снижение транспирации отмечено в 12 ч, у некоторых видов с 12 
до 14 ч‚ что‚ возможно‚ связано с перегревом листьев и водным 
дефицитом.  

Средние значения интенсивности транспирации у ив, произ-
растающих на территории города, в июне варьировали в преде-
лах 0,353±0‚04—1,878±0‚09 г/дм2ч, в июле — 0,320±0‚06—
1,438±0‚07 г/дм2ч, в августе — 0,350±0‚05—1,631±0‚11 г/дм2ч 
(рис. 19).  

Полученные данные показывают, что интенсивность транспи-
рации ив в условиях города ниже, чем в пойме, но выше, чем в 
лесных сообществах. Изменения величины транспирации в тече-
ние дня более резкие, это, вероятно, связано с более значитель-
ным перепадом в городе температурного и водного (влажности 
почвы и воздуха) режимов. В городе температура воздуха и почвы 
выше‚ чем в лесу‚ содержание воды в почве ниже‚ чем в пойме и 
лесу‚ — эти факторы‚ возможно‚ оказывают влияние на транспи-
рацию. Сезонные изменения процессов транспирации, выявлен-
ные нами, совпадают с литературными исследованиями, прове-
денными на иве плотносережчатой (S. pecnostaacnya) в Таджики-
стане (Молотковский, 1984). 
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Рис. 19. Вегетационные кривые изменения интенсивности транспирации  
листьев ив: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Закономерность в скорости интенсивности транспирации среди 
отдельных видов была такая же‚ как в лесу и пойме. Однако сниже-
ние интенсивности выделения воды в городе было ниже, чем в лесу.  

Анализ вегетационных кривых транспирации ив в разных мес-
тах обитания выявил, что в пойме в течение всего периода веге-
тации транспирация была выше, чем в городе и лесу (рис. 19).  

Вегетационные кривые транспирации для всех изученных ви-
дов имели одновершинный характер. Максимум транспирации 
приходился на июнь, что‚ возможно‚ связано с активно проте-
кающими процессами роста, к середине июля она падала, в авгу-
сте вновь возрастала. По-видимому, такой ход сезонных транспи-
рационных кривых отражает физиологию листьев‚ динамику из-
менения осадков и обеспеченность растений водой в летний пе-
риод (Лезин‚ 1995; Состояние..‚ 2008). Июнь и август в условиях 
Среднего Приобья характеризуется интенсивным выпадением 
дождей. В середине июля их меньше, и поэтому растения более 
экономно используют воду. Среди изученных видов более низкую 
интенсивность транспирации в течение всего вегетационного пе-
риода имели S. cinerea L., S. lapponum L. и S. alba L. 

Снижение интенсивности транспирации в условиях города и 
леса, вероятнее всего, связано с определенным дефицитом воды в 
данных условиях. Снижение степени утилизации воды растения-
ми при ее дефиците отмечено в литературе (Спивак, 1975). В лесу 
на снижение интенсивности транспирации может оказывать 
влияние температурный режим воздуха и почвы. 

Усредненные суточные кривые интенсивности транспирации в 
лесных сообществах и городской среде в процентах к значениям в 
пойме р.Обь показали, что величина транспирации на протяжении 
всего летнего периода в лесных сообществах снижалась от 35% в 
первую половину дня до 25% в середине дня (рис. 20). Во второй 
половине дня снижение было не так значительно, особенно в авгу-
сте. Динамика изменения интенсивности транспирации в лесу была 
более плавной, хотя по отношению к значениям данного параметра в 
пойме она была достаточно высокой. Можно говорить о том, что в 
лесных сообществах растения благодаря особенностям условий во-
доснабжения, температурного и светового режимов достаточно эко-
номно используют воду. Возможно‚ это связано с особенностями кон-
куренции между древесными видами в данных условиях обитания. 
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Рис. 20. Усредненные суточные кривые транспирации листьев ив  
в июне (а), июле (б) и августе (в): лесные сообщества (2), город (3)  

в процентах (%) к значениям в пойме р.Обь (1) 
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В условиях города усредненные кривые интенсивности транс-
пирации в различные периоды вегетации имели схожий характер. 
В первой половине дня (с 8 до 10 ч) интенсивность транспирации 
превышала значения в пойме. В середине дня с 12 до 14 ч сниже-
ние интенсивности транспирации составляло от 70 до 30%. Во 
второй половине дня повышение интенсивности транспирации в 
основном не превышало показатели в пойме или было ниже 
(рис. 20). 

Таким образом, анализ усредненных данных суточных кривых 
интенсивности транспирации показал, что в городе в первой по-
ловине дня ивовые имели величину транспирации выше‚ чем в 
пойме, которая потом снижалась особенно в середине дня. Пока-
затели транспирации ниже в лесных сообществах. Полученные 
результаты отражают динамику экологических факторов в пойме, 
лесных сообществах и городе и подтверждают идею об экологи-
ческой эврибионтности ив. 

Показано, что ивы как филогенетическая группа древесных 
растений сформировались в условиях речных пойм и испытывают 
влияние противоположных факторов внешней среды: от затопле-
ния при произрастании в низкой пойме до летней засухи (Сквор-
цов, 1986). По выражению А. Ю. Кулагина (1998), для ив харак-
терен экологический дуализм — «реализация комплекса различ-
ных нередко противоположных свойств, который обеспечивает 
устойчивость растений в процессе индивидуального развития в 
изменяющихся условиях произрастания и базируется на поли-
функциональности структур и многообразии проявления их ком-
плементарности в онтогенезе». 

Результаты об интенсивности транспирации изученных видов 
ив в различных условиях обитания подтверждают данную идею. 
Они достаточно хорошо растут как в пойме, лесных сообществах, 
так и на территории города, при этом в зависимости от степени 
увлажнения почвенного субстрата, влажности воздуха, темпера-
турного режима, видовой особенности степень изменения транс-
пирации, ее величина различна. Хотя закономерность суточной и 
вегетационной динамики данного параметра у всех видов иден-
тична. Повышенная интенсивность транспирации ив в городе по 
сравнению с лесом, вероятно, связана с увеличением температур-
ного режима и снижением влажности почвы и воздуха в городе.  
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В целом во всех условиях обитания ивы имели достаточно высо-
кую или среднюю интенсивность транспирации. 

 
 

5.2. Транспирационный коэффициент  
и продуктивность транспирации 

 
Величина транспирационного коэффициента в течение суток и 

сезона у изученных представителей рода Salix изменялась от 
237‚2±12 до 572,3±31 (рис. 21; Приложение 17). 
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Рис. 21. Величина транспирационного коэффициента листьев ив в разных  

условиях обитания: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  

6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L. 
 
У ив, произрастающих в пойме р.Обь, данный показатель варь-

ировал от 308‚2±14 до 483,1±41. Наиболее высокие показатели мы 
наблюдали S. triandra L., S. alba L., S. cinerea L., S. lapponum L., 
наименьшие — у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. Промежуточ-
ное положение по данному параметру занимала S. pentandra L.  

Коэффициент транспирации у ив в лесных обществах варьиро-
вал от 237‚2±21 до 306‚7±28. Наиболее высокие показатели были 
у S. triandra L., S. cinerea L., S. lapponum L.‚ у S. viminalis L., S. ros-
marinifolia L. и S. caprea L. данный показатель снижается. S. pen-
tandra L. имела средние показатели коэффициента транспирации. 
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На территории города величина коэффициента изменялась от 
495,4±15 до 572,3±25. S. triandra L., S. alba L., S. cinerea L. имели 
в этих условиях наиболее высокие показатели данного параметра 
по сравнению с другими видами, S. Viminalis L., S. rosmarinifo-
lia L. и S. caprea L. — самые низкие. Для S. pentandra L. характер-
ны средние показатели транспирационного коэффициента.  

Значение транспирационного коэффициента у изученных ви-
дов ив изменялось в течение вегетационного периода. Максимум 
приходился на июль.  

Сравнение величины данного параметра у идентичных видов в 
разных местах обитания выявило, что максимальные значения 
данного показателя характерны для S. alba L., S. cinerea L. и 
S. lapponum L., минимальные — для S. viminalis L., S. caprea L. и 
S. rosmarinifolia L.  

Анализ литературных данных (Полевой, 1989; Кузнецов, 2005) и 
проведенных нами исследований (Костюченко, 2007) показал, что 
изученные представители рода Salix имели меньшую величину 
транспирационного коэффициента в течение дневного и вегетаци-
онного периодов по сравнению с березой и осиной (Иванова‚ 2003).  

Как известно, транспирационный коэффициент характеризует 
количество воды, израсходованной на образование 1 г сухого ве-
щества (Полевой, 1989; Кузнецов, 2005). Таким образом, затраты 
воды на образование единицы сухого вещества у ив средние‚ что‚ 
возможно‚ является одной из причин их высокой продуктивности. 

Величина коэффициента продуктивности транспирации у изу-
ченных видов ив изменялась от 2‚7±0‚2 до 6,4±0‚6 (рис. 22; При-
ложение 17).  

У ив в пойме р.Обь коэффициент продуктивности транспира-
ции варьировал от 3,9±0‚4 до 5,5±0‚7. Высокие показатели были у 
S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L., низкие — у S. triandra L., 
S. alba L., S. cinerea L. и S. lapponum L. S. pentandra L. имела сред-
ние значения данного параметра. 

В лесных сообществах у ив величина коэффициента продук-
тивности транспирации варьировала от 5,0±0‚3 до 6,4±0‚5. Наи-
более высокие показатели мы наблюдали у S. viminalis L., S. cap-
rea L. и S. rosmarinifolia L., наименьшие — S. pentandra L. Проме-
жуточное положение по данному параметру занимали S. lappo-
num L., S. triandra L. и S. cinerea L. 
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Рис. 22. Продуктивность транспирации листьев ив в разных условиях обитания:  
1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L. 

 
Самые низкие значения коэффициента продуктивности транс-

пирации были у ив на территории города — от 2,7 до 3,8. В ряду 
ив: S. viminalis L., S. caprea L.‚ S. rosmarinifolia L., S.alba L., S. tri-
andra L.‚ S. cinerea L.‚ S. pentandra L. — наблюдалось снижение 
данного параметра. 

В течение вегетационного периода значение транспирационно-
го коэффициента у изученных видов ив изменяется. Максимум 
приходится на июль.  

Максимальные значения данного показателя разных мест оби-
тания были у S. viminalis L., S. caprea L., S. rosmarinifolia L., ми-
нимальные — у S. alba L., S. cinerea L. и S. lapponum L. 

Сравнительный анализ литературных данных (Полевой, 1989; 
Кузнецов, 2005) и проведенных нами исследований (Костюченко, 
2007) выявил, что изученные представители рода Salix имели бо-
лее высокий коэффициент продуктивности транспирации в тече-
ние дневного и вегетационного периодов по сравнению с березой 
и осиной (Иванова‚ Костюченко‚ 2003).  
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Известно‚ что растения‚ которые имеют низкие значения транс-
пирационного коэффициента‚ характеризуются высокой продук-
тивностью. Затраты воды на производство единицы массы расте-
ния являются одним из факторов, регулирующих создание био-
массы растений‚ на этот факт обратил внимание еще К. А. Тими-
рязев (1947). В работах ряда исследователей показано, что чем 
меньше у растения затраты воды на создание единицы органиче-
ского вещества, тем выше их продуктивность (Мокроносов‚ 1983; 
Полевой‚ 1989). 

Величины продуктивности транспирации у представителей ро-
да Salix имеют средние значения‚ их изменение варьирует в раз-
ных условиях обитания в 1,5—2,0 раза‚ эти изменения значитель-
ны в пойме‚ в городе и лесу данный показатель более стабилен. 

 
 

5.3. Общее содержание воды 
 
Степень обводненности растений‚ в том числе листьев‚ явля-

ется одним из основных показателей их водного режима (Лархер, 
1978; Прокопьев, 2001; Кузнецов, 2005). Содержание воды опре-
деляет концентрацию клеточного сока, сосущую силу клеток, от-
ношение растений к дефициту или избытку воды (Никитина, 1998). 

Количество воды в листьях изученных растений на протяже-
нии суток в течение вегетационного сезона соответствовало ди-
намике изменения интенсивности транспирации (рис. 23—25). 
Максимум содержания воды у ив был при низких показателях 
интенсивности транспирации, минимум приходился на пики ис-
парения воды листьями. 

Содержание воды в листьях растений в течение дневного пе-
риода в пойме р.Обь в июне изменялось в пределах от 0,536±0‚12 
до 2,078±0‚21 г/дм2листа, в июле повышалось и составляло 
0,763±0‚08—2,213±0‚19 г/дм2листа, в августе наблюдалось сниже-
ние обводненности листьев — 0,414±0‚11—1,765±0‚12 г/дм2листа.  

Количество воды в листьях изученных видов в течение вегета-
ции неодинаково. Разница между максимальными и минимальны-
ми значениями за вегетационный период в среднем составляла от 
10 до 5% (рис. 23, 24). Самые низкие показатели воды были в авгу-
сте, что согласуется с литературными данными (Молотковский, 1984). 
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Рис. 23. Общее содержание воды в листьях ив в разных условиях обитания  
в июне: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 24. Общее содержание воды в листьях ив в разных условиях обитания  
в июле: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 25. Общее содержание воды в листьях изученных видов ив в разных  

условиях обитания в августе: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  

6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Таким образом, в течение вегетационного периода у изучен-
ных видов ив, произрастающих в пойме, содержание воды в ли-
стьях изменялось по одновершинной кривой (рис. 24‚ Приложе-
ние 18). Среднесуточные значения данного параметра варьирова-
ли в пределах 0,905±0,15—1,685±0,31 г/дм2листа. Максимальное 
содержание воды было в июле.  

Среди отдельных видов ив высокий процент воды имели S. vimina-
lis L. (75—64%), S. rosmarinifolia L. (66—61%) и S. pentandra L. (66—
61%), низкий — S. cinerea L. (62—55%) и S. lapponum L. (55—50%). 
Средние значения были у S. triandra L. (65—58%) и S. alba L. (63—56%). 

Суточные кривые содержания воды имели двухвершинный ха-
рактер, минимальное количество воды приходилось на 10 и 16 ч. 
Полученные результаты согласуются с динамикой интенсивности 
транспирации ив в этих условиях. Однако содержание воды в ли-
стьях лесных растений было ниже, чем у пойменных, но выше, чем 
на территории города. Данная закономерность прослеживалась на 
протяжении всего периода вегетации (рис. 21—25). Показатели 
содержания воды в листьях растений в неблагоприятных условиях 
у разных видов отличается. Например‚ снижение количества воды в 
июле у S. viminalis L. в лесу составляло 13%, в городе 18%‚ у S. ros-
marinifolia L. — 6 и 10%, у S. lapponum L. — 6 и 11%, S. triandra L. — 
7 и 12%, у S. cinerea L. — 5 и 12% соответственно. Потери в городе 
в процентном отношении были более значительны, чем в лесу. 

Наши результаты о содержании воды в листьях ив согласуются 
с литературными данными (Молотковский, 1984). Таким образом, в 
листьях ив в пойме р.Оби содержание воды было самым высоким, 
видоспецифичным и зависело от времени вегетации. Количество 
воды в листьях ив в лесных сообществах и городе снижалось как в 
абсолютных, так и в относительных единицах (рис. 26, 27). 

Сезонные кривые содержания воды у ив в лесу‚ так же как в 
пойме р.Обь‚ имели одновершинный характер (рис. 27). Количе-
ство воды в листьях увеличивалось от начала вегетации к середи-
не (июль), затем падало к августу. Содержание воды по видам 
имело такую же закономерность, что у растений в пойме. В абсо-
лютных единицах количество воды на 1 дм2 листа уменьшалось в 
ряду S. lapponum L., S. cinerea L., S. alba L., S. pentandra L., S. ros-
marinifolia L., S. viminalis L., в процентном отношении законо-
мерность имела обратную зависимость (рис. 27). 
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Рис. 26. Изменение общего содержания воды в листьях ив в течение  
вегетационного сезона разных условий обитания: 1 — Salix viminalis L.,  

2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L.,  
5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  

а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 27. Общее содержание воды в листьях ив в течение вегетационного сезона 

разных условий обитания: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L.,  

6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 28. Усредненные суточные кривые общего содержания воды в листьях ив  

в июне (а), июле (б) и августе (в): лесные сообщества (2), город (3)  
в процентах к значениям содержания воды в листьях ив в пойме р.Обь (1) 
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Усредненные кривые по содержанию воды (рис. 28) в листьях 
разных видов ив в лесных сообществах и городе по отношению к 
значениям в пойме выявили наличие двух минимумов (в 10 и 
16 ч). В середине дня в лесных сообществах содержание воды в 
листьях ив было выше‚ чем в пойме. В утренние и послеполуден-
ные часы количество воды в листьях лесных растений сокраща-
лось по сравнению с поймой на 38—50%, в городе — на 60—
80%. В августе ее содержание было ниже как в лесу‚ так и в горо-
де. В первую и вторую половину дня кривые отличались незначи-
тельно, с 10 до 15 ч в лесу содержание воды в листьях ив на тер-
ритории города приближалось к показателям в пойме, в лесу пре-
вышало данные для города и поймы. 

Таким образом, представленные данные о количестве воды в 
листьях изученных видов ив в различных условиях обитания 
(пойма, лес, город) показали, что ивы имели средние или высокие 
значения общего содержания воды, суточная динамика ее измене-
ния соответствует изменению интенсивности транспирации. Ко-
личество воды в листьях снижалось в ряду S. lapponum L., S. cine-
rea L., S. alba L., S. pentandra L., S. rosmarinifolia L., S. viminalis L. 

В лесных сообществах и городе содержание воды уменьша-
лось, особенно значительно в августе, что связано с процессами 
снижения физиологической активности растений (Кузнецов, 2005). 

В научной литературе показано, что снижение содержания во-
ды в тканях растений в условиях города связано с нарушением 
механизмов регуляции интенсивности транспирации (устьичная и 
кутикулярная) в результате так называемого «паралича» устьиц и 
разрушения структуры воскового слоя наружного покрова листо-
вых пластинок под действием кислых газов (Сергейчик, 1994; Ба-
рахтенова, 1998; Захарова, 2005). Показано‚ что листья в услови-
ях города приобретают ксероморфные признаки (Кулагин, 1993; 
Захарова, 2005; Иванова, 2009). 

Сравнительный анализ литературных данных по количеству 
воды в листьях различных видов растений позволяет сделать за-
ключение, что листья ив характеризуются высоким или средним 
содержанием воды (Прокопьев, 2001; Кузнецов, 2005). 

В лесу снижение содержания воды в листьях было менее значи-
тельно, в середине дня даже превышало показатели поймы. Получен-
ные результаты показывают, что ивы относятся к гидролабильным 
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видам, они могут выдерживать значительные колебания в общем 
содержании воды на протяжении световой части дня и вегетации, 
а также в зависимости от условий произрастания. Эти изменения 
обеспечивают ивам возможность адаптации при смене условий 
обитания, водообеспеченности, инсоляции и т.д.  
 
 
 

5.4. Водоудерживающая и водопоглощающая способность 
 
В регулировании водообмена растений значительную роль иг-

рают водоудерживающая и водопоглощающая способность. Зна-
чения водоудерживающей способности листьев у изученных ви-
дов ив варьировали от 65,24±0,51 до 80,15±0,58% (рис. 29; При-
ложение 19).  

В пойме р.Обь она изменялась от 65,24±0,20 до 75,08±0,09% 
(рис. 29а). Самая высокая водоудерживающая способность была у 
S. viminalis L., меньше всего у S. cinerea L. и S. lapponum L. Сред-
ние значения по данному параметру имели S. rosmarinifolia L., 
S. pentandra L., S. triandra L. и S. alba L. (рис. 29а). 

Водоудерживающая способность отдельных видов ив в лесных 
обществах была различной. Диапазон изменения значений данно-
го параметра составлял от 66,97±0,31 до 78,15±0,28% (рис. 29б). 
В ряду S. viminalis L., S. cinerea L., S. rosmarinifolia L., S. pentan-
dra L., S. triandra L., S. lapponum L. водоудерживающая способ-
ность листьев сокращалась‚ но была выше по сравнению с дан-
ными, полученными для поймы (рис. 29б). 

На территории города водоудерживающая способность листьев 
ив была выше (от 70,85±0,18 до 80,15±0,58%), чем в лесу и пойме. 
Закономерность изменения данного показателя у отдельных видов 
была такая же, как в пойме и лесу (рис. 29в).  

Величина водоудерживающей способности изменялась в тече-
ние периода вегетации по одновершинной кривой. Самые высо-
кие показатели водоудерживающей способности были в июле, в 
августе и июне они снижены (рис. 29). Полученная закономер-
ность прослеживалась во всех вариантах произрастания.  

Значения водопоглощающей способности листьев ив варьиро-
вали от 81,75±0,53 до 98,11±0,42% (рис. 30; Приложение 19).  
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Рис. 29. Водоудерживающая способность листьев ив в течение  

вегетационного сезона в разных условиях обитания: 1 — Salix viminalis L.,  
2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L.,  

5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 30. Водопоглощающая способность листьев ив в течение  
вегетационного сезона в разных условиях обитания: 1 — Salix viminalis L.,  

2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L.,  
5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  

а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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В пойме р.Обь величина данного параметра составляла от 
88,19±0,32 до 98,11±0,42% (рис. 30а). Наиболее высокие значения 
водопоглощающей способности мы наблюдали у S. viminalis L., 
S. rosmarinifolia L., S. caprea L., S. pentandra L. и S. triandra L., не-
сколько ниже они были у S. cinerea L. и S. lapponum L.  

Можно отметить, что показатели водопоглощающей способно-
сти листьев в пойме достаточно высоки, у разных видов отлича-
ются незначительно. Наибольшие значения данного параметра 
наблюдались в июле‚ в июне и августе они были ниже. 

Водопоглощающая способность ив в лесных сообществах и 
городе снижалась незначительно. В лесу ее значения составляли 
85,98±0,28—95,45±0,14%, в городе — 82,01±0,21—94,09±0,27%. 
В течение вегетации водопоглощающая способность изменялась 
в данных условиях так же, как и в пойме: с июня по август по од-
новершинной кривой. В период высокой физиологической актив-
ности растений данный параметр имел максимальную величину, 
что подтверждается закономерностями в изменении интенсивно-
сти транспирации и содержании воды у изученных видов. 

Отдельные виды отличались по величине водопоглощающей 
способности, что‚ вероятно‚ связано с особенностями их биологии. 
В ряду ив S. lapponum L., S. cinerea L., S. alba L., S. triandra L,. 
S. pentandra L., S. caprea L., S. viminalis L. и S. rosmarinifolia L. 
наблюдалось повышение данного параметра.  

Исследования, проведенные ранее (Костюченко, 2007), показа-
ли, что изученные представители рода Salix имели более высокие 
значения водопоглощающей способности листьев по сравнению с 
березой пушистой и осиной‚ которая обеспечивает им восстанов-
ление воды при обезвоживании и направлена на повышение ус-
тойчивости при изменении экологических условий, в том числе 
водного режима почвы (Полевой, 2001; Кузнецов, 2005). Вероят-
но, виды‚ имеющие более высокую водопоглощающую способ-
ность, лучше приспособлены к обитанию в городе‚ где содержа-
ние воды в почве ниже. 

Показатели водоудерживающей и водопоглощающей способ-
ности у изученных видов ив изменяются в зависимости от усло-
вий произрастания.  

Более высокие показатели водоудерживающей способности были 
выявлены для листьев в условиях города‚ минимальные — в пойме. 
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Значения водопоглощающей способности, наоборот, были макси-
мальны в пойме, минимальны — в городе. Промежуточное поло-
жение занимали виды ив, произрастающие в лесу. Для представи-
телей рода Salix характерна высокая водоудерживающая и водо-
поглощающая способность листьев. Это позволяет им противо-
стоять обезвоживанию при неблагоприятном режиме и является 
показателем адаптивности к условиям произрастания. 

 
 
 

5.5. Свободная и связанная вода 
 
Количество свободной и связанной воды в растениях характе-

ризует метаболическую активность и водоудерживающую спо-
собность тканей.  

Содержание свободной воды в листьях ив было невысоким и 
составляло от 16,85±0,59 до 29,17±0,67% (рис. 31а‚б‚в; Приложе-
ние 20).  

В пойме р.Обь показатели свободной воды у изученных видов 
ив варьировали от 21,16±0,18 до 29,17±0,67% (рис. 31а). Макси-
мальные значения были у S. viminalis L., S. rosmarinifolia L. и 
S. caprea L., минимальные — у S. alba L., S. cinerea L. и S. lap-
ponum L. Промежуточное положение занимали S. triandra L. и 
S. pentandra L. (рис. 31б). 

В течение вегетационного сезона данный показатель, так же 
как водоудерживающая и водопоглощающая способность, изме-
нялся по одновершинной кривой от июня к августу. В июле дан-
ный параметр был максимален. Наиболее значительные перепады 
в содержании свободной воды наблюдались между июлем и авгу-
стом (рис. 31). 

Процент свободной воды у изученных видов ив в лесных со-
обществах изменялся от 17,96±0,59 до 25,88±0,21% (рис. 31)‚ в 
городе — от 17 до 24% и был ниже‚ чем в пойме. В городе дан-
ный показатель снижался на 19—22%‚ в лесу — на 8—12%.  

У отдельных видов в лесу и городе содержание свободной во-
ды было различным и сокращалось в ряду: S. viminalis L., S. ros-
marinifolia L., S. caprea L., S. pentandra L., S. triandra L., S. alba L., 
S. cinerea L., S. lapponum L. 
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Рис. 31. Содержание свободной воды в листьях ив в течение вегетационного 
сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Из литературных данных известно, что содержание свободной 
воды характеризует степень метаболической активности функцио-
нальных процессов (Кузнецов, 2005). Результаты наших исследова-
ний выявили‚ что виды ив с повышенным содержанием свободной 
воды имели более высокую интенсивность фотосинтеза, транспира-
ции и накапливали больше пигментов. Можно предположить, что 
величина данного параметра в листьях ив регулирует скорость про-
текания биохимических и физиологических процессов, позволяя в 
определенных пределах приспособиться к условиям среды. 

В течение вегетации изменения в содержании свободной воды 
в листьях ив как в городе‚ так и в лесу имели такую же законо-
мерность, что и в пойме: увеличивались к июлю и сокращались к 
августу (рис. 31).  

Величина связанной воды в листьях изученных видов ив значи-
тельно превышала содержание свободной воды во всех условиях 
обитания, процент которой колебался от 37,95±0,56 до 48,29±0,73% 
(рис. 32; Приложение 20).  

В пойме р.Обь значения данного параметра были выше и 
варьировали от 42,96±0,78 до 51,29±0,35% (рис. 32). Закономер-
ность в содержании связанной воды среди отдельных видов ив 
была такой же, как и в содержании свободной: от S. viminalis L., 
S. rosmarinifolia L., S. caprea L., S. pentandra L., S. triandra L., S. al-
ba L., S. cinerea L., S. lapponum L. ее количество уменьшалось. 

В течение вегетации от июня к июлю наблюдалось увеличение 
в содержании связанной воды, к августу оно снижалось (рис. 32). 
Необходимо отметить, что у разных видов уменьшение данного 
параметра в августе было различным. У S. viminalis L. и S. pentan-
dra L. он был идентичен с данными июля‚ у остальных видов — 
ниже (рис. 32). 

На территории города данный показатель варьировал от 
37,95±0,56 до 44,99±0,26% и был ниже, чем в пойме (рис. 32). 

При этом содержание связанной воды у отдельных видов и в тече-
ние вегетации имело такую же закономерность, как в пойме, но в лесу 
у видов S. viminalis L., S. rosmarinifolia L., S. pentandra L. и S. caprea L. 
оно было в августе выше, чем в июне, у остальных видов ниже. 
Можно предположить, что данные виды за счет более высокого 
содержания связанной воды могут обеспечить себе стабильность 
протекания физиологических процессов более длительное время. 
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Рис. 32. Содержание связанной воды в листьях ив в течение вегетационного  
сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L., 3 — S. pentandra L.,  

4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L., 7 — S. lapponum L.‚  
8 — S. caprea L.; а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 33. Отношение свободной воды к связанной в листьях ив в течение  
вегетационного сезона: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 5 — S. alba L., 6 — S. cinerea L.,  

7 — S. lapponum L.‚ 8 — S. caprea L.;  
а — пойма р.Обь, б — лесные сообщества, в — город 
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Рис. 34. Усредненные значения показателей в лесных сообществах и городе  
в процентах к значениям в пойме р.Обь: интенсивность транспирации (а)‚  

общее содержание воды (б)‚ водоудерживающая способность (в)‚  
водопоглощающая способность (г)‚ свободная вода (д)‚ связанная вода (е)  

в листьях ив: 1 — Salix viminalis L., 2 — S. rosmarinifolia L.,  
3 — S. pentandra L., 4 — S. triandra L., 6 — S. cinerea L. 
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Таким образом, содержание связанной и свободной воды в ли-
стьях изученных ив зависело от условий произрастаний‚ видовой 
специфичности и периода вегетации. В условиях города и леса 
содержание воды в листьях было снижено по сравнению с пой-
мой. Высокое содержание свободной и связанной воды в листьях 
ив положительно коррелирует с водоудерживающей и водопо-
глощающей способностью, интенсивностью транспирации и под-
тверждает мнение о гидролабильности представителей рода Salix. 

Анализ усредненных показателей, отражающих особенности 
водного режима изученных видов ив в различных условиях оби-
тания (пойма, лес и город), выявил следующие закономерности 
(рис. 34). Интенсивность транспирации в условиях поймы была 
самой высокой, снижалась на территории города и особенно в 
лесных сообществах, что позволяет сделать вывод о том, что в 
этих условиях ивы более экономно используют воду. 

Общее содержание воды в листьях было ниже у растений в ле-
су. Водоудерживающая способность у листьев ив была достаточ-
но высока во всех условиях обитания и незначительно отличалась 
в пойме, лесу и городе. Самые высокие ее показатели наблюда-
лись в городе. Возможно, это повышение водоудерживающей 
способности может обеспечить стабилизацию водного режима 
растений ив в неблагоприятных условиях водоснабжения. 

Содержание связанной воды в листьях в различных условиях 
обитания было более стабильным‚ хотя данный показатель был 
ниже в лесных сообществах и городе по сравнению с поймой. 
Однако эти изменения были не велики. У отдельных видов (S. ci-
nerea L., S. rosmarinifolia L., S. pentandra L.) содержание воды в 
августе было выше‚ чем в июне. Полученные результаты позво-
ляют нам сделать заключение, что содержание связанной воды в 
листьях ив является более стабильным признаком водного режи-
ма, который обеспечивает устойчивость данных видов в условиях 
значительного дефицита воды, сохранение функциональной ак-
тивности листьев. 
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Глава 6 
 

КОРРЕЛЯЦИОННАЯ ЗАВИСИМОСТЬ  
МЕЖДУ ИЗУЧЕННЫМИ ФУНКЦИОНАЛЬНЫМИ  

И БИОХИМИЧЕСКИМИ ПАРАМЕТРАМИ ЛИСТЬЕВ 
 
 
 
 
Полученные результаты показали, что изученные виды рода 

Salix характеризуется высокой интенсивностью фотосинтеза и 
содержанием пигментов. Величина фотосинтетической активно-
сти и содержание пигментов у ив зависели от условий произра-
стания. Максимальные показатели данных параметров мы наблю-
дали у растений, произрастающих в пойме р.Обь, средние — в 
лесных сообществах, минимальные — на территории города. 

Наблюдается прямая положительная корреляция между пока-
зателями интенсивности фотосинтеза и общим содержанием пиг-
ментов у всех изученных видов ив в различных условиях произ-
растания (табл. 3). Однако у растений в пойме коэффициент кор-
реляции был выше‚ в лесных сообществах он незначительно 
снижался. В городе наблюдалось снижение данного коэффициен-
та, за исключением таких видов, как S. rosmarinifolia L. и S. cap-
rea L. Такая же корреляционная закономерность прослеживалась 
между интенсивностью фотосинтеза‚ содержанием хлорофилла а 
и b‚ суммой хлорофилла а и b. Максимальные значения коэффи-
циентов корреляции составляли единицу‚ у многих видов при-
ближались к ней. 

Литературные данные о связи между интенсивностью фотосин-
теза у растений с количественными показателями в содержании 
фотосинтетических пигментов неоднозначны (Заленский‚ 1963; 
Юмагулова‚ 2007). Например‚ в работе Э. Р. Юмагуловой (2007) 
при изучении интенсивности фотосинтеза и содержании пигмен-
тов у растений верховых болот прямой корреляционной зависи-
мости между этими показателями не обнаружено. Как было отме-
чено выше‚ интенсивность фотосинтеза определяется совокупно-
стью факторов. Любой из них может быть ограничивающим для 
фотосинтеза‚ даже при высоком содержании пигментов. 



 110

Таблица 3 

Значение коэффициентов корреляции между интенсивностью  
фотосинтеза‚ общим содержанием пигментов и отдельными  

группами пигментами у изученных видов ив (Р<0,05) 
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 Salix viminalis L. 1,000 0,884 0,5050,973 0,999 0,9850,986 0,580 0,974-0,982 -0,998-0,777 1,0000,886 0,986
 S. rosmarinifolia L. 0,997 0,860 0,9850,997 0,999 0,9980,969 0,864 0,994-0,756 -0,887-1,000 0,9970,867 0,945
 S. pentandra L. 0,934 0,942 0,7410,928 0,994 0,9070,942 0,893 0,939-0,911 -0,945-0,917 0,9310,943 0,912
 S. triandra L. 0,978 0,992 0,6371,000 0,886 0,9970,957 0,973 0,996-0,985 -0,992-0,948 0,9770,993 0,931
 S. alba L. 0,886 — 0,6620,886 — 0,8370,967 — 0,992-0,997 — -0,794 0,903 — 0,894
 S. cinerea L. 0,992 0,956 0,0340,999 0,993 0,8300,944 0,925 0,873-0,974 -1,000-0,931 0,9920,959 0,949
 S. lapponum L. 0,992 0,947 — 0,994 0,846 — 0,992 0,964 — -0,996 -0,971 — 0,9920,949 — 
 S. caprea L. — 0,685 0,974 — 0,886 0,895 — 0,493 1,000 — -0,866-0,923 — 0,692 0,673

 
В научной литературе показано‚ что фотосинтетическая ак-

тивность растений определяется различными причинами, в том 
числе активностью аттрагирующих центров, мезоструктурой лис-
та, численностью и активностью фотосинтезирующих единиц‚ 
содержанием пигментов и т.д. (Дьяченко‚ 1978; Мокроносов, 
Шмакова‚ 1978; Мокроносов‚ 1992).  

Исследования‚ проведенные нами‚ выявили‚ что в клетках ли-
стьев изученных видов ив существует большое количество мел-
ких хлоропластов (Костюченко, 2007)‚ это обусловлено филоге-
нетической молодостью ивовых (Николаевский, 1989). В работах 
Ю. Л. Цельникер (1978)‚ Г. П. Федосеевой (1978) показано, что 
присутствие большого количества мелких фотосинтетических еди-
ниц создают высокую активность фотосинтетического аппарата. 

Отсутствует положительная корреляция между интенсивно-
стью фотосинтеза и содержанием каротиноидов в листьях ив. 

Анализ корреляционной зависимости между интенсивностью 
фотосинтеза и транспирацией, интенсивностью фотосинтеза и общим 
содержанием воды, интенсивностью фотосинтеза и содержанием 
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свободной и связанной воды в листьях растений ив показал, что 
не наблюдается положительной корреляции между интенсивно-
стью фотосинтеза и транспирацией. Данный факт отмечен в ли-
тературе (Кузнецов‚ 2005). При высокой оводненности клеток 
(более 87%) интенсивность фотосинтеза уменьшается‚ хотя усть-
ица открыты и хорошо транспирируют. Это связано с тем‚ что 
вода, находящаяся в межклетниках и свободном пространстве 
клеток‚ препятствует диффузии СО2. 

Высокая корреляционная связь отмечена между интенсивно-
стью фотосинтеза и общим содержанием воды в клетках, а также 
интенсивностью фотосинтеза и содержанием свободной и свя-
занной воды (табл. 4). 

Таблица 4 

Значение коэффициентов корреляции между интенсивностью  
фотосинтеза и транспирацией, общим содержанием свободной  

и связанной воды у изученных видов ив (Р<0,05)  
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 Salix viminalis L. -0,525 -0,882 -0,879 0,924 0,675 0,999 0,982 0,998 0,965 0,945 0,837 0,899 
 S. rosmarinifolia L. -0,312 -0,727 -0,428 0,987 0,997 0,911 0,982 0,887 0,998 0,929 0,538 0,991 
 S. pentandra L. -0,493 -0,546 -0,510 0,985 0,971 0,928 0,954 0,969 0,987 0,803 0,655 1,000 
 S. triandra L. -0,376 -0,390 -0,607 0,885 0,999 0,977 0,987 0,998 0,954 0,997 0,992 0,993 
 S. alba L. -0,620 — -0,673 0,958 — 0,971 0,997 — 0,925 0,993 — 0,925 
 S. cinerea L. -0,582 -0,370 -0,376 0,880 0,906 0,921 0,974 0,929 0,998 0,999 0,929 0,998 
 S. lapponum L. -0,959 -0,735 — 0,822 1,000 — 0,996 0,908 — 0,996 0,999 — 
 S. caprea L. — -0,864 -0,788 — 0,924 0,900 — 0,998 0,984 — 0,655 0,998 

 
При сравнении коэффициентов корреляции между интенсив-

ностью фотосинтеза и содержанием связанной воды у отдельных 
видов установлено‚ что наиболее низкие показатели их были у 
S. pentandra L., S. rosmarinifolia L., S. caprea L. в условиях лесных 
сообществ. Величина интенсивности фотосинтеза в большей сте-
пени положительно коррелирует с общим содержанием воды, 
свободной и связанной воды. 
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Отсутствует положительная корреляция между интенсивностью 
фотосинтеза и дыхания (табл. 5). Положительная корреляция от-
мечена между интенсивностью дыхания и интенсивностью 
транспирации, а также между интенсивностью фотосинтеза, во-
доудерживающей и водопоглощающей способностью листьев.  

 
Таблица 5 

Значение коэффициентов корреляции между интенсивностью  
дыхания и транспирации, интенсивностью фотосинтеза, дыхания,  

водоудерживающей и водопоглощающей способностью листьев  
у изученных видов ив (Р<0,05) 
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 Salix viminalis L. -0,717 -0,963 -0,863 -0,717 -0,963 -0,863 0,982 0,893 0,899 1,000 0,893 0,899 
 S. rosmarinifolia L. -0,653 -0,819 -0,448 -0,653 -0,819 -0,448 1,000 0,987 0,991 0,954 0,998 0,975 
 S. pentandra L. -0,511 -0,737 -0,642 -0,511 -0,737 -0,642 0,993 0,891 0,977 0,974 0,990 0,952 
 S. triandra L. 0,923 -0,646 -0,408 0,923 -0,646 -0,408 0,806 0,998 0,997 0,997 0,941 0,986 
 S. alba L. -0,897 — -0,751 -0,897 — -0,751 0,993 — 0,980 0,993 — 0,994 
 S. cinerea L. -0,696 -0,619 -0,353 -0,696 -0,619 -0,353 0,974 1,000 0,998 0,994 0,997 0,965 
 S. lapponum L. -0,958 -0,693 — -0,958 -0,693 — 0,961 0,999 — 0,986 0,820 — 
 S. caprea L. — -0,691 -0,817 — -0,691 -0,817 — 0,929 0,932 — 0,982 0,895 

 
Таким образом‚ проведенные исследования по изучению зави-

симости интенсивности фотосинтеза от содержания пигментов‚ 
интенсивности транспирации‚ содержания воды в листьях выяви-
ли‚ что существует достоверно высокая положительная корреля-
ционная зависимость между интенсивностью фотосинтеза и об-
щим содержанием пигментов‚ хлорофилла а и b‚ суммы хлоро-
филлов и содержанием воды в листьях. Не обнаружено положи-
тельной корреляции между интенсивностью фотосинтеза и со-
держанием каротиноидов в листьях ив‚ а также интенсивностью 
транспирации. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 
 
Изучение эколого-физиологических особенностей некоторых 

видов ив, произрастающих в пойме р.Обь, на территории города 
Нижневартовска и березово-осиновом лесу, выявило ряд законо-
мерностей. 

Анализ суточных кривых фотосинтеза у изученных видов ив 
(S. viminalis L., S. rosmarinifolia L., S. pentandra L., S. triandra L., 
S. alba L., S. cinerea L., S. lapponum L.‚ S. caprea L.) показал‚ что 
условия для протекания фотосинтеза оптимальны в пойме р.Обь‚ 
фотосинтез сокращался в лесных сообществах и на территории 
г.Нижневартовска. Суточные кривые фотосинтеза в пойме р.Обь 
имели одновершинный ход с максимумом в 12 ч, в условиях леса 
и города кривые были двухвершинные‚ явление полуденной де-
прессии наблюдалось в 14 ч‚ второй пик фотосинтеза был в 16 ч в 
лесу и в 18 ч в городе. Изученные представители ив имеют доста-
точно высокую фотосинтетическую активность‚ особенно в пой-
ме‚ в лесу и городе она снижается. 

Результаты исследования сезонной динамики фотосинтеза у 
восьми видов ив (S. viminalis L., S. rosmarinifolia L., S. pentan-
dra L., S. triandra L., S. alba L., S. cinerea L., S. lapponum L.‚ S. cap-
rea L.) в различных условиях обитания (пойма р.Обь, лесные со-
общества, г.Нижневартовск) на территории Среднего Приобья 
(подзона средней тайги) показывают, что в пойме условия фото-
синтеза наиболее благоприятны, в условиях лесных сообществ и 
города фотосинтез снижается.  

В течение летнего сезона максимальную интенсивность фото-
синтеза мы наблюдали в июле. Интенсивность фотосинтеза была 
более высокой во всех условиях обитания у S. viminalis L., S. ros-
marinifolia L. и S. caprea L. Более низкие показатели фотосинтеза 
были у S. cinerea L. и S. lapponum L.  

Общее содержание пигментов в листьях ив в условиях поймы 
р.Обь было выше. В лесных сообществах оно снижалось на 50%‚ 
на территории города — 75%. Содержание пигментов изменялось 
в течение вегетационного сезона‚ максимальное накопление их 
было в июле. В различных условиях обитания наблюдается изме-
нение в количественном соотношении отдельных групп пигментов. 
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У растений в условиях поймы содержание хлорофилла а было 
максимальным‚ в лесу их содержание снижалось в среднем на 
35%‚ в городе — на 65%. Динамика изменения хлорофилла b в 
листьях изученных видов разных мест обитания была такая же‚ 
как у хлорофилла а. В условиях города ивы имели максимальное 
содержание каротиноидов‚ в лесу и пойме их количество было 
снижено. 

Полученные результаты позволяют говорить о том, что пиг-
ментный аппарат представителей рода Salix характеризуется ла-
бильностью к факторам среды. Адаптивные механизмы включают 
изменения в общем содержании пигментов, их количественное 
соотношение, величины светособирающего комплекса и реакци-
онного центра. Эти адаптационные перестройки позволяют лис-
тьям ивовых адаптироваться к достаточно широкому диапазону 
природных и антропогенных факторов, среди которых можно от-
метить интенсивность освещения, содержание воды в почве, ток-
сиканты городской среды. 

Интенсивность темнового дыхания листьев у изученных видов 
ив имела средние значения. Самые низкие показатели были у рас-
тений в пойме, самые высокие — в лесных сообществах и на тер-
ритории города. 

Наблюдается видовая специфичность по величине дыхания у 
отдельных видов ив. Анализ данных об интенсивности дыхания 
идентичных видов из разных мест обитания выявил, что наи-
меньшее количество выделенного углекислого газа в процессе 
дыхания характерно для S. viminalis L., S. caprea L. и S. rosmarini-
folia L., наибольшее — для S. cinerea L. и S. lapponum L. 

Можно предположить, что высокая биологическая продуктив-
ность представителей рода Salix связана с их высокой фотосинте-
тической способностью и меньшими затратами фотоассимилятов 
на дыхание листьев. 

Ивы имели высокую и среднюю интенсивность транспирации. 
Суточные кривые транспирации в пойме были одновершинными‚ 
в лесу и городе — двухвершинными. Самые высокие показатели 
интенсивности транспирации имели виды растений в условиях 
поймы. Водоудерживающая и водопоглощающая способность 
листьев во всех условиях обитания была высокой. У растений в 
лесных сообществах и городе общее содержание воды в листьях 



 115

по сравнению с поймой снижено. Количество свободной воды в 
листьях ив в условиях поймы было выше, чем в городе и лесных 
сообществах.  

Таким образом, полученные результаты показали, что ивы ха-
рактеризуются высокой лабильностью изученных физиологиче-
ских процессов: фотосинтеза, дыхания, водного обмена, что по-
зволяет им хорошо адаптироваться к различным условиям обита-
ния. Наблюдается видовая специфичность в показателях водного 
режима у отдельных видов ив. 

Выявлена высокая положительная корреляционная зависи-
мость между интенсивностью фотосинтеза и общим содержанием 
пигментов и хлорофиллов‚ а также общим содержанием свобод-
ной и связанной воды. Отрицательная корреляционная зависи-
мость наблюдалась между интенсивностью фотосинтеза и содер-
жанием каротиноидов‚ а также интенсивностью транспирации.  

Для экологического мониторинга городских территорий реко-
мендуется использовать следующие показатели: интенсивность 
фотосинтеза и транспирации‚ общее содержание воды‚ общее 
содержание пигментов‚ а также их количественное соотношение. 
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Приложение 2 

Ареал распространения ивы арктической, белой, древовидной 
и ушастой на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 3 

Ареал распространения ивы красивой и козьей  
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 4 

Ареал распространения ивы розмаринолистной и  
кривопочковой на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 5 

Ареал распространения ивы лопарской  
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 

 



 146

Приложение 6 

Ареал распространения ивы сизой и пепельной  
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 7 

Ареал распространения ивы монетовидной и пятитычинковой 
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 8 

Ареал распространения ивы прутовидной  
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 9 

Ареал распространения ивы трехтычинковой  
на территории ХМАО—Югры (Гриценко, 2005) 
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Приложение 10 

Интенсивность фотосинтеза листьев изученных видов ив  
за период летней вегетации‚ мг СО2/дм2ч  

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно-
стях г.Ниж-
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 43,30±0‚52 38,35±0‚34 28,97±0‚13 
S. rosmarinifolia L. 42,30±0‚32 36,93±0‚27 28,07±0‚23 
S. pentandra L. 41,77±0‚24 36,90±0‚22 27,90±0‚21 
S. triandra L. 41,03±0‚43 35,73±0‚17 27,70±0‚25 
S. alba L. 40,97±0‚51 — 27,35±0‚41 
S. cinerea L. 38,83±0‚14 35,32±0‚51 26,46±0‚42 
S. lapponum L. 38,43±0‚61 34,30±0‚47 — 
S. caprea L. — 37,87±0‚62 28,70±0‚23 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚01. 
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Приложение 11 

Содержание фотосинтетических пигментов  
в листьях изученных видов ив за период летней вегетации‚  

мг/г сухого вещества 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

1 2 3 4 
Общее содержание пигментов 

Salix viminalis L. 8,341±0‚05 4,600±0‚08 3,263±0‚04 
S. rosmarinifolia L. 7,467±0‚02 3,925±0‚05 3,052±0‚07 
S. pentandra L. 6,725±0‚03 3,631±0‚06 2,798±0‚05 
S. triandra L. 6,450±0‚04 3,519±0‚04 2,756±0‚04 
S. alba L. 6,035±0‚08 — 2,762±0‚05 
S. cinerea L. 6,026±0‚01 3,299±0‚04 2,691±0‚03 
S. lapponum L. 5,826±0‚05 2,970±0‚05 — 
S. caprea L. — 4,328±0‚06 3,069±0‚04 

Хлорофилл а 
S. viminalis L. 5,925±0‚03 2,579±0‚05 1,764±0‚05 
S. rosmarinifolia L. 5,309±0‚05 1,980±0‚08 1,653±0‚08 
S. pentandra L. 4,668±0‚08 1,835±0‚09 1,436±0‚05 
S. triandra L. 4,459±0‚07 1,771±0‚04 1,422±0‚08 
S. alba L. 4,150±0‚05 — 1,392±0‚04 
S. cinerea L. 4,196±0‚08 1,662±0‚04 1,381±0‚04 
S. lapponum L. 4,010±0‚04 1,540±0‚05 — 
S. caprea L. — 2,373±0‚08 1,662±0‚08 

Хлорофилл b 
S. viminalis L. 5,925±0‚04 2,579±0‚09 1,764±0‚07 
S. rosmarinifolia L. 5,309±0‚07 1,980±0‚04 1,657±0‚08 
S. pentandra L. 4,668±0‚08 1,835±0‚08 1,436±0‚07 
S. triandra L. 4,459±0‚05 1,771±0‚07 1,422±0‚08 
S. alba L. 4,150±0‚04 — 1,392±0‚05 
S. cinerea L. 4,196±0‚08 1,662±0‚04 1,381±0‚08 
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1 2 3 4 
S. lapponum L. 4,010±0‚07 1,540±0‚08 — 
S. caprea L. — 2,373±0‚03 1,662±0‚08 

Каротиноиды 
Salix viminalis L. 0,645±0‚05 0,648±0‚08 0,699±0‚04 
S. rosmarinifolia L. 0,634±0‚08 0,643±0‚05 0,648±0‚08 
S. pentandra L. 0,630±0‚02 0,542±0‚03 0,631±0‚03 
S. triandra L. 0,633±0‚04 0,541±0‚08 0,617±0‚07 
S. alba L. 0,526±0‚06 — 0,585±0‚08 
S. cinerea L. 0,522±0‚04 0,539±0‚04 0,555±0‚05 
S. lapponum L. 0,522±0‚08 0,539±0‚04 — 
S. caprea L. — 0,644±0‚05 0,653±0‚08 

Отношение хлорофилла а к хлорофиллу b 
S. viminalis L. 3,371±0‚04 1,883±0‚08 2,213±0‚08 
S. rosmarinifolia L. 3,487±0‚08 1,525±0‚04 2,216±0‚08 
S. pentandra L. 3,274±0‚07 1,468±0‚08 1,965±0‚06 
S. triandra L. 3,287±0‚03 1,467±0‚07 1,982±0‚04 
S. alba L. 3,055±0‚08 — 1,772±0‚05 
S. cinerea L. 3,210±0‚04 1,515±0‚06 1,829±0‚08 
S. lapponum L. 3,100±0‚08 1,735±0‚04 — 
S. caprea L. — 1,813±0‚08 2,207±0‚05 

Отношение суммы хлорофиллов а и b к каротиноидам 
S. viminalis L. 11,938±0‚08 6,094±0‚05 3,684±0‚08 
S. rosmarinifolia L. 10,786±0‚04 5,102±0‚08 3,712±0‚07 
S. pentandra L. 9,671±0‚07 5,704±0‚04 3,436±0‚08 
S. triandra L. 9,195±0‚05 5,510±0‚06 3,466±0‚07 
S. alba L. 10,473±0‚03 — 3,719±0‚04 
S. cinerea L. 10,543±0‚08 5,119±0‚08 3,848±0‚05 
S. lapponum L. 10,165±0‚04 4,512±0‚05 — 
S. caprea L. — 5,718±0‚04 3,699±0‚08 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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Приложение 12 

Величина ассимиляционного коэффициента (ИФ/ОбщП)  
листьев изученных видов за период летней вегетации  

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 5,19±0‚09 8,34±0‚07 8,88±0‚07 
S. rosmarinifolia L. 5,67±0‚07 9,41±0‚04 9,20±0‚09 
S. pentandra L. 6,21±0‚03 10,17±0‚04 9,97±0‚06 
S. triandra L. 6,36±0‚06 10,15±0‚07 10,05±0‚08 
S. alba L. 6,79±0‚05 — 9,90±0‚09 
S. cinerea L. 6,44±0‚06 10,71±0‚09 9,83±0‚08 
S. lapponum L. 6,60±0‚09 11,55±0‚08 — 
S. caprea L. — 8,75±0‚05 9,35±0‚07 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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Приложение 13 

Величины светособирающего комплекса  
и реакционного центра листьев изученных видов ив  

за период летней вегетации 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Светособирающий комплекс 
Salix viminalis L. 46,70±7 65,60±5 53,90±2 
S. rosmarinifolia L. 44,89±2 72,87±6 53,91±4 
S. pentandra L. 46,65±3 75,92±5 57,47±2 
S. triandra L. 46,30±5 75,47±4 57,26±4 
S. alba L. 49,52±4 — 62,53±7 
S. cinerea L. 47,73±3 73,19±4 61,73±3 
S. lapponum L. 48,86±7 65,94±3 — 
S. caprea L. — 66,59±6 54,05±3 

Реакционный центр 
S. viminalis L. 53,33±7 34,41±4 46,12±3 
S. rosmarinifolia L. 55,11±4 27,13±3 46,11±7 
S. pentandra L. 53,35±7 24,08±5 42,53±4 
S. triandra L. 53,70±3 24,53±7 42,75±5 
S. alba L. 50,48±4 — 37,45±4 
S. cinerea L. 52,27±3 26,81±3 38,27±7 
S. lapponum L. 51,14±7 34,06±4 — 
S. caprea L. — 33,41±3 46,04±4 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚01. 
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Приложение 14 

Интенсивность темнового дыхания листьев изученных  
видов ив за период летней вегетации‚ мг СО2/дм2ч 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 1,41±0‚11 1,51±0‚08 1,74±0‚12 
S. rosmarinifolia L. 1,52±0‚12 1,68±0‚12 1,93±0‚13 
S. pentandra L. 1,69±0‚14 1,88±0‚11 2,23±0‚12 
S. triandra L. 1,81±0‚15 2,05±0‚10 2,34±0‚08 
S. alba L. 1,94±0‚13 — 2,43±0‚09 
S. cinerea L. 2,13±0‚16 2,23±0‚13 2,54±0‚12 
S. lapponum L. 2,24±0‚17 2,40±0‚15 — 
S. caprea L. — 1,64±0‚11 1,81±0‚14 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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Приложение 15 

Величина энергетического коэффициента (ИФ/ИД) листьев 
изученных видов ив за период летней вегетации 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 31,24±4 25,21±3 16,66±6 
S. rosmarinifolia L. 28,18±3 21,73±4 14,56±5 
S. pentandra L. 24,67±2 19,66±2 12,49±2 
S. triandra L. 22,48±3 17,42±3 11,91±3 
S. alba L. 21,20±2 — 11,28±2 
S. cinerea L. 18,33±4 15,74±1 10,04±5 
S. lapponum L. 17,27±4 14,31±2 — 
S. caprea L. — 23,29±3 15,87±6 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚01. 
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Приложение 16 

Интенсивность транспирации листьев изученных видов ив  
за период летней вегетации‚ г/дм2ч  

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 1,342±0‚12 0,878±0‚08 1,083±0‚07 
S. rosmarinifolia L. 1,280±0‚14 0,711±0‚07 0,913±0‚08 
S. pentandra L. 1,167±0‚08 0,581±0‚12 0,877±0‚06 
S. triandra L. 1,090±0‚07 0,453±0‚08 0,756±0‚12 
S. alba L. 0,950±0‚04 — 0,697±0‚08 
S. cinerea L. 0,867±0‚12 0,326±0‚12 0,546±0‚12 
S. lapponum L. 0,822±0‚07 0,285±0‚05 — 
S. caprea L. — 0,785±0‚08 0,969±0‚07 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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Приложение 17 

Величина транспирационного коэффициента  
и коэффициент продуктивности листьев изученных видов ив  

за период летней вегетации 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Транспирационный коэффициент 
Salix viminalis L. 308,2±12 237,2±16 495,4±22 
S. rosmarinifolia L. 325,9±32 240,0±14 506,1±19 
S. pentandra L. 388,0±17 256,8±23 528,4±25 
S. triandra L. 457,0±15 289,0±34 558,3±18 
S. alba L. 473,0±23 — 562,5±19 
S. cinerea L. 479,0±41 305,0±42 572,3±21 
S. lapponum L. 483,1±27 306,7±31 — 
S. caprea L. — 240,0±18 501,8±16 

Коэффициент продуктивности 
S. viminalis L. 5,5±0‚2 6,4±0‚4 3,8±0‚7 
S. rosmarinifolia L. 5,4±0‚8 6,2±0‚6 3,6±1‚0 
S. pentandra L. 4,7±0‚7 5,8±1‚0 3,2±1‚1 
S. triandra L. 4,2±0‚4 5,2±0‚4 3,0±0‚4 
S. alba L. 4,1±0‚5 — 3,0±0‚5 
S. cinerea L. 4,0±0‚5 5,1±0‚7 2,7±0‚6 
S. lapponum L. 3,9±0‚3 5,0±0‚5 — 
S. caprea L. — 6,3±0‚7 3,7±0‚7 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚01. 
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Приложение 18 

Общее содержание воды в листьях изученных видов ив  
за период летней вегетации‚ г/дм2 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Salix viminalis L. 1,095±0‚453 0,713±0‚021 0,325±0‚045 
S. rosmarinifolia L. 1,173±0‚430 0,926±0‚243 0,540±0‚221 
S. pentandra L. 1,342±0‚231 1,034±0‚127 0,607±0‚101 
S. triandra L. 1,332±0‚321 1,131±0‚143 0,806±0‚108 
S. alba L. 1,413±0‚145 — 0,883±0‚113 
S. cinerea L. 1,508±0‚430 1,206±0‚121 1,077±0‚145 
S. lapponum L. 1,529±0‚241 1,297±0‚105 — 
S. caprea L. — 0,824±0‚009 0,382±0‚044 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚01. 
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Приложение 19 

Водоудерживающая и водопоглощающая способность листьев 
изученных видов ив за период летней вегетации‚ % 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Водоудерживающая способность 
Salix viminalis L. 73,33±0‚12 76,00±0‚27 78,14±0‚19 
S. rosmarinifolia L. 72,67±0‚21 73,67±0‚18 76,09±0‚18 
S. pentandra L. 71,52±0‚19 73,34±0‚11 75,33±0‚27 
S. triandra L. 71,17±0‚18 72,00±0‚12 74,21±0‚21 
S. alba L. 70,34±0‚27 — 73,05±0‚14 
S. cinerea L. 69,43±0‚18 70,67±0‚12 72,21±0‚18 
S. lapponum L. 67,31±0‚21 68,15±0‚27 — 
S. caprea L. — 74,67±0‚18 76,42±0‚12 

Водопоглощающая способность 
S. viminalis L. 96,24±0‚18 94,11±0‚25 92,09±0‚21 
S. rosmarinifolia L. 94,41±0‚21 92,40±0‚18 90,27±0‚17 
S. pentandra L. 93,22±0‚27 91,08±0‚14 90,33±0‚25 
S. triandra L. 93,57±0‚19 91,32±0‚12 88,67±0‚19 
S. alba L. 92,07±0‚13 — 87,63±0‚27 
S. cinerea L. 91,31±0‚12 90,47±0‚18 85,00±0‚21 
S. lapponum L. 90,23±0‚14 88,61±0‚21 — 
S. caprea L. — 93,06±0‚19 91,30±0‚12 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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Приложение 20 

Содержание свободной и связанной воды в листьях  
изученных видов ив за период летней вегетации‚ % 

Исследуемые участки 

Вид Пойма  
р.Обь 

Лесные  
сообщества  
в окрестно- 
стях г.Ниж- 
невартовска 

Территория  
г.Нижневар- 

товска 

Свободная вода 
Salix viminalis L. 27,09±0‚12 24,61±0‚17 22,33±0‚15 
S. rosmarinifolia L. 26,06±0‚14 23,57±0‚11 21,01±0‚11 
S. pentandra L. 25,33±0‚17 23,03±0‚14 20,36±0‚14 
S. triandra L. 24,36±0‚13 22,21±0‚12 19,67±0‚13 
S. alba L. 23,28±0‚11 — 19,11±0‚17 
S. cinerea L. 23,05±0‚12 20,31±0‚14 18,17±0‚12 
S. lapponum L. 22,28±0‚14 19,65±0‚13 — 
S. caprea L. — 23,85±0‚11 22,05±0‚17 

Связанная вода 
S. viminalis L. 49,31±0‚17 47,45±0‚12 44,33±0‚14 
S. rosmarinifolia L. 48,32±0‚12 45,08±0‚17 43,10±0‚12 
S. pentandra L. 47,61±0‚14 45,12±0‚12 42,04±0‚14 
S. triandra L. 46,67±0‚19 43,36±0‚18 41,14±0‚21 
S. alba L. 46,50±0‚14 — 40,09±0‚12 
S. cinerea L. 45,61±0‚15 43,33±0‚17 39,09±0‚11 
S. lapponum L. 44,13±0‚12 42,23±0‚15 — 
S. caprea L. — 46,00±0‚14 43,19±0‚17 

 
Примечание. Различия между исследуемыми участками досто-

верны при Р<0‚05. 
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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 
 
 
Дер — дерево 

ЖФ — жизненная форма 

ИД — интенсивность темнового дыхания 

ИТ — интенсивность транспирации 

ИФ — интенсивность фотосинтеза 

Кар — каротиноиды 

Кст — кустарник 

ОбщП — общее содержание пигментов 

СвобВ — свободная вода 

СвязВ — связанная вода 

Хла — хлорофилл а 

Хлb — хлорофилл b 

ХМАО—Югра — Ханты-Мансийский автономный округ — Югра 
 



ОГЛАВЛЕНИЕ 
 

Введение....................................................................................................3 
Глава 1. ОСОБЕННОСТИ РАСПРОСТРАНЕНИЯ   
И ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ  
АДАПТАЦИИ ИВОВЫХ К УСЛОВИЯМ СРЕДЫ..................................6 

1.1. Особенности распространения и экология ивовых ....................... 6 
1.2. Эколого-физиологические особенности ...................................... 13 

1.2.1. Фотосинтез и пигменты листа............................................ 13 
1.2.2. Дыхание.............................................................................. 20 
1.2.3. Водный режим .................................................................... 22 

Глава 2. ПРИРОДНО-КЛИМАТИЧЕСКАЯ  
ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ .............................. 33 

2.1. Климат.......................................................................................... 33 
2.2. Почвы ........................................................................................... 35 
2.3. Растительность............................................................................. 37 

Глава 3. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ....................... 39 
3.1. Объекты исследования................................................................. 40 
3.2. Методы исследования .................................................................. 40 

Глава 4. ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА  
И ДЫХАНИЯ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА SALIX  
В РАЗЛИЧНЫХ УСЛОВИЯХ ОБИТАНИЯ............................................ 45 

4.1. Особенности фотосинтеза............................................................ 45 
4.1.1. Суточные кривые фотосинтеза........................................... 45 
4.1.2. Сезонные кривые фотосинтеза........................................... 49 

4.2. Пигментный состав...................................................................... 53 
4.3. Дыхание........................................................................................ 72 

Глава 5. ВОДНЫЙ РЕЖИМ И ЕГО РОЛЬ   
В АДАПТАЦИИ РАСТЕНИЙ РОДА SALIX .......................................... 76 

5.1. Транспирация ............................................................................... 76 
5.2. Транспирационный коэффициент  

и продуктивность транспирации ................................................. 86 
5.3. Общее содержание воды .............................................................. 89 
5.4. Водоудерживающая и водопоглощающая способность .............. 98 
5.5. Свободная и связанная вода....................................................... 102 

Глава 6. КОРРЕЛЯЦИОННАЯ ЗАВИСИМОСТЬ  
МЕЖДУ ИЗУЧЕННЫМИ ФУНКЦИОНАЛЬНЫМИ   
И БИОХИМИЧЕСКИМИ ПАРАМЕТРАМИ ЛИСТЬЕВ....................... 109 
Заключение............................................................................................ 113 
Список литературы................................................................................ 116 
Приложения........................................................................................... 139 
Список сокращений............................................................................... 162 

 



Научное издание 
 
 
 

Иванова Нина Александровна 
Костюченко Роза Николаевна 

 
ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 

АДАПТАЦИИ НЕКОТОРЫХ ВИДОВ ИВ  
В РАЗЛИЧНЫХ УСЛОВИЯХ ОБИТАНИЯ  
НА ТЕРРИТОРИИ СРЕДНЕГО ПРИОБЬЯ 

 
Монография 

 
 
 
 
 

Редактор Н.В.Титова 
Художник обложки А.С.Филатова 
Компьютерная верстка Е.С.Борзова 

 
 
 

Изд. лиц. ЛР № 020742. Подписано в печать 25.07.2011 
Формат 60×84/16. Бумага для множительных аппаратов 

Гарнитура Times. Усл. печ. листов 10,25 
Тираж 500 экз. Заказ 1187 

 
Отпечатано в Издательстве 

Нижневартовского государственного гуманитарного университета  
628615, Тюменская область, г.Нижневартовск, ул.Дзержинского, 11 

Тел./факс: (3466) 43-75-73, Е-mail: izdatelstvo@nggu.ru 
 


