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Аннотация

Begonia grandis Dryander – уникальный представитель рода Begonia, обитающий в зоне умеренного кли-
мата. Механизмы адаптации этого растения к низким температурам, в том числе влияние на них физиологи-
чески активных веществ, представляют большой интерес. Изучено воздействие продукта переработки соломы 
(экотола) на динамику показателей физиологического состояния растений B. grandis, интродуцированных в 
Западной Сибири (Новосибирск) в условиях оранжереи и открытого грунта при понижении температуры воз-
духа в конце вегетационного периода. Определено содержание суммы хлорофиллов (a + b), каротиноидов, 
антоцианов, флавонов (лютеолина, ориентина) и флавонолов (в том числе кверцетина, кемпферола, гиперози-
да, изокверцитрина и астрагалина), а также рассчитаны соотношения концентраций хлорофиллов a/b, хлоро-
филлы (a + b)/каротиноиды, хлорофиллы (a + b)/антоцианы в листьях. При понижении среднесуточной 
температуры <10 °С и кратковременном воздействии отрицательных температур в открытом грунте обрабо-
танные экотолом растения сохраняли большую долю листьев (59.9 % от исходного числа) по сравнению с 
контрольными образцами (5.8 %), а содержание хлорофиллов и антиоксидантов (каротиноидов, антоцианов, 
изокверцитрина) в них было значительно выше (до 3.1, 1.2, 12.8 и 11.2 мг/г соответственно), чем в листьях 
контрольных растений (до 1.4, 0.5, 1.8 и 7.0 мг/г соответственно). Подтверждены свойства экотола как ком-
плексного стимулятора устойчивости растений. В условиях низкотемпературного стресса он обеспечивал бо-
лее высокий физиологический статус растений B. grandis при переходе к состоянию покоя. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Адаптация растений к холодовому стрессу 
играет важнейшую роль в условиях умеренного 
климата, характеризующегося значительными 
перепадами температуры воздуха в весенний и 
осенний периоды. В зоне умеренного климата 
встречается Begonia grandis Dryander – уни-
кальный представитель рода Begonia [1]. В ме-
стах естественного произрастания (юго-запад 
Китая) от гибели в условиях низких темпера-
тур растение предохраняет переход в состоя-

ние покоя, что сопровождается полной утратой 
(опадением) побегов. В осенне-зимний период 
при понижении температуры до 5 °С под зем-
лей на глубине 3–7 см растение формирует 
клубень, сохраняющий жизнеспособность при 
температуре до –20 °С [2]. Изучение динамики 
показателей физиологического состояния рас-
тений B. grandis при понижении температуры 
воздуха важно для понимания адаптации этого 
редкого таксона и повышения эффективности 
интродукции бегоний в закрытом и открытом 
грунте. Наиболее информативными показателя-
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ми физиологического состояния растений, ха-
рактеризующими устойчивость в стрессовых 
условиях, являются содержание хлорофиллов, 
антиоксидантов различной природы (каротино-
идов, антоцианов, флавонов и флавонолов) и 
некоторые соотношения концентраций пигмен-
тов [3–7].

Фотосинтезирующие пигменты (хлорофиллы 
и каротиноиды) являются частями системы, осу-
ществляющей процессы преобразования солнеч-
ной энергии в энергию роста и развития рас-
тения. Их содержание характеризует интен-
сивность процессов ассимиляции [8]. При этом 
каротиноиды, наряду с антоцианами, служат за-
щитными компонентами фотосинтетического ап-
парата [9]. Содержание таких соединений возрас-
тает при любых отклонениях от оптимальных 
условий, в том числе и при понижении темпера-
туры воздуха [10–13]. Выявлена также аналогич-
ная аккумуляция флавонов и флавонолов [4, 14]. 

В листьях теневыносливых растений, к кото-
рым относится и B. grandis, антоцианы обеспе-
чивают рассеивание излишней солнечной ра-
диации [4]. Хотя для некоторых растений уста-
новлено участие антоцианов и в адаптации к 
низкотемпературному стрессу, результаты 
большинства экспериментов не подтверждают 
их решающей роли в адаптивных реакциях [15].

Динамика фотосинтезирующих пигментов, 
антоцианов и других флавоноидов в листьях 
B. grandis при культивировании в открытом и за-
крытом грунте в Новосибирской области изучена 
нами ранее [16, 17]. Периоды адаптации к холо-
довому стрессу характеризовались более низким 
содержанием суммы хлорофиллов (a + b), соот-
ношением коцентраций хлорофиллы (a + b)/ка-
ротиноиды и хлорофиллы (a + b)/антоцианы по 
сравнению с благоприятными периодами, а так-
же более высоким содержанием флавонов и 
флавонолов, главными из которых являются 
С-гликозилфлавон (ориентин) и О-гликозиды 
кверцетина [16, 18–20]. При понижении темпе-
ратуры воздуха состав O-гли козидов и свобод-
ных агликонов изменяется. Четыре O-глико-
зида, включая изокверцитрин, выявлены толь-
ко в листьях растений открытого грунта [16]. 

На следующем этапе исследования пред-
ставляет интерес изучить изменения в адап-
тивном ответе фотосинтезирующих пигментов 
и флавоноидов на низкотемпературный стресс 
различной интенсивности в присутствии экото-
ла. Экотол (природный комплекс соединений) – 
продукт аэробной переработки растительного 
сырья (соломы, листьев) микроорганизмами и 

грибами, содержащий лигнины, бензолы, фура-
ны, хиноны, индолы, биогенные амины, мелани-
ны [21–23]. Показано положительное воздей-
ствие этого многокомпонентного препарата на 
рост древесных саженцев Acer platanoides L. 
при повышенных температурах, а также на 
показатели физиологического состояния (флу-
оресценцию хлорофилла в коре молодых по-
бегов, содержание белка в листьях) Fraxinus 
pennsylvanica и Sorbus aucuparia при избытке 
свинца в почве [22]. Помимо этого, отмечено по-
вышение устойчивости яровой пшеницы к за-
сухе, что выражалось в значительном увеличе-
нии урожая [23].

Цель исследования – изучение воздействия 
экотола на динамику содержания пигментов и 
фенольных соединений, а также величин соот-
ношений концентраций хлорофиллов a/b, хло-
рофиллы (a + b)/каротиноиды и хлорофиллы 
(a + b)/антоцианы в листьях растений B. grandis 
в условиях закрытого и открытого грунта при 
понижении температуры воздуха в конце веге-
тационного периода. 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ

Материалы и методы

В качестве образцов использованы листья 
растений B. grandis Dryander subsp. grandis (syn. 
Begonia discolor R. Brown, Begonia evansiana An-
drews, B. grandis subsp. evansiana (Andrews) 
Irmsch.), интродуцированных в условиях оран-
жереи и открытого грунта Центрального сибир-
ского ботанического сада СО РАН (ЦСБС СО 
РАН, Новосибирск), выращенных в вегетацион-
ный период 2018 г. Динамика температуры воз-
духа и визуальной оценки состояния растений 
приведена в табл. 1. Образцы для определения 
биохимических показателей представляли собой 
фрагменты центральной части (между крупны-
ми жилками) вызревших листьев среднего яру-
са, без повреждений. Для определения пигмен-
тов фрагменты листьев, собранных с каждых 
пяти из 25 растений, объединяли. Полученные 
5 средних проб гомогенизировали с помощью 
ступки и пестика и сразу же использовали для 
анализа. Для изучения фенольных соединений 
образцы готовили аналогично из листьев, вы-
сушенных на воздухе и гомогенизированных с 
помощью электрокофемолки Bosch MKM 6004 
(Robert Bosch GmbH, Словения).

Экотол произведен в лабораторных услови-
ях. Высушенную до воздушно-сухого состояния 
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солому пшеницы сорта Хакасская измельчали, 
помещали в биореактор емкостью 50 л, залива-
ли водой в соотношении 1 : 1 и подключали 
к аэратору с расходом воздуха 35 л/мин [23]. 
Процесс вели до полного окончания аэробного 
брожения. Содержание экстрактивных веществ 
в препарате при обработке составляло 0.5 мг/мл. 
Обработка растений экотолом осуществлялась с 
начала сентября в условиях ночных темпера-
тур, превышающих 7 °С (см. табл. 1). По 25 рас-
тений, находящихся в фазе активного роста, из 
оранжереи и открытого грунта были обрабо-
таны экотолом методом полива под корень по 
200 мл на растение. Полив производился трех-
кратно с интервалом в 5 сут. Контролем служи-
ли необработанные растения, культивируемые 
в соответственных условиях. 

Новосибирск расположен в лесостепной зоне 
с континентальным климатом. Безморозный пе-
риод средней продолжительностью 142 сут длит-
ся с мая по август [24]. Период вегетации B. gran-
dis начинается с момента прорастания клуб-
ней в оранжерее в первой декаде февраля, 
продолжается до цветения (август–сентябрь) 
и затем отмирания надземной части. В откры-

тый грунт кашпо с растениями выносят в тре-
тьей декаде мая, а переход к состоянию покоя 
происходит в третьей декаде сентября – октя-
бре. В оранжерее состояние покоя наступает в 
конце ноября. 

Для проведения эксперимента все растения 
были высажены в одинаковые кашпо объемом 
3 л. Почвосмесь состояла из листовой и садовой 
земли с добавлением торфа и песка. Одна груп-
па растений была размещена в оранжереях 
(двускатных железобетонных конструкциях, за-
крытых поликарбонатом) на стеллажах высотой 
1 м. Другая часть растений была вынесена на 
открытый воздух экспериментального участка 
и выставлена на такие же стеллажи. В природ-
ных условиях B. grandis растет под пологом 
леса, поэтому в обоих случаях над растениями 
были натянуты пологи из непромокаемой ткани 
для предохранения от ярких солнечных лучей 
и попадания дождевой воды. Освещенность под 
искусственным пологом в обоих вариантах экс-
перимента колебалась от 500 до 2000 лк. Таким 
образом, на протяжении эксперимента были ис-
ключены различия между оранжерейными и 
грунтовыми растениями по всем основным эко-

ТАБЛИЦА 1

Температура воздуха и визуальная оценка состояния растений Begonia grandis в период исследования (2018 г.)

Дата Оранжерея Открытый грунт

Температура, 
°С 

Признаки состояния растений; 
фаза развития (% листьев 
от их первоначального числа)

Температура, 
°С*

Признаки состояния растений; 
фаза развития (% листьев 
от их первоначального числа)

Э– (контроль) Э+ Э– (контроль) Э+

03.09 14 Здоровые растения 
без признаков 
некроза; вегетация 
(100.0±0.0)

Здоровые растения 
без признаков 
некроза; вегетация 
(100.0±0.0)

10 (7) Здоровые растения 
без признаков 
некроза; вегетация 
(100.0±0.0)

Здоровые растения 
без признаков 
некроза; вегетация 
(100.0±0.0)

13.09 13 То же; 
бутонизация 
(100.0±0.0)

30 % листьев 
приобрели желтый 
оттенок; цветение 
(95.2±4.0)

7 (1) 30 % листьев 
приобрели желтый 
оттенок; цветение 
(85.6±4.1)

Большинство 
листьев приобрели 
желтый оттенок, 
20 % листьев 
с некрозом по краю; 
цветение (89.4±7.6)

18.09 10 То же; цветение 
(96.2±3.8)

10 % листьев  
с желтым  
оттенком; цветение, 
плодоношение 
(93.6±5.8)

7 (–1) 30 % листьев 
с желтым 
оттенком; цветение, 
плодоношение 
(52.3±2.4)

Все листья 
приобрели бурый 
оттенок; цветение, 
плодоношение 
(77.1±4.5)

18.10 18 То же; 
плодоношение 
(90.0±4.3) 

20 % листьев 
с желтым оттенком; 
плодоношение 
(91.0±3.5)

2 (–3) Стебли 
с единичными 
листьями; 
отмирание 
надземной части 
(5.8±0.6)

Листья с бурым 
оттенком, около 5 % 
листьев с некрозом 
по краям; отмирание 
надземной части 
(59.9±5.8)

Примечание. Э–, Э+ – без обработки и с обработкой экотолом соответственно.
* Среднесуточная температура воздуха; в скобках приведена температура воздуха ночью, предшествующей наблюдению.
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логическим параметрам, кроме температурного 
режима. 

В открытом грунте наименьшая разность 
дневных и ночных температур наблюдается в 
июле (до 10 °С). С августа суточные перепады 
температур становятся более значительными, 
и в сентябре они могут достигать 20 °С. В оран-
жереях в период работы стационарной систе-
мы отопления (октябрь–апрель) температура 
воздуха составляет в среднем 20 °С. С мая по 
сентябрь температура воздуха во многом за-
висит от погодных условий. Колебания темпе-
ратуры в оранжерее составляют 5–10 °С [25].

В течение периода исследований среднесу-
точная температура воздуха в оранжерее по-
нижалась с 31.08 по 18.09, а затем к 18.10 воз-
растала (см. табл. 1). В открытом грунте в конце 
августа условия были аналогичные оранжерей-
ным, а в сентябре характеризовались постепен-
ным падением ночной и среднесуточной темпе-
ратур. Ночное понижение температуры воздуха 
до 1 °С наблюдалось 13.09, до –1 °С – 18.09, а до 
–3 °С – 18.10.

Оценка физиологического состояния расте-
ний проводилась по следующим критериям: ви-
зуальная оценка по количеству и состоянию лис-
тьев; прохождение растениями фаз развития 
(цветение, плодоношение, переход к состоянию 
покоя); содержание суммы хлорофиллов a и b 
(хлорофиллы (a + b)). В качестве критериев 
стресса и адаптации определяли: содержание ка-
ротиноидов и антоцианов; соотношения хлоро-
филлы (a + b)/каротиноиды и хлорофиллы 
(a + b)/антоцианы; содержание суммы феноль-
ных соединений и основного флавоноидного ком-
понента (ориентина), а также содержание суммы 
О-гликозидов флавонолов (гиперозида и изо-
кверцитрина). 

При определении содержания хлорофиллов 
и каротиноидов гомогенат свежих листьев взве-
шивали и экстрагировали 96 % этанолом. Опти-
ческую плотность полученного экстракта изме-
ряли при длинах волн 470, 649 и 664 нм с по-
мощью UV-Vis спектрофотометра Agilent 8453 
(Agilent Technologies, США). Расчет вели по 
формулам
Сa = (13.36А664 – 5.19А649)
Сb = (27.43А649 – 8.12А664)
Сс = (1000А470 – 2.13Сa – 97.64Сb)/209
где Сa, Сb и Сс – концентрации хлорофилла a, 
хлорофилла b и каротиноидов соответственно, 
мг/мл экстракта; А664, А649 и А470 – оптические 
плотности экстракта, измеренные при 664, 649 
и 470 нм соответственно [26].

Для количественной оценки антоцианов на-
веску гомогената свежих листьев экстрагирова-
ли 1 % водным раствором HCl до обесцвечива-
ния экстрагента. Оптическую плотность полу-
ченного экстракта измеряли при длинах волн 
529 и 650 нм. Содержание суммы антоцианов 
рассчитывали с применением молярного пока-
зателя поглощения цианидин-3-рутинозида в 
1 % водном растворе HCl, равного 28  840 [27]. 
Поправку на содержание хлорофиллов и про-
дуктов их деградации учитывали по следующей 
формуле
A = A529 – 0.288A650

где A529 и A650 – оптические плотности экстракта, 
измеренные при 529 и 650 нм соответственно [28].

Состав и содержание фенольных соединений 
листьев изучали методом высокоэффективной 
жидкостной хроматографии (ВЭЖХ). Точную 
навеску растительного материала (0.1 г) исчер-
пывающе экстрагировали 70 % этанолом на во-
дяной бане при температуре 60–70 °С. Анализ 
проводили с помощью жидкостного хроматогра-
фа Agilent 1200 (Agilent Technologies, США), 
снабженного колонкой Zorbax SB-C18 (4.6 мм × 
150 мм × 5 мкм; Agilent Technologies), детекто-
ром с диодной матрицей и системой для сбора и 
обработки хроматографических данных Chem-
Station. В качестве элюентов применяли 0.1 % 
водный раствор H3PO4 (элюент А) и метанол 
(элюент В). Хроматографическое разделение 
проводили в градиентном режиме в следующих 
условиях: 0–27 мин 32–33 % В, 28–38 мин 33–
46 % В, 39–50 мин 46–56 % В, 51–54 мин 56–
100 % В, 55–56 мин 100–32 % В. Объем вводи-
мой пробы 10 мкл; температура колонки 25 °С; 
скорость потока растворителя 1 мл/мин. Детек-
тирование проводили при 255, 270, 290, 325, 340, 
350, 360 и 370 нм. Идентификацию известных 
соединений осуществляли при сопоставлении 
времен удерживания и сравнении УФ-спектров 
анализируемых пиков и пиков стандартных об-
разцов кверцетина, кемпферола, ориентина, лю-
теолина (Sigma-Aldrich, США), гиперозида, изо-
кверцитрина, астрагалина (Fluka, Sigma-Aldrich 
Chemie GmbH, Германия). 

Расчет содержания неидентифицированных 
компонентов производили по стандартным пло-
щадям пиков галловой кислоты (для фенолкар-
боновых кислот) и гиперозида (для флавоноидов). 
Класс соединений определяли в соответствии со 
спектральными характеристиками пиков (коли-
чество максимумов поглощения, длины волн мак-
симумов, соотношения их интенсивностей).
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Содержание пигментов и фенольных соеди-
нений измеряли трехкратно в каждом из 5 экс-
трактов, вычисляли среднее арифметическое и 
стандартную ошибку среднего арифметическо-
го из 15 показателей биологических и аналити-
ческих повторностей [29]. Содержание компо-
нентов рассчитывали в 1 г абсолютно сухой 
массы. Для статистической обработки данных 
применяли программу Statistica 7.0 (Statsoft 
Inc., США).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В течение 10 сут после обработки экотолом 
от 10 до 30 % листьев на растениях приобрели 
желтый оттенок. У обработанных оранжерей-
ных растений (Э+) пожелтение определенной 
части листьев наблюдалось до конца экспери-
мента. Необработанные растения (Э–) выгляде-
ли здоровыми в течение всего периода. Доли 
опавших листьев от их первоначального коли-
чества на обработанных и контрольных расте-
ниях в оранжерее существенно не различались 
и значимо не изменялись в течение периода ис-
следования. Содержание хлорофиллов (a + b) в 
листьях оранжерейных растений от начала к 
концу эксперимента понизилось, при этом в 
листьях обработанных экотолом растений оно 
было достоверно выше (3.9 мг/г), чем в листьях 
контрольных образцов (2.8 мг/г) (рис. 1, а).

На листьях растений открытого грунта при 
понижении температуры до положительных зна-
чений (от 10 до 0 °С) после 13.09 также наблю-
далось пожелтение, и появились участки нек-
роза. При воздействии отрицательных темпе-
ратур большинство листьев приобрели бурый 
оттенок. Однако обработанные экотолом расте-
ния в течение всего периода исследования со-
храняли значительно бóльшую часть листьев 
по сравнению с контрольными. К концу наблюде-
ний доля листьев от их первоначального числа у 
обработанных растений была во много раз выше 
(59.9 %), чем у контрольных образцов (5.8 %) (см. 
табл. 1). На рис. 2 показан общий вид обработан-
ных экотолом и контрольных растений открыто-
го грунта в начале (а и б соответственно) и в 
конце исследования (в и г соответственно). С по-
нижением температуры содержание хлорофил-
лов в листьях грунтовых растений уменьшалось 
в обоих вариантах эксперимента (см. рис. 1, б). 
Практически весь период исследования (за исклю-
чением последнего заморозка 18.10) содержа-
ние хлорофиллов в листьях необработанных 

растений было выше по сравнению с обрабо-
танными экотолом. Однако последний заморо-
зок, критический для жизнедеятельности в от-
крытом грунте, обработанные экотолом расте-
ния перенесли лучше контрольных: содержание 
хлорофиллов в их листьях (3.1 мг/г), как и в 
условиях оранжереи, было выше, чем в листьях 
необработанных образцов (1.4 мг/г).

Соотношение хлорофиллов а/b в листьях 
оранжерейных и грунтовых растений варьиро-
вало незначительно (рис. 3, a, б), за исключением 
точки наблюдения 13.09 у листьев необработан-
ных растений в оранжерее. Содержание суммы 
хлорофиллов в этой точке наблюдения в листьях 
контрольных растений значительно возросло, в 
основном за счет хлорофилла b.

Содержание каротиноидов в листьях оран-
жерейных растений увеличивалось при пони-
жении температуры, а при достижении опти-
мальных условий в конце сентября – октябре 
снова уменьшалось до величин начала сентя-
бря. Во всех точках наблюдения, кроме 18.09, в 
листьях необработанных растений содержание 
каротиноидов было значительно ниже, а в этот 
день исследуемые величины в двух вариантах 
эксперимента различались незначительно (см. 
рис. 1, в). В растениях открытого грунта дина-
мика содержания каротиноидов была анало-
гичной: к концу исследования их количество 
также понижалось, особенно значительно – в 
листьях контрольных образцов. Листья обрабо-
танных экотолом растений характеризовались 
более выравненной динамикой содержания ка-
ротиноидов (см. рис. 1, г).

Содержание антоцианов в листьях обрабо-
танных экотолом оранжерейных растений на 
протяжении всего периода исследования пре-
вышало их содержание в листьях контрольных 
образцов (см. рис. 1, д). В открытом грунте до 
понижения температуры 18.09 содержание анто-
цианов в листьях обработанных экотолом рас-
тений было ниже, чем в листьях контрольных 
образцов. Однако в период заморозков в листьях 
контрольных растений содержание антоцианов 
понизилось критически (до 1.8 мг/г), а в листьях 
обработанных растений – существенно повыси-
лось (до 12.8 мг/г) (см. рис. 1, е).

Величины соотношений хлорофиллы (a + b)/
каротиноиды (см. рис. 3, в, г) и хлорофиллы 
(a + b)/антоцианы (см. рис. 3, д, е) понижались 
от начала к концу периода исследований, за ис-
ключением точки наблюдения 13.09 в листьях 
необработанных оранжерейных растений. Дина-
мики обоих соотношений были аналогичными. 
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Рис. 1. Содержание суммы хлорофиллов (a + b) (а, б), каротиноидов (в, г), антоцианов (д, е), суммы фенольных 
соединений (ж, з) и изокверцитрина (и, к) в листьях растений Begonia grandis, выращиваемых в оранжерее 
(а, в, д, ж, и) и в открытом грунте (б, г, е, з, к), обработанных (Э+) и не обработанных экотолом (Э–), в период 
понижения температуры воздуха и заморозков (2018 г.).
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Однако к концу периода наблюдений различия 
между обработанными экотолом и контрольны-
ми растениями в открытом грунте по соотноше-
нию хлорофиллы/антоцианы была выше, чем 
по соотношению хлорофиллы/каротиноиды.

Содержание суммы фенольных соединений 
(фенолкарбоновых кислот, О-гликозидов флаво-
нолов и С-гликозилфлавонов) при понижении 
температуры воздуха возрастало в листьях грун-
товых растений как обработанных экотолом, так 
и контрольных (см. рис. 1, з). В листьях необрабо-
танных растений повышение содержания фе-
нольных соединений происходило в большей сте-

пени за счет ориентина (рис. 4, а), а при обработ-
ке экотолом – за счет О-гликозидов (см. рис. 4, б). 
При этом в листьях оранжерейных растений оно 
существенно не изменялось (см. рис. 1, ж).

Содержание изокверцитрина в листьях оран-
жерейных растений было незначительным во 
всех точках наблюдения (в листьях грунтовых 
растений – существенно выше) и при пониже-
нии температуры многократно возрастало, наи-
более значимо – в листьях обработанных экото-
лом растений (см. рис. 1, и, к). 

Понижение температуры в естественных ус-
ловиях произрастания служит фактором, регу-

Рис. 2. Общий вид обработанных экотолом и контрольных растений Begonia grandis открытого грунта сразу после обработки 
экотолом 03.09 (а и б соответственно) и в конце эксперимента после ночного заморозка 18.10 (в и г соответственно) (2018 г.).
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лирующим перекрестную адаптацию и жизнеде-
ятельность самого растения и его потомства [30]. 
Варианты проведенного эксперимента демон-
стрируют воздействие экотола на растения 
B. grandis в течение двух этапов закаливания, в 
естественных условиях предшествующих пери-
оду покоя, когда после низких положительных 
температур следуют отрицательные. Предвари-
тельное изучение динамики показателей физи-
ологического состояния B. grandis в течение не-
скольких лет позволило нам оценить состояние 
обработанных экотолом растений и выявить у 
них признаки стресса и адаптации. Состояние 
растений B. grandis в оптимальных условиях ха-
рактеризуется следующими диапазонами кон-
центраций пигментов: 4–8 мг/г хлорофиллов, 
1–1.5 мг/г каротиноидов и 2–4 мг/г антоцианов. 

Значения соотношений хлорофиллы (a + b)/ка-
ротиноиды и хлорофиллы (a + b)/антоцианы со-
ставляют 4–6 и 2.5–4 соответственно. В состоя-
нии стресса и адаптации в листьях повышается 
содержание каротиноидов и антоцианов, а вели-
чины указанных соотношений становятся ниже 
4 и 2.5 соответственно [17]. 

Увеличение содержания каротиноидов и ан-
тоцианов относят к основным признакам состоя-
ний стресса и адаптации [3, 31, 32]. Повышение 
содержания каротиноидов и антоцианов при по-
нижении содержания суммы хлорофиллов отно-
сительно величин контрольных образцов было 
выявлено в листьях оранжерейных растений 
после обработки экотолом уже к 13.09. Это сви-
детельствует о формировании у обработанных 
оранжерейных растений состояния адаптации. 

Рис. 3. Величины соотношений хлорофиллов a/b (а, б), хлорофиллы (a + b)/каротиноиды (в, г) и хлорофиллы (a + b)/
антоцианы (д, е) в листьях растений Begonia grandis, выращиваемых в оранжерее (а, в, д) и в открытом грунте 
(б, г, е), обработанных (Э+) и не обработанных экотолом (Э–), в период понижения температуры воздуха и замороз-
ков (2018 г.).
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Аналогичное состояние у контрольных образцов 
было отмечено только 18.09 (см. рис. 1, а, в, д). 
При этом в условиях постоянно понижающейся 
температуры воздуха в открытом грунте сниже-
ние содержания суммы хлорофиллов и повыше-
ние содержания каротиноидов и антоцианов в 
листьях обработанных экотолом и контрольных 
растений было практически синхронным. Это го-
ворит об отсутствии признаков стресса, вызван-
ного обработкой экотолом, у растений открытого 
грунта.

Заслуживает внимания и факт понижения 
содержания каротиноидов и антоцианов в по-
врежденных листьях контрольных растений (до 
0.5 и 1.8 мг/г соответственно) в результате их 
разрушения под действием заморозка 18.10. 
При этом в начале наблюдения в листьях об-
работанных растений их концентрация была 
существенной – 1.2 и 12.8 мг/г соответственно 
(см. рис. 1, г, е). Ранее показано, что состояние 
адаптации в растениях B. grandis обеспечивает-
ся повышением содержания антоцианов только 
в пределах незначительных перепадов темпе-
ратур, а более существенное понижение темпе-
ратуры вызывает уменьшение их концентрации 
при возрастании концентрации флавонолов [12]. 

Уменьшение содержания антоцианов после за-
морозка 18.10 в листьях контрольных растений 
подтверждает эти результаты. Отмечено, что в 
листьях обработанных экотолом образцов со-
держание антоцианов существенно повысилось 
(см. рис. 1, е). Следовательно, экотол модифици-
ровал адаптивный ответ растений путем акку-
муляции антоцианов в листьях в условиях су-
щественного понижения температуры воздуха. 
Аналогичные различия были выявлены в дина-
мике содержания каротиноидов в листьях рас-
тений открытого грунта (см. рис. 1, г). При этом, 
в отличие от антоцианов, содержание кароти-
ноидов в листьях обработанных экотолом рас-
тений после 18.09 понизилось, однако не столь 
значительно, как в листьях контрольных образ-
цов. Таким образом, действие экотола по отно-
шению к каротиноидам можно назвать протек-
тивным.

Известно, что холодовые воздействия изме-
няют и величины соотношений хлорофиллов a/b. 
Однако роль различных групп хлорофиллов в 
устойчивости к холоду до сих пор не до конца 
выяснена. Существует точка зрения об участии 
хлорофилла a в адаптации к низкой темпера-
туре. Однако ответ растений на охлаждение не 
всегда состоит в более интенсивном уменьшении 
содержания хлорофилла a по сравнению с хлоро-
филлом b и уменьшении величины соотношения 
хлорофиллов a/b. В некоторых случаях при 
охлаждении увеличиваются содержание хлоро-
филла a и соотношение хлорофиллов a/b [33]. 
Понижение температуры в обоих вариантах 
проведенного эксперимента способствовало бо-
лее существенному уменьшению содержания 
хлорофилла a по сравнению с хлорофиллом b и 
понижению величины их соотношения (см. рис. 3, 
а, б). Это соответствует данным [34] о более зна-
чительном вкладе хлорофилла a в снижение 
концентрации суммы хлорофиллов при низкой 
температуре, которое обычно касается обеих его 
форм [35]. Величины этого соотношения в тече-
ние всего периода исследования во всех вари-
антах эксперимента находились на границе 
или выше уровня оптимальных значений для 
теневыносливого растения (2.1–2.6) [17]. Однако 
уменьшение величин соотношения хлорофиллов 
а/b даже у растений открытого грунта не было 
значительным, и обработка экотолом не оказы-
вала на изменение его значений существенного 
влияния. 

Невысокие величины соотношения хлоро-
филлы (a + b)/каротиноиды (<4) свидетель-
ствуют о формировании состояния стресса и 

Рис. 4. Содержание ориентина (а) и суммы гиперозида и 
изокверцитрина (б) в листьях растений Begonia grandis, вы-
ращиваемых в открытом грунте, обработанных (Э+) и не 
обработанных экотолом (Э–), в период понижения темпера-
туры воздуха и заморозков (2018 г.).
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адаптации у всех растений после 13.09 или 
18.09, а величины соотношения хлорофиллы 
(a + b)/антоцианы (<2.5) – о наличии стресса 
у растений с самого начала наблюдений 03.09 
(за исключением контрольных растений в оран-
жерее 13.09). Возрастание величины соотноше-
ний хлорофиллы (a + b)/каротиноиды и хлоро-
филлы (a + b)/антоцианы в листьях контроль-
ных растений в оранжерее к 13.09, вероятно, 
вызвано подготовкой к цветению (все остальные 
растения к этому моменту уже цвели). Пониже-
ние температуры воздуха могло послужить од-
ним из стимулов для цветения растений в от-
крытом грунте. А экотол мог проявить аналогич-
ное действие на растения в оранжерее [36]. 

Содержание суммы фенольных соединений 
(фенолкарбоновых кислот, О-гликозидов фла-
вонолов и С-гликозилфлавонов), как и в нашем 
предыдущем исследовании [16], при понижении 
температуры воздуха существенно возрастало. 
Наиболее значительное увеличение их суммы 
наблюдалось у грунтовых растений как обрабо-
танных экотолом, так и контрольных (см. рис. 1, з). 
Это указывает на серьезную роль фенольных со-
единений в формировании состояния адаптации 
растений к пониженной температуре. Экотол мо-
дифицировал реакцию растения путем дополни-
тельного повышения содержания О-гликозидов 
флавонолов, в том числе изокверцитрина (см. 
рис. 1, к).

При исследовании динамики химического со-
става листьев в 2013–2015 гг. изокверцитрин не 
был обнаружен в листьях оранжерейных рас-
тений [16]. Однако в настоящем эксперименте он 
определялся в низкой концентрации в листьях 
оранжерейных растений в течение всего перио-
да наблюдений (0.6–1.3 мг/г) (см. рис. 1, и).

Таким образом, результаты исследования 
свидетельствуют о том, что определенное стрес-
совое воздействие экотола на растения прояв-
ляется только в оптимальных для вегетации 
температурных условиях. По последствиям оно 
аналогично понижению температуры воздуха и, 
вероятнее всего, необходимо для перехода к 
цветению. Это показывает возможности регули-
рования цветения как путем понижения темпе-
ратуры воздуха, так и обработкой экотолом. Об-
работка экотолом особенно важна в оранжереях, 
где одновременно выращиваются растения из 
различных экологических групп, и понижение 
температуры воздуха для толерантных к ох-
лаждению растений может привести к гибели 
более теплолюбивых видов.

В условиях низкотемпературного стресса об-
работка экотолом не приводит к дополнитель-

ной стрессовой реакции, однако реакция адап-
тации модифицируется, обеспечивая лучшее 
физиологическое состояние растений при пере-
ходе к состоянию покоя, а именно сохранение 
большей доли листьев, предотвращение разру-
шения в них каротиноидов, а также аккумуля-
цию антоцианов, флавонов и флавонолов.

Такое воздействие, скорее всего, стало при-
чиной повышения жизнеспособности клубней 
обработанных растений и способствовало их 
прорастанию, которое началось в следующий 
вегетационный период 2019 г. на 2 недели рань-
ше, чем у необработанных растений. Растения 
из этих клубней перешли к цветению во второй 
декаде июля, что намного раньше среднемного-
летних сроков (август). Исследование влияния 
экотола на генеративные органы B. grandis – 
перспективная задача.

Положительное воздействие экотола на фи-
зиологическое состояние B. grandis в условиях 
низкотемпературного стресса согласуется с ана-
логичным его действием на древесные растения 
при повышенных температурах и избытке свин-
ца в почве [22], а также на растения яровой пше-
ницы в условиях засухи [23]. Это свидетельству-
ет о перспективности производства экотола как 
комплекса физиологически активных компонен-
тов, активирующего адаптационные возможно-
сти растений, с помощью экологически безопас-
ной технологии переработки отходов сельского и 
городского хозяйства (соломы и листьев).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучено воздействие продукта переработки 
соломы (экотола) на динамику показателей фи-
зиологического состояния растений B. grandis: 
содержание суммы хлорофиллов (a + b), каро-
тиноидов, антоцианов, флавонов и флавонолов, 
а также соотношений хлорофиллов a/b, хло-
рофиллы (a + b)/каротиноиды и хлорофиллы 
(a + b)/антоцианы в листьях растений B. gran-
dis subsp. grandis, интродуцированных в Запад-
ной Сибири (Новосибирск) при понижении тем-
пературы воздуха в конце вегетационного пери-
ода в условиях оранжереи и открытого грунта. 

При обработке экотолом адаптивный ответ 
растений на низкотемпературное воздействие 
модифицировался, что обеспечивало более высо-
кий физиологический статус растений при пере-
ходе к состоянию покоя по сравнению с необра-
ботанными растениями. При этом обработанные 
растения сохраняли большее число листьев с 
более высоким содержанием в них суммы хло-
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рофиллов (a + b), каротиноидов, антоцианов и 
О-гликозидов флавонолов, в том числе изоквер-
цитрина. Эти свойства, наряду с описанными ра-
нее положительными воздействиями на физио-
логическое состояние растений при адаптации к 
высокотемпературному стрессу и техногенному 
загрязнению, характеризуют экотол как ком-
плексный препарат, повышающий потенциал 
адаптивности растений.

Работа выполнена в рамках государственных за-
даний ЦСБС СО РАН ¹ АААА-А17-117012610051-5 
“Оценка морфогенетического потенциала популяций 
растений Северной Азии экспериментальными метода-
ми” и ¹ АААА-А17-117012610053-9 “Выявление пу-
тей адаптации растений к контрастным условиям оби-
тания на популяционном и организменном уровнях”. 

При подготовке публикации использовались ма-
териалы биоресурсной научной коллекции ЦСБС СО 
РАН “Коллекции живых растений в открытом и за-
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