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Изучено влияние геоэкологических факторов, сформировавшихся в Вельско-Устьнском тектоническом узле 

Архангельской области, на состояние лихенобиоты. В качестве тест-систем выбраны два наиболее распространенных 
на изучаемой территории вида кустистых лишайников: эпигейный лишайник Cladonia stellaris и эпифитный – Usnea 
subfloridana. Отбор растительного материала производился в течение вегетационного периода (весна-осень) на шести 
пробных площадках (в центре, на периферии и за пределами тектонического узла – фоновая точка) в сосняках-
брусничниках с одинаковым составом древостоя. Установлено, что зольность образцов лишайников Cladonia stellaris 
и Usnea subfloridana увеличивается в направлении от фоновой точки и далее от переферии к центру узла: для образцов, 
произрастающих в центре тектонического узла, зольность в 2–7 раз выше, чем в фоновой точке, и достигает 7%, а на 
периферии узла – в 1.5–2 раза выше, чем в фоновой точке, что свидетельствует о значительном накоплении металлов 
в талломах лишайников в зоне тектонических разломов. Аналогичная зависимость для обоих лишайников наблюдается 
по содержанию аскорбиновой кислоты, активности каталазы и антиоксидантной активности: в центре узла в лишайни-
ках содержится до 190 мкг/г аскорбиновой кислоты, активность каталазы составляет до 17 е.о.п./г·с, а антиоксидантная 
активность – до 53%, в то время как в фоновой точке эти показатели не превышают 130 мкг/г, 7 е.о.п./г·с и 35% соот-
ветственно, что свидетельствует об активации свободно-радикального окисления при стрессе, и можно рассматривать 
как маркер развития неспецифической устойчивости лишайников при воздействии различных стрессоров.  

Ключевые слова: лишайники, Cladonia, Usnea, тектонический узел, тяжелые металлы, каталазная активность, 
аскорбиновая кислота, фенольные соединения. 

Исследования проведены в ходе выполнения государственного задания ФГБУН ФИЦКИА РАН «Изу-
чение межгеосферных процессов в районах тектонических структур и узлов их пересечений в геоло-
гических условиях древних платформ на примере Архангельской области» (№ АААА-А18-
118012390305-7) и «Физико-химические, генетические и морфологические основы адаптации рас-
тительных объектов в условиях изменяющегося климата высоких широт» (№ АААА-А18-
118012390231-9) с использованием оборудования ЦКП НО «Арктика» САФУ и ЦКП КТ РФ-Арктика 
(ФИЦКИА РАН). 

Введение 

Исследование процессов межгеосферного 
взаимодействия является одним из актуальных 
направлений комплексного изучения окружающей 
среды. К настоящему времени накоплены значи-
тельные данные, указывающие на наличие суще-
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ственной зависимости между процессами в биосфере Земли, гелиогеофизическими, метеорологическими 
и литосферными факторами, в первую очередь, тектоническими нарушениями и узлами их пересечений 
и конвективным тепловым потоком. Элементы блоковой структуры и литологические особенности пород 
играют определенную роль в дифференциации природных ландшафтов, контролируя их границы. Согласо-
ванность положения элементов современной блоковой структуры земной коры и поверхностных природ-
ных явлений подтверждает наличие системной связи между глубинными и поверхностными компонентами 
географической оболочки [1]. Переходные границы и маргинальные зоны в силу контрастности физико-
географических характеристик природной среды являются участками, на которых формируются азональ-
ные природно-территориальные комплексы. Наиболее активным структурообразующим элементом геоло-
гической среды являются тектонические разломы. С увеличением числа пересекающихся разломов степень 
раздробленности, проницаемости и глубинности тектонического узла (ТУ) возрастает [2], что вызывает 
приток глубинных минерализованных вод, литосферных газов и способствует концентрации ряда элемен-
тов с приближением к разлому. В ТУ формируются комплексные аномалии, выраженные в геофизических, 
метеорологических, геохимических, геологических и иных параметрах. С учетом их интенсивности многие 
из этих аномалий могут оказывать значимое воздействие на биологические системы различного иерархи-
ческого уровня, и, вероятно, для таких территорий характерны особые закономерности накопления, мигра-
ции и физико-химической трансформации загрязняющих веществ, специфика пространственного распре-
деления и динамики биоценозов, а также видового состава биоты. Однако механизм воздействия тектони-
ческих нарушений на экологическое состояние окружающей среды пока не изучен [3, 4]. 

Удобной моделью для изучения механизма воздействия тектонической структуры на биоту являют-
ся лишайники, вследствие их сильной реакции на изменение параметров окружающей среды при незначи-
тельной собственной изменчивости, а также способности быстрого поглощения и накопления различных 
элементов всей поверхностью таллома. Лишайники являются важнейшим компонентом лесных биогеоце-
нозов. Несмотря на медленный рост, лишайники могут образовывать сплошной напочвенный покров, в 
особенности кустистые и листоватые виды. Из-за отсутствия у них истинных корней воду и сопутствую-
щие поллютанты лишайники впитывают всей поверхностью слоевища из воздуха и дождевых вод, не об-
ладая механизмами освобождения от них. Поэтому лишайники являются прекрасными индикаторами со-
стояния окружающей среды как естественных биоценозов, так и территорий антропогенного загрязнения.  

 В основе первичных реакций растительной клетки на негативное воздействие лежит возникновение 
окислительного стресса [5–10]. К важнейшим ответным реакциям растений на стрессовое воздействие сре-
ды относится физиолого-биохимическая перестройка метаболических процессов в тканях растений. Из-
вестно, что изменение содержания (активности) компонентов антиоксидантной системы (АОС) наблюда-
ется в ответ на действие неблагоприятных факторов среды, таких как засуха [11], засоление [12], действие 
низкой температуры [13], повышение концентрации поллютантов в окружающей среде [14–18] и т.д. Од-

нако работ, рассматривающих изменения АОС в 
онтогенетическом развитии лишайников в условиях 
дизъюнктивных нарушений геологических струк-
тур, практически нет.  

Целью данных исследований являлось изуче-
ние влияния узлов пересечения тектонических дис-
локаций на физиолого-биохимические показатели 
лишайников Cladonia stellaris и Usnea subfloridana. 

Экспериментальная часть 

Исследования проводились на шести  пробных 
площадях (ПП), заложенных в 2014–2016 гг. в сосня-
ках брусничных на территории Вельско-Устьянского 
ТУ в Архангельской области. ПП размером 30×30 м 
были заложены по две в каждой зоне ТУ (центр, пе-
риферия)  на расстоянии до 200  м друг от друга:  
в центре узла (ПП 1  и ПП 2),  на периферии (15  км 
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от центра – ПП 3 и ПП 4), а также за пределами ТУ (50 км от центра, фоновая точка – ПП 5 и ПП 6) (рис. 1). 
ПП подбирались максимально схожие по лесорастительным и таксационным характеристикам. Высота над 
уровнем моря различается незначительно: ПП 1 и ПП 2 ≈ 70 м, ПП 3 и ПП 4 ≈ 80 м, ПП 5 и ПП 6  ≈ 90 м. 

В качестве биоиндикаторов (тест-систем) при изучении механизма влияния ТУ на биоту выбраны два 
вида лишайников, доминирующих в районе исследования. Из почвенных (эпигейных) лишайников изучали 
вид Cladonia stellaris, из эпифитных – Usnea subfloridana. Отбор образцов лишайников производили в тече-
ние вегетационного периода (весна, лето, осень) 2017 г. на указанных выше ПП. С каждой ПП отбирали по 3–
5 проб обоих видов лишайников. Всего проанализировано 160 образцов лишайников. Определение видов 
лишайников проводилось по стандартным методикам с использованием определителя [19, 20].  

Содержание влаги в талломах лишайников определяли гравиметрическим методом, содержание ми-
неральных веществ – гравиметрически после сухого озоления (500 °С) согласно [21]. Элементный анализ 
лишайников проводили на элементном анализаторе EvroEA 3000, конфигурация [CNHS] (EuroVector, Ита-
лия). Содержание ряда тяжелых металлов и биогенных элементов выполняли на последовательном волно-
дисперсионном рентгенофлуоресцентном спектрометре XRF-1800 (Shimadzu, Япония).  

Фенольные соединения (ФС) извлекали из целых талломов лишайников, используя дистиллирован-
ную воду и 96% этиловый спирт в качестве экстрагентов. Экстракцию водорастворимой фракции ФС про-
водили при 30 °С в течение часа при постоянном перемешивании на шейкере (LOIP LS – 110). Экстракцию 
общих низкомолекулярных ФС спиртом проводили на аппарате Сокслета. Количественное содержание ФС 
в экстрактах определяли спектральным методом Свейна – Хиллиса с реактивом Фолина – Чокальтеу [22] 
на спектрофотометре UV-1800 (Shimadzu, Япония). 

Содержание аскорбиновой кислоты (АК) определяли спектральным методом на спектрофотометре UV-
1800 (Shimadzu, Япония) с использованием 2,6-дихлорфенолиндофенола (краска Тильманса) согласно [23].  

Активность каталазы в водных вытяжках лишайников оценивали кинетическим методом на спектро-
фотометре UV-1800 (Shimadzu, Япония) при длине волны 240 нм по начальной скорости реакции фермента-
тивного окисления пероксида водорода в течение 30 сек в расчете на 1 г сухой массы лишайника [24].  

Для оценки антиоксидантной активности (АОА) водных экстрактов целых талломов лишайников 
использовали фотометрический экспресс-метод, основанный на ингибировании реакции аутоокисления 
адреналина в щелочной среде [25]. Измерения проводили на спектрофотометре UV-1800 (Shimadzu, Япо-
ния) в течение 3 мин при длине волны 347 нм.  

Все аналитические измерения были выполнены в трех повторностях. Результаты экспериментов 
представлены в виде средней арифметической величины и ее стандартной ошибки. Для установления ста-
тистической взаимосвязи между параметрами использовали t – критерий  Стьюдента при доверительном 
уровне Pi = 95%. Средние значения с одинаковыми буквенными обозначениями, представленные в таблице 
и на рисунках 2, 4 и 5, статистически неразличимы при p<0.05 c учетом сезонных изменений и родовой 
принадлежности лишаников. 

Рис. 1. Места проведения 
исследований (ПП) 
в Вельском 
и Устьянском районах 
Архангельской области 
(Вельско-Устьянский 
ТУ): ---- изолинии 
плотности ТУ  
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Обсуждение результатов 

Проведенные исследования показали, что определяемые показатели для лишайников, произрастаю-
щих в пределах одной зоны ТУ, статистически не различаютя и могут быть усреднены, однако при перехо-
де от одной зоны к другой наблюдаются существенные отличия. Так зольность образцов лишайников 
Cladonia stellaris,  произрастающих в центре ТУ (ПП 1, 2), в 2 раза выше, чем в фоновой точке (ПП 5, 6), 
а на периферии узла (ПП 3, 4) – в 1.5  раза выше. Для лишайников Usnea subfloridana, произрастающих 
в центре ТУ, зольность в 7 раза выше, чем в фоновой точке, а на периферии узла – в 2 раза выше, что сви-
детельствует о значительном накоплении металлов в талломах лишайников в зоне тектонических разломов 
(табл.). Уменьшение зольности лишайников от центра к периферии узла, вероятно, обусловлено литохими-
ческими особенностями осадочных пород, слагающих верхнюю часть разреза ТУ, и аэрогенным переносом 
веществ с них в составе пылевых частиц на поверхность талломов. 

В подтверждении данного предположения проанализирован элементный состав лишайников Usnea 
subfloridana и Cladonia stellaris. В локальных точках ТУ (периферия – центр) в талломах лишайников 
в наибольшем количестве представлены типичные литогенные макроэлементы (%): K (0.8–1.1), Ca (1.4–
4.5), Mg (0.4–0.8), Na (0.1–0.2), S (0.6), P (0.3–0.4), Fe (0.1–0.3), Al (0.3–1.0) и Si (1.0–4.5) соответственно. 
Такие микроэлементы, как Сu (0.5) и Mn (0.1) могут выполнять каталитические функции и участвуют в фер-
ментативных реакциях [26]. В фоновой точке количественное содержание литогенных макроэлементов (%) 
значительно снижено: K (0.4), Ca (0.8), Mg (0.2), Na (0.05), S (0.3), P (0.2), Fe (0.05), Al (0.1) и Si (0.6). 

Лишайники отличаются незначительным накоплением минеральных веществ. Согласно литератур-
ным данным [26], средняя зольность лишайников колеблется в пределах от 0.7 до 2–4% и различается в 
зависимости от их видовой принадлежности, возраста, субстрата произрастания и условий обитания. Сле-
дует отметить, что зольность эпифитного лишайника Usnea subfloridana значительно выше, чем эпигейно-
го Cladonia stellaris, что связано не только с видовым различием лишайников, но и их приуроченностью к 
субстрату. Субстратом для лишайников Usnea subfloridana служит кора дерева – форофита (Ель обыкно-
венная – Picea abies). Вода, стекающая по стволам деревьев во время дождя, может содержать больше хи-
мических элементов, чем дождевая вода непосредственно из атмосферы. Она включает минеральные рас-
творенные и органические вещества с поверхности листьев или хвои (их выделения) и коры дерева – фо-
рофита [22]. Аномально высокая зольность (4.7–7.0%) для образцов лишайников Usnea subfloridana, про-
израстающих в центре тектонического узла (ПП 1, 2), свидетельствует об особых стрессовых условиях, 
сформировавшихся в центре узла.  

Для установления влияния на метаболизм лишайников узлов пересечения тектонических дислока-
ций проведен сравнительный анализ ферментативной (каталазной) активности и содержания нефермента-
тивных водорастворимых низкомолекулярных антиоксидантов (АК и водорастворимой фракции ФС) 
для лишайников, произрастающих в разных точках разлома. Поскольку содержание тяжелых металлов 
в талломах лишайников в направлении от фоновой точки к центру ТУ увеличивается, происходит увели-
чекние генерации активных форм кислорода в клетках,  в том числе в результате окислительно-
восстановительных реакций, в ответ на эти процессы происходит активизация фермента каталазы и увели-
чение содержания АК и ФС.  

Содержание минеральных веществ (зольность) и ФС в лишайниках Cladonia stellaris и Usnea subfloridana 

Пробные 
площади 

Вегетационный 
период 

Зольность, % Содержание общих ФС, мг/г 
Cladonia stellaris Usnea subfloridana Cladonia stellaris Usnea subfloridana 

ПП 1, 2 
весна 1.22±0.03 4.74±0.27 1.03±0.08 1.30±0.09d 
лето 1.31±0.01 6.99±0.45 0.81±0.06 1.94±0.14 
осень 1.12±0.01 6.82±0.22 0.67±0.05c 1.15±0.08 

ПП 3, 4 
весна 0.89±0.02 2.32±0.11 0.71±0.05a 1.02±0.07d.e 
лето 1.09±0.01 1.03±0.05l 0.57±0.04b 1.37±0.10i 
осень 0.75±0.02 1.73±0.04 0.48±0.03b 0.71±0.05 

ПП 5, 6 
весна 0.58±0.01 1.09±0.10 0.60±0.04a 0.79±0.06e 
лето 0.56±0.02 0.97±0.05l 0.52±0.03b 1.19±0.08i 
осень 0.54±0.01 0.88±0.03 0.53±0.04b.c 0.44±0.03 

 



ВЛИЯНИЕ ГЕОЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ СРЕДЫ … 219 

Известно, что важнейшим ферментом первой линии антиоксидантной защиты является супероксид-
дисмутаза (СОД), которая катализирует реакцию дисмутации супероксидного анион-радикала. В результа-
те работы СОД образуется пероксид водорода. Основным внутриклеточным ферментом, который разлагает 
токсичный для клеток пероксид водорода на воду и молекулярный кислород, является каталаза, работаю-
щая в составе второй линии защиты. Этот фермент обладает абсолютной субстратной специфичностью 
и способен взаимодействовать только с одним строго определенным субстратом – пероксидом водорода 
[24]. Наши исследования показали, что каталазная активность лишайников увеличивается от фоновой точ-
ки к центру узла как для лишайника Usnea subfloridana, так и для Cladonia stellaris (рис. 2), что свидетель-
ствует об активации свободно-радикального окисления в условиях стресса.  

Известно, что АК, благодаря способности легко отдавать электроны, является ведущим нефермента-
тивным антиоксидантом с буферным механизмом действия [16, 18]. В центре и на периферии ТУ количе-
ственное содержание АК в лишайниках значительно выше (рис. 3), чем в фоновой точке.  

Выявленная закономерность свидетельствует об активации свободно-радикального окисления при 
стрессе, что можно рассматривать как маркер развития неспецифической устойчивости лишайников при 
воздействии различных стрессоров [18]. 

ФС являются одними из наиболее распространенных вторичных метаболитов, образование которых 
свойственно практически всем растительным клеткам. Они принимают участие в самых разнообразных 
физиологических процессах, таких как фотосинтез, дыхание, формирование клеточных стенок, устойчиво-
сти растений к действию тяжелых металлов [5]. В литературе описано более 1000 характерных для лишай-
ников ФС, так называемых «лишайниковых веществ» [28], из которых наиболее часто встречающейся 
в талломах лишайников и хорошо изученной является усниновая кислота [29, 30]. 

  
 

весна лето осень 
Рис. 2. Каталазная активность лишайников Usnea subfloridana и Cladonia stellaris в различных точках 
разлома 

 

 

 
 

весна лето осень 
Рис. 3. Содержание АК в лишайниках Usnea subfloridana и Cladonia stellaris в различных точках разлома 
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Установлено, что содержание общих ФС в лишайниках увеличивается от фоновой точки к центру 
ТУ (табл.),  при этом относительный вклад водорастворимой фракции ФС в составе общих ФС снижается 
(рис. 4), что вероятно связано с усилением окислительных и снижением восстановительных процессов 
у лишайников, произрастающих в локальных зонах дизъюнктивных нарушений геологических структур 
и является показателем их адаптивной перестройки.  

Следует отметить, что на фоне близкой общей картины относительного содержания водорастворимой 
фракции ФС в талломах лищайников, показатели конкретного вегетационного периода количественно отли-
чаются (рис. 4). В условиях выраженного дефицита влаги (в летний период влажность лишайников снижена 
на 2%) доля водорастворимых ФС в лишайниках снижена по сравнению весенним и осенним периодами. 

Также показано, что для водных экстрактов лишайников, содержащих в своем составе АК и ФС, АОА 
снижается от центра узла к фоновой точке, как для Usnea subfloridana, так и для Cladonia stellaris (рис. 5).   

 
 

 

весна лето осень 
Рис. 4. Доля  водорастворимой фракции в составе ФС в лишайниках Usnea subfloridana и Cladonia 
stellaris, произрастающих в различных точках разлома, % 

 

 

 
 

весна лето осень 
Рис. 5. АОА водных экстрактов лишайников Usnea subfloridana и Cladonia stellaris в различных точках 
разлома 

Синергизм кооперативного антиоксидантного действия компонентов матрицы лишайника выража-
ется в изменении активности как энзиматических (каталаза), так и относительного содержания неэнзима-
тических антиоксидантов (фенольные соединения, витамины и т.д.), что позволяет использовать ее как 
тест, диагностирующий воздействие стрессоров на состояние лишайниковых сообществ. 

Выводы  

Таким образом, результаты исследований показали, что узлы пересечения тектонических дислока-
ций существенно влияют на свойства таких компонентов фитоценозов, как лишайники. Увеличение золь-
ности лишайников в направлении от переферии к центру узла может быть обусловлено литохимическими 
особенностями осадочных пород, слагающих верхнюю часть разреза тектонического узла и аэрогенным 
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переносом веществ с них в составе пылевых частиц на поверхность талломов лишайников. Ионы тяжелых 
металлов, аккумулируясь в различных органах растений, воздействуют на их физиолого-биохимические 
показатели. При этом увеличивается количественное содержание аскорбиновой кислоты, возрастает актив-
ность фермента каталазы. В локальных точках (переферия и центр) тектонического узла начинают преоб-
ладать окислительные процессы, что приводит к изменению доли водорастворимой фракции в составе об-
щих низкомолекулярных фенольных соединений.  
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TORS OF LICHENS IN THE TERRITORY OF THE VELSK-USTYANSK TECTONIC NODE (ARKHANGELSK REGION) 
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The influence of geoecological factors formed in Velsk-Ustyansk tectonic node of the Arkhangelsk region on the state 

of lichenobiotics was studied. Two of the most common species of bushy lichens are selected as the test systems. The objects of 
research are two species of bushy lichens, which were used as a test system. From the soil lichens, the species Cladonia stel-
laris was studied. From the epiphytic lichens, the species Usnea subfloridana was studied. The material was collected in the 
vegetation period (spring-autumn) from the three test plots (in the center, at the periphery and outside the tectonic node - the 
background point) in the pine-bilberry forest stands with the same composition.It was established that the ash content of lichen 
samples Cladonia stellaris and Usnea subfloridana increases in the direction from the background point and further from the 
periphery to the center of the node. The ash content for samples growing in the center of the tectonic node is in 2-7 times higher 
than in the background point and reaches of 7 %. The ash content for samples growing in the periphery of the site is in 1.5–
2 times higher than in the background point. This dependence indicates a significant accumulation of the metals in the lichen 
thallomes in the zone of tectonic faults. The similar dependence for both lichens is observed in the content of ascorbic acid, 
catalase activity and antioxidant activity. It was shown that in the center of the node the lichen contains up to 190 μg·g-1 of 
ascorbic acid, the catalase activity is up to 17 u.o.d. g-1·s-1, and antioxidant activity is up to 53%, while at the background point 
these indices do not exceed 130 μg·g-1 , 7 u.o.d. g-1·s-1 and 35%, respectively. Thus, it can be concluded that under stress condi-
tion there is a free-radical oxidation that can regarded as a marker of development of a non-specific stable in lichens under the 
influence of various stressors. 

Keywords: lichens, Cladonia, Usnea, tectonic node, heavy metals, catalase activity, ascorbic acid, phenolic compounds. 
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