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Аннотация. В статье рассматриваются вопросы адаптивных изменений 
содержания хлорофиллов и каротиноидов в хвое у форм сосны обыкновенной 
с «плоским» (f. plana Christ) и «выпуклым» (f. gibba Christ) типом апофиза семенных 
чешуй в сосняках кустарничково-сфагновых в устье Северной Двины. Показано, 
что жаркая и сухая погода в июле 2018 г. оказала отрицательное влияние на 
синтез зеленых пигментов в хвое как у сосны с «плоским», так и с «выпуклым» 
типом апофиза, что может быть связано с депрессией фотоассимиляции 
в этих условиях. Благоприятный температурный режим осенью 2014 г. и в 
2018 г. способствовал накоплению зеленых пигментов в хвое деревьев разных 
форм. При среднемесячной температуре воздуха в июне–июле 2014 г., близкой 
к средним многолетним показателям, осеннее повышение общего содержания 
зеленых пигментов было менее значительно по сравнению с 2018 г. Увеличение 
величины соотношения хлорофиллов a и b в хвое текущего года в августе–сен-
тябре 2018 г. свидетельствует о негативном воздействии факторов внешней 
среды на светособирающие комплексы (ССК) хлоропластов хвои сосны в усло-
виях постоянного избыточного увлажнения почв. Содержание хлорофилла a, 
сумма хлорофиллов a и b и общее содержание фотосинтетических пигментов 
в хвое в конце вегетационных периодов 2014 и 2018 г. у формы с «выпуклым» 
апофизом существенно больше по сравнению с формой с «плоским» апофизом. 
У сосны с разным типом апофиза выявлено существенное снижение содержа-
ния хлорофилла a, суммы хлорофиллов a и b и общего содержания фотосин-
тетических пигментов в хвое вновь образованных побегов при значительном 
понижении температуры воздуха в ноябре (до -1 °С) по сравнению с октябрем, 
что способствует уменьшению поглощенной солнечной энергии перед перези-
мовкой. Как у формы с «плоским», так и с «выпуклым» типом апофиза содер-
жание каротиноидов резко возрастает в конце сентября и октябре–ноябре 
по сравнению с другими месяцами. Перед зимой их доля по отношению к зеле-
ным пигментам максимальна, что приводит к усилению защитных реакций 
 деревьев  этих форм в условиях сезонного климата.
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Abstract. The article deals with the adaptive changes in the content of chlorophylls and 
carotenoids in conifers of pine species with «flat» (f. plana Christ) and «convex» (f. gibba 
Christ) types of seed scale apophysis in shrubby-sphagnum pine forests of the Northern 
Dvina estuary. It is shown that hot and dry weather in July 2018 had a negative effect on 
the synthesis of green pigments in the needles of both pine trees with «flat» and «convex» 
apophysis types, which may be related to the depression of photoassimilation in these 
conditions. A favourable temperature regime in autumn in both 2014 and 2018 promoted 
the accumulation of green pigments in the conifers of trees of different forms. With the 
average monthly air temperature in June-July 2014 close to the long-term average, the autumn 
increase in total green pigments was less significant compared to 2018. The increase in the 
value of chlorophyll a and b ratio in the current year’s conifers in August-September 2018 
indicates the negative impact of environmental factors on the LHC of pine needle chloroplasts 
under conditions of constant excessive soil moisture. The content of chlorophyll a, the sum of 
chlorophylls a and b and the total content of photosynthetic pigments in conifers at the end 
of the growing season 2014 and 2018 in the form with «convex» apophysis is significantly 
higher compared to the form with «flat» apophysis. In pine trees with different types of 
apophysis, a significant decrease in the content of chlorophyll a, the sum of chlorophylls 
a and b and the total content of photosynthetic pigments in the conifers of newly formed 
shoots was revealed at a significant decrease in air temperature in November (up to -1 °С) 
compared to October, which contributes to a decrease in the absorbed solar energy before 
overwintering. In both forms with «flat» and «convex» types of apophysis, the content of 
carotenoids sharply increases in late September and October-November compared to other 
months. Before winter, their share in relation to green pigments is maximal, which leads to 
strengthening of defence reactions of trees of these forms under seasonal climate conditions.

Key words: Pinus sylvestris L., forms with «flat» and «convex» apophysis, needles of 
newly formed shoots, photosynthetic pigments (chlorophylls a and b, carotenoids), 
seasonal dynamics, permanent excessive soil moisture.
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Введение

Растения используют ряд стратегий для адап-

тации метаболизма к изменению условий внеш-

ней  среды.  Амплитуда  варьирования  метаболи-

ческих  признаков  зависит  от  экстремальности 

воздействия факторов [1]. Изменение соотноше-

ния  форм  пигментов  позволяет  оценить  адапта-

ционные возможности растений [2]. Содержание 

и  соотношения  хлорофиллов  и  каротиноидов 

зависят от вида, жизненной формы, принадлеж-

ности к геог рафической и эколого-ценотической 

группам [3]. Пигментный состав хвои в довольно 

высокой  степени  наследственно  обусловлен 

[1, 4, 5]. Наиболее надежными морфологически-

ми маркерами наследственных форм у древесных 

растений являются признаки генеративных орга-

нов. Они обладают низкими уровнями экологиче-

ской и геог рафической изменчивости, стабильны 

во всех метамерах кроны деревьев и во времени 

[1, 6–9]. Считается, что в этом случае в процессе 

онтогенеза  признак  независим  по  отношению 

к  формирующим  его  условиям,  а  развитие  его 

определяется  преимущественно  генотипом  осо-

би  [10].  Этот  подход  широко  применяется  в  по-

следние  годы  в  исследованиях  фенотипической 

структуры  популяций  хвойных  видов.  К  числу 

альтернативных дискретных вариа ций морфоло-

гических признаков (присутствие особей только 

одной  вариации  признака)  у  видов  семейства 

Pinaceae можно отнести тип развития семенных 

чешуй шишек [4].

Цель работы – изучение сезонной динамики 

показателей  фотосинтетического  пигментного 

комплекса у форм сосны обыкновенной с разным 

типом апофиза семенных чешуй в условиях избы-

точного увлажнения почвы. 

Объекты и методы исследований

Исследования  проведены  в  северотаежных 

разновозрастных сосняках кустарничково-сфагно-

вых  в  устье  Северной  Двины  (рис. 1).  Почвы 

представлены сфагновым или пушице-сфагновым 

торфом с низкой степенью разложения. 

Эти  почвы  имеют  сильнокислую  реакцию 

среды  (рН  солевой  суспензии  2,6–3,2),  высокую 

обменную и гидролитическую кислотность, очень 

низкую  степень  насыщенности  основаниями 

(11–14%).  Содержание  золы  в  верхнем  торфе  со-

ставляет 2–4%. Торф верхних горизонтов характе-

ризуется низкой объемной массой, высокой поле-

вой влажностью, близкой к полной влагоемкости 

(90–94%)  [11].  В  сосняках  такого  типа  большую 

часть  теплого  периода  уровень  почвенно-грунто-

вых  вод  находится  в  непосредственной  близости 

от  поверхности  почвы  и  только  эпизодически, 

после  длительных  сухих  периодов,  снижается  до 

25–30 см.  Средняя  продолжительность  подто-

пления  верхнего  10-сантиметрового  слоя  почвы 

составляет 64 сут [12]. 

Лесоводственно-геоботаническое  описание 

и определение таксационных показателей древо-

стоев  осуществляли  общепринятыми  методами 

[11, 13–15].  Состав  древостоя  –  10С,  средний 

возраст – 100 лет, средняя высота – 10 м, средний 

диаметр ствола – 11 см, сомкнутость крон – 0,4, 

класс бонитета – Va. Подрост представлен сосной, 
Рис. 1.  Карта-схема районов исследований
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а  подлесок  –  карликовой  березой.  Травяно-ку-

старничковый  ярус  характеризуется  преоблада-

нием  багульника,  клюквы,  кассандры,  подбела, 

голубики.  Из  трав  иногда  встречается  пушица, 

морошка.  Моховой  покров  представлен  сфагно-

выми мхами.

Объекты  исследований  –  деревья  сосны 

обыкновенной  двух  форм,  выделенных  по 

типу  апофиза  семенных  чешуй  («выпуклого»  – 

f. gibba Christ и «плоского» –  f. plana Christ). Для 

определения  содержания  фотосинтетических 

пигментов у одних и тех же 10 деревьев каждой 

формы  в  2014 г.  отбирали  образцы  однолетней 

хвои  и  в  2018 г.  –  хвои  текущего  года.  В  лабо-

раторных  условиях  спектрофотометрическим 

методом  (с  использованием  спектрофотометра 

NanoDrop  2000C)  устанавливали  содержание 

в  хвое  фотосинтетических  пигментов  [16]. 

Долю  хлорофиллов  в  светособирающем  ком-

плексе  (ССК)  рассчитывали  по  формуле  [17]: 

[(1,2 хл b + хл b) / Σ(хл a + хл b)].

Результаты и обсуждение 

В  результате  наблюдений,  проведенных 

в  вегетационный  период  2014 г.,  установлено, 

что у форм с разным типом апофиза семенных 

чешуй  содержание  в  однолетней  хвое  хлоро-

филлов а и b, а также каротиноидов в сентябре 
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Рис. 2.  Сезонная динамика содержания фотосинтетических пигментов (среднее значение с ошибкой) 
в хвое у форм сосны с разным типом апофиза (наблюдения 2014 г.): Хa, Хb – содержание 
хлорофиллов a и b, мг • г-1 сухой массы; К – содержание каротиноидов, мг • г-1 сухой массы; 
ССК – доля хлорофиллов светособирающего комплекса; I.06…III.09 – декада месяца
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было  значительно  выше,  чем  в  июне  и  июле 

(t =  2,30–13,00;  t
0,05

  =  2,26)  (рис. 2).  Доля 

хлорофиллов  ССК  у  обеих  форм  в  июле  и  сен-

тябре  значительно  повысилась  (52–56%)  по 

сравнению  с  июнем  (41–45%)  (t =  2,32–2,62; 

t
0,05

  =  2,26).  Содержание  в  хвое  хлорофиллов 

a и  b,  каротиноидов  и  общее  содержание 

фотосинтетических  пигментов  в  однолетней 

хвое  у  формы  с  «выпуклым»  апофизом  было 

существенно  выше  по  сравнению  с  формой 

с  «плоским»  апофизом  (t  =  2,80–5,44; t
0,05

  = 

2,26) только в сентябре, когда наблюдалось их 

максимальное накопление.

В  октябре  2018 г.  содержание  хлорофилла 

а и сумма хлорофиллов а и b в хвое вновь обра-

зованных побегов у форм с «плоским» апофизом 

были  существенно  больше,  чем  в  июле  и  сентя-

бре (t = 2,30–3,87; t
0,05

 = 2,26) (рис. 3). У формы 

с «выпуклым» типом апофиза содержание в хвое 

текущего года хлорофилла a, хлорофилла b, сумма 

хлорофиллов a  и  b в  октябре  значительно  выше 

по  сравнению  с  июлем,  августом,  сентябрем 
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Рис. 3.  Сезонная динамика содержания фотосинтетических пигментов (среднее значение с ошибкой) 
в хвое у форм сосны с разным типом апофиза (наблюдения 2018 г.): Хa, Хb – содержание 
хлорофиллов a и b, мг • г-1 сухой массы; К – содержание каротиноидов, мг • г-1 сухой массы; 
ССК – доля хлорофиллов светособирающего комплекса; I.07…III.11 – декада месяца
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и ноябрем (t = 4,00–5,46; t
0,05

 = 2,26–2,36). Мож-

но  отметить  значительные  колебания  показате-

лей фотосинтетического пигментного комплекса 

хвои по месяцам. 

Концентрация  каротиноидов  у  деревьев 

обеих  форм  резко  возрастала  в  октябре–ноябре 

по сравнению с другими месяцами (t = 3,14–7,63; 

t
0,05

  =  2,26–2,78).  Наибольшие  величины  отно-

шений  содержания  хлорофилла  a  к  хлорофиллу 

b и суммы хлорофиллов к каротиноидам наблю-

дались  в  августе–сентябре.  Причем  различия 

этих  показателей  между  августом  и  октябрем, 

а  также  сентябрем  и  ноябрем  достоверны  на 

5%-м  уровне  значимости  (t  =  2,44–7,54;  t
0,05

  = 

2,26) у деревьев обеих форм. В ноябре величина 

отношения суммы хлорофиллов к каротиноидам 

минимальна  и  существенно  уступает  этому  по-

казателю в другие месяцы при принятых уровнях 

значимости t-критерия. Наибольшая доля хлоро-

филлов  ССК  у  обеих  форм  наблюдалась  в  июле, 

а  наименьшая  –  в  августе;  причем  различия  по 

этому  показателю  между  августом  и  октябрем, 

а также августом и ноябрем достоверны на 5%-м 

уровне  значимости  (t  =  2,34–4,15;  t
0,05

  =  2,26). 

Однофакторный дисперсионный анализ показал, 

что влияние фактора «сезон» на содержание фо-

тосинтетических пигментов и их относительные 

показатели в хвое, образованной в текущем году, 

у форм с разным типом апофиза было достовер-

но  при  критических  значениях  F-критерия  (F  = 

2,61–16,12; F
0,05

 = 2,60–2,61). 

У  формы  с  «выпуклым»  типом  апофиза 

содержание  в  хвое  хлорофилла  a,  суммарное 

содержание  хлорофиллов  a и  b и  общая  сумма 

пигментов  в  октябре  существенно  больше  по 

сравнению с формой с «плоским» типом апофиза 

(t  =  2,30–2,57;  t
0,05

  =  2,26).  Анализ  подтвердил 

влияние  фактора  «форма  апофиза»  на  содер-

жание  хлорофилла  a,  сумму  хлорофиллов  a  и 

b,  а  также  общую  сумму  пигментов  в  октябре 

(F  =  5,35–6,74;  F
0,05

  =  4,45).  Существенные  раз-

личия  содержания  в  хвое  каротиноидов  между 

формами в этот  период  не наблюдались (t< t
0,05

).

Ранее  установлено  [18, 19],  что  погодные 

условия  оказывают  существенное  влияние 

на  динамику  абсолютных  и  относительных 

показателей  фотосинтетического  пигментно-

го  комплекса  разных  форм  сосны  в  условиях 

длительного  избыточного  увлажнения  почв. 

По  данным  метеостанции  «Архангельск»,  сред-

немесячная  температура  воздуха  в  районе  ис-

следований  в  июне  и  июле  2014 г.  была  близка 

(соответственно  12,2 °С  и  15,6 °С)  к  средним 

многолетним  показателям  (соответственно 

12,4 °С  и  15,6 °С).  Количество  осадков  в  июне 

(72 мм)  практически  соответствовало    норме 

(62 мм),  а  в  июле  было  гораздо  ниже  (10 мм) 

среднего многолетнего показателя (64 мм). Сен-

тябрь 2014 г. выдался теплее (10,5 °С) обычного 

(7,9 °С), а количество осадков (56 мм) было ниже 

нормы  (69 мм).  Среднемесячная  температура 

воздуха  в  июне  2018 г.  (12,1 °С)  почти  соответ-

ствовала норме (12,4 °С), а в июле значительно 

превышала  (19,4 °С)  среднемноголетнее  значе-

ние  (15,6 °С).  Количество  осадков  в  этот  месяц 

было более чем в 2 раза ниже (31 мм) среднемно-

голетнего  показателя  (64 мм).  Жаркая  и  сухая 

погода  в  июле  оказала  негативное  влияние  на 

накопление  зеленых  пигментов  в  хвое  2018 г. 

формирования,  что  способствовало  снижению 

общей  суммы  фотосинтетических  пигментов 

у  деревьев  обеих  форм.  Известно,  что  содер-

жание  зеленых  пигментов  в  неблагоприятный 

период  года  уменьшается  в  результате  окисли-

тельной деградации части хлорофилла [20–23]. 

Согласно  ранее  полученным  результатам  [24] 

на Северном и Приполярном Урале при жаркой 

и  сухой  погоде  наблюдалась  депрессия  фотоас-

симиляции  у  лиственницы  сибирской,  которая 

сопровождалась  снижением  проводимости 

устьиц  хвои.  По-видимому,  подобная  реакция 

на  действие  стрессовых  факторов  свойственна 

и  сосне  обыкновенной.  Уменьшение  фонда 

зеленых  пигментов  у  хвойных  вечнозеленых 

растений  является  характерным  адаптивным 

признаком [22].

В августе 2018 г. среднемесячная температу-

ра  воздуха  (15,3 °С)  превышала  норму  (13,6 °С) 

незначительно,  а  сумма  осадков  (118 мм)  – 

в  1,8  раза  (67 мм).  Сентябрь  2018 г.  был  теплее 

(10,7 °С)  обычного  (7,9 °С),  а  осадков  (56 мм) 

выпало  ниже  нормы  (69 мм).  Среднемесячная 
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температура  воздуха  в  октябре  2018 г.  (3,5 °С) 

была в 2,3 раза выше среднего многолетнего по-

казателя (1,5 °С), а количество осадков (67 мм) – 

близко к норме (63 мм). 

Благоприятный  температурный  режим 

в  сентябре  2014 г.  и  августе–октябре  2018 г. 

способствовал  накоплению  фотосинтетических 

пигментов  в  хвое  текущего  года  в  этот  период 

у  деревьев  обеих  форм,  особенно  у  формы 

с  «выпуклым»  апофизом.  Однако  это  негативно 

влияет на процесс закаливания сосны. Уменьше-

ние содержания хлорофилла в хвое наблюдалось 

при  значительном  понижении  температуры 

воздуха (до -1 °С) в ноябре, что повышало адап-

тационную способность разных форм сосны при 

наступлении  отрицательных  температур  перед 

перезимовкой.  Известно,  что  снижение  уровня 

хлорофилла  способствует  уменьшению  количе-

ства  поглощенной  световой  энергии  [25].  При 

этом  одновременно  повышается  роль  таких  ка-

ротиноидов, как лютеин и неоксантин, которые 

выполняют  специфические  фотопротекторные 

функции  в  антенных  пигмент-белковых  ком-

плексах  на  фоне  постепенного  снижения  спо-

собности  растений  к  поглощению  избыточной 

(тушению)  синглетной  энергии  возбужденного 

хлорофилла [22]. 

С продвижением на север отмечается увели-

чение  относительного  содержания  каротинои-

дов,  что  указывает  на  повышение  их  защитной 

роли  [3].  Таким  образом,  можно  полагать,  что 

протекторные функции каротиноидов в  условиях  

северной  тайги  усиливаются.  Значительное 

увеличение  содержания  каротиноидов  в  октя-

бре–ноябре  в  хвое  вновь  образованных  побегов 

сосны свидетельствует о повышении их защитной 

роли  перед  перезимовкой  в  условиях  сезонного 

климата.  Каротиноиды  в  антенном  комплексе 

выполняют защитную функцию, связанную с ту-

шением  возбужденных  триплетных  состояний 

хлорофилла и активных форм кислорода [26, 27]. 

Их пониженное содержание в летний период и в 

начале  сентября,  о  чем  свидетельствуют  наши 

данные,  связано  с  их  усиленным  расходом  на 

поддержание  фотохимической  роли  хлорофилла 

в условиях стрессового воздействия [28, 29]. 

Изменения  в  пигментном  фонде  отражают 

структурно-функциональную реорганизацию фо-

тосинтетического аппарата и являются неотъем-

лемой  составляющей  процесса  закаливания 

растений  [30].  Это  имеет  адаптивное  значение 

для выживания растений, зимующих с зелеными 

листьями, так как позволяет снизить количество 

поглощенной  и  не  используемой  на  фотосинтез 

энергии  [20].  Изменение  величин  отношений 

хлорофилла a к хлорофиллу b и суммы хлорофил-

лов a и b к каротиноидам отражает перестройку 

ССК  [30–32].  Увеличение  величины  соотноше-

ния  хлорофиллов  a и  b в  августе–сентябре  при 

избыточном  увлажнении  почвы,  как  показали 

наши данные, свидетельствует об отрицательном 

влия нии  внешней  среды  на  ССК  хлоропластов 

хвои сосны, так как  известно, что в этих условиях 

негативному  воздействию  стрессовых  факторов 

наиболее  подвержен  светособирающий  хлоро-

филл  a/b-белковый  комплекс  [33].  Поскольку 

считается,  что  хлорофилл  b  находится  в  пиг-

мент-белковых ССК ФС  II,  то изменение соотно-

шения хлорофиллов a/b может быть связано с из-

менением ее функционирования [34]. Амплитуда 

колебаний  доли  хлорофиллов,  локализованных 

в ССК, связана с адаптацией фотосинтетического 

аппарата  разных  форм  сосны  к  экологическим 

условиям  в  северных  широтах.  Следовательно, 

в условиях постоянного избыточного увлажнения 

почв  северной  тайги  лимиты  этого  показателя 

у форм сосны с разным типом апофиза близки.

Заключение

Исследования показали, что жаркая и сухая 

погода  в  июле  2018 г.  оказала  негативное  влия-

ние  на  синтез  зеленых  пигментов  в  хвое  как 

у сосны с «плоским», так и с  «выпуклым» типом 

апофиза  семенных  чешуй,  что  может  быть  свя-

зано с депрессией фотоассимиляции в этих усло-

виях.  При  среднемесячной  температуре  воздуха 

в  июне–июле  2014 г.,  близкой  к  средним  много-

летним  значениям,  осеннее  повышение  общего 

содержания зеленых пигментов было менее зна-

чительно по сравнению с 2018 г. Благоприятный 
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температурный  режим  осенью  2014  и  2018 г. 

способствовал  накоплению  зеленых  пигментов 

в  хвое  деревьев  разных  форм,  однако  это  нега-

тивно  отразилось  на  процессе  их  закаливания. 

Увеличение величины отношения хлорофилла a к 

хлорофиллу b в хвое текущего года в августе–сен-

тябре  2018 г.  свидетельствует  об  отрицательном 

воздействии  факторов  внешней  среды  на  ССК 

хлоропластов хвои сосны в условиях постоянного 

избыточного увлажнения почв. Содержание хло-

рофилла a, сумма хлорофиллов a и b и общее со-

держание  фотосинтетических  пигментов  в  хвое 

в  конце  вегетационных  периодов  2014  и  2018 г. 

у  формы  с  «выпуклым»  апофизом  существенно 

больше  по  сравнению  с  формой  с  «плоским» 

апофизом.  Снижение  содержания  хлорофилла 

в хвое вновь образованных побегов как у сосны 

с «плоским», так и с «выпуклым» типом апофиза 

наблюдается  только  при  значительном  пони-

жении  температуры  воздуха  (до  -1 °С)  в  ноябре. 

Это  приводит  к  уменьшению  количества  погло-

щенной  световой  энергии  перед  перезимовкой 

и  имеет  адаптивный  характер.  У  форм  с  «пло-

ским» и «выпуклым» типом апофиза содержание 

каротиноидов резко возрастает в конце сентября 

и  октябре–ноябре  по  сравнению  с  другими 

месяцами.  Перед  зимой  их  доля  по  отношению 

к  зеленым  пигментам  максимальна,  что  приво-

дит к усилению защитных реакций деревьев этих 

форм в условиях сезонного климата.

Состав  и  свойства  пигментов  фотосинте-

тического  аппарата  представляют  интерес  для 

практической  селекции,  как  дополнительный 

показатель  при  отборе  перспективных  форм, 

адаптивных  к  экстремальным  факторам  среды 

и изменению климата. 
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