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Выявлены закономерности горизонтального, внутрибиогеоценотического (между отдельными эле-
ментарными биогеоареалами) и межбиогеоценотического варьирования содержания вторичных
метаболитов и элементов питания в разновозрастной хвое ели (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.)
Domin) северотаежных еловых лесов (Кольский полуостров) в геохимически сопряженном ланд-
шафте. Для многолетней хвои подроста ели (30–40 лет) характерно более высокое содержание угле-
рода, лигнина, высокомолекулярных фенольных соединений, связанных танинов и широкие отно-
шения показателей “лигнин : целлюлоза” и “лигнин : N” по сравнению с деревьями старше 100 лет.
В хвое деревьев ели старше 100 лет в транзитных и аккумулятивных позициях ландшафта содержит-
ся достоверно больше связанных танинов и низкомолекулярных фенолов, чем в автоморфных усло-
виях. Содержание лигнина и показателя “лигнин : N” в 5–7-летней хвое достоверно выше у дере-
вьев ели в автоморфных условиях, в то время как в хвое текущего года максимальные значения этих
показателей демонстрируют деревья ели в транзитных и аккумулятивных позициях ландшафта.
Причинами изменения химического состава хвои ели в ряду геохимического сопряжения являются:
(1) различное содержание элементов питания и вторичных метаболитов в почвах; (2) повышение
влажности почв по градиенту автоморфные – аккумулятивные условия; (3) особенности микробио-
логической активности почв; (4) экологические факторы (свет, температура и т.д.).
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востоя, внутривидовое изменение, химический состав хвои, Picea abies ssp. obovata. 
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Фенольные соединения, рассматриваются как
один из основных элементов взаимодействия
растений с окружающей средой (Запрометов,
1993; Cheynier et al., 2013). Бореальные леса фор-
мируются вне зоны экологического оптимума, в
области пониженных температур, короткого пе-
риода вегетации, дефицита элементов питания,
высокой кислотности почв, техногенного загряз-
нения. При подобных условиях, согласно гипоте-
зам “рост/вторичные метаболиты” (growth/differ-
entiation balance – GDB) (Herms, Mattson, 1992) и
“углерод/элементы питания” (carbon/nutrient
balance – CNB) (Bryant et al., 1983), растения раз-
мещают существенную долю ассимилируемого

углерода в производство вторичных метаболитов,
среди которых фенольные соединения являются
наиболее распространенными (Cheynier et al.,
2013). Эти гипотезы свидетельствуют, что процес-
сы вегетативного роста растений господствуют
над производством вторичных метаболитов при
благоприятных для роста условиях. Увеличение
содержания вторичных метаболитов происходит
только тогда, когда рост растения ограничен не-
хваткой минеральных элементов питания (в соот-
ветствии с гипотезой CNB) или при лимитирова-
нии другим фактором (согласно гипотезе GDB)
(Matyssek et al., 2012). Однако, авторы ряда обзо-
ров выразили сомнения (Hamilton et al., 2001; Ko-
richeva, 2002; Stamp, 2003), что эти и некоторые
другие гипотезы отражают точное понимание
того, как и почему изменяются вторичные мета-
болиты растений и их содержание. Так, исследо-

1 Исследование выполнено в рамках Программы Президи-
ума РАН (0110-2018-0005) и темы государственного зада-
ния ФИЦ КНЦ РАН (0226-2018-0111) и ЦЭПЛ РАН
(АААА-А18-118052400130-7).
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вания показали, что метаболизмы углерода и азо-
та связаны сложным регулирующим механизмом
(Fritz et al., 2006). Альтернативная гипотеза (oxi-
dative pressure hypothesis – гипотеза окислитель-
ного стресса) была предложена в работе (Close,
McArthur, 2002). В ней показано, что распределе-
ние и изобилие многих фенольных соединений
можно объяснить как ответ растений на фото-
окислительное повреждение.

Содержание фенольных соединений в расте-
ниях зависит от многих факторов: стадии онтоге-
неза (Barton, Koricheva, 2010; Маракаев и др.,
2013), типа ткани (Артемкина, Рощин, 2004), фе-
нотипической пластичности растений в ответ на
воздействие окружающей среды, в том числе от
времени года (Васильев и др., 2001; Артемкина,
Рощин, 2006), метода извлечения из растений
(Васильев и др., 1999а), места произрастания (Ait-
kenhead-Peterson et al., 2006), вида растения (Ва-
сильев и др., 1999б), питательного статуса почв
(Лузиков и др., 2005), техногенного загрязнения
(Артемкина, 2010). Во многих исследованиях были
найдены значительные изменения в составе и со-
держании вторичных метаболитов хвои/листьев
растений в зависимости от их возраста (например,
(Артемкина, 2010; Rummukainen et al., 2013)).

Фенольные соединения растений, в том числе
танины, играют важную роль в регулировании
скорости разложения опада, что в свою очередь
может оказать влияние на циклы углерода и эле-
ментов питания в наземных экосистемах (Hätten-
schwiler, Vitousek, 2000; Preston et al., 2009; Mak-
konen et al., 2012). На скорость разложения опада
влияют также концентрации углерода, лигнина,
азота и других элементов питания (особенно, P,

Mn, Mg, K, Ca), а также соотношения C : N, лиг-
нин : N (Zhang et al., 2008; Berg, 2014; Lukina et al.,
2017). Кроме того, танины являются главным
средством защиты растений от травоядных жи-
вотных (Barbehenn, Constabel, 2011).

Ель сибирская (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.)
Domin) – одна из самых распространенных лесо-
образующих пород в лесах на северном пределе
произрастания (Лукина, Никонов, 1996). Изме-
нения химического состава хвои этой широко
распространенной в бореальной зоне древесной
породы могут значительно влиять на биогеохи-
мические циклы в таежных лесах.

Целью нашей работы является исследование
пространственного внутри – и межбиогеоцено-
тического варьирования в содержании феноль-
ных соединений, в том числе танинов и лигнина,
а также минеральных элементов в хвое ели сибир-
ской, формирующей пространственную мозаику
покрова в северотаежных еловых лесах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Объекты исследования расположены в цен-
тральной части Кольского полуострова (67°29′ с.ш.,
34°32′ в.д.). В древесном ярусе преобладает ель
(Picea abies × obovata) (Манаков, Никонов, 1981).
Травяно-кустарничковый ярус представлен ку-
старничками рода Vaccinium: брусника (V. vitis-
idaea), черника (V. myrtillus), голубика (V. uligino-
sum). Помимо брусничных, встречается также во-
роника (Empetrum hermaphroditum). В моховом
ярусе доминируют зеленые мхи: Pleurozium schre-
beri, Hylocomium splendens, Sphagnum spp.

Исследовали состав хвои текущего года, одно-
летней, 5–7-летней и при наличии – 8–11-лет-
ней. Стационарные площадки с еловыми ассоци-
ациями составляют три профиля геохимически
сопряженного ландшафта, структурные части ко-
торого (элементарные ландшафты) характеризу-
ются различным типом растительности (стацио-
нар “Умбозеро”). Стационарные площадки были
заложены в ельниках кустарничково-зеленомош-
ных (1); ельниках зеленомошно-деренно-ку-
старничковых (2); ельниках сфагново-багульни-
ковых (3) (рис. 1). Отбор образцов хвои проводи-
ли в трехкратной повторности у деревьев разного
возраста в конце вегетационного периода. Оце-
нивали межбиогеоценотическое варьирование
содержания вторичных метаболитов и элементов
питания в хвое деревьев ели, произрастающей на
разных позициях геохимически сопряженного
ландшафта. На стационарных площадках на раз-
ных позициях ландшафта идентифицировали до-
минирующие элементарные биогеоценотические
ареалы (ЭБГА) (Орлова, 2013), сформированные
деревьями ели разного возраста: 40–50, 120–150,
старше 250 лет. Более подробное описание стаци-

Рис. 1. Схематический профиль сопряженного геохи-
мического ландшафта (Умбозеро) по (Манаков, Ни-
конов, 1981, с. 13). 1 – ельники кустарничково-зелено-
мошные; 2 – ельники зеленомошно-деренно-кустар-
ничковые; 3 – ельники сфагново-багульниковые.
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онарных площадок представлено в работе
М.А. Орловой с соавт. (2016). Picea abies × obovata
разного состояния формирует три основных типа
ЭБГА: еловый мертвопокровный, еловый кустар-
ничково-зеленомошный и подроста ели. На дан-
ном уровне исследовали внутрибиогеоценотиче-
ское варьирование.

Содержание химических элементов в расти-
тельных образцах определяли после разложения
концентрированной азотной кислотой (мокрое
озоление). Содержание К определяли атомно-
эмиссионной спектрометрией; Ca, Mg, Mn –
атомно-абсорбционной спектрометрией (Ana-
lyst 800 spectrometer); P – колориметрическим
методом.

Общее содержание углерода и азота определя-
ли по методам Тюрина и Къельдаля соответствен-
но. Количественное определение растворимых
конденсированных танинов (проантоцианиди-
нов) в образцах проводили фотоколориметриче-
ским методом (555 нм) после реакции полученно-
го извлечения с раствором н-бутанол : HCl (95 : 5)
(Ossipova et al., 2001). Концентрации низкомоле-
кулярных и высокомолекулярных фенольных со-
единений устанавливали фотоколориметриче-
ским методом (730 нм) с реактивом Фолина–Чо-
кальтеу, подробно описанным в работе (Kanerva
et al., 2008). Расчет количества танинов и феноль-
ных соединений производили по калибровочным
графикам, построенным по конденсированным
танинам листьев Betula pubescens ssp. czerepanovii и
таниновой кислоте соответственно. Содержание
лигнина, целлюлозы и ADF (acid-detergent fibre) –
вещества нерастворимые в растворе ЦТАБ, опре-
деляли путем обработки пробы 72%-ной серной
кислотой, после предварительного кипячения в
растворе ЦТАБ (10 грамм цетилтриметиламмо-
ния бромида в 1 л 0.5-молярной H2SO4) (Rowland,
Roberts, 1994).

Статистическая обработка результатов прово-
дилась с помощью пакета программ Statistica 9.0.
Для выявления достоверности различий в хими-
ческом составе хвои ели использовали непара-
метрический тест Краскала–Уоллиса (Kruskal–
Walis ANOVA).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ельники кустарничково-зеленомошные 

(автоморфный ландшафт)
Выявлены значительные изменения в химиче-

ском составе хвои ели различного возраста, ото-
бранной у деревьев в разных ЭБГА (табл. 1). Со-
держание углерода в хвое текущего года у дере-
вьев старше 150 лет, формирующих еловый
мертвопокровный ЭБГА, оказалось значительно
выше (p < 0.05), чем во всех других возрастах хвои.
У деревьев ели старше 100 лет, формирующих

еловые кустраничково-зеленомошные ЭБГА,
хвоя старше 8 лет также накапливала существен-
но (p < 0.05) меньше углерода, чем хвоя текущего
года, первого года и 5–7-летняя. Таким образом, у
деревьев старше 100 и 150 лет более высокий уро-
вень накопления углерода отмечается в хвое теку-
щего и первого годов. У подроста ели (30–40 лет)
наблюдалась другая тенденция: содержание угле-
рода в 5–7-летней хвое сопоставимо с содержа-
нием в хвое текущего года и достоверно (p < 0.05)
выше, чем в однолетней. На определенном этапе
процессы лигнификации в хвое текущего года
прекращаются, если нет сильных внешних воз-
действий. Поскольку у подроста в 5–7-летней
хвое, наряду с общим углеродом, увеличивается
содержание фенольных соединений из-за аллело-
патии (см. ниже), можно заключить, что содержа-
ние углерода в данном случае варьирует в зависи-
мости от изменения концентраций отдельных со
пулов. Углерод положительно коррелирует с эле-
ментами клеточных стенок (связанные танины –
0.446, целлюлоза – 0.351, лигнин – 0.530, ADF –
0.463 (все при p < 0.05)). Бòльшая часть пулов уг-
лерода входит в состав клеточных стенок и не
транспортируется из одной хвои в другую. Могут
перераспределяться некоторые вещества, раство-
римые в растворе ЦТАБ (крахмал, углеводы, экс-
трактивные вещества, в том числе растворимые
фенольные соединения и танины).

Общее содержание азота в целом оказалось
существенно ниже в 5-11-летней хвое во всех
ЭБГА и варьировало от 0.80 до 1.11%. Известно,
что азот относится к элементам, способным к
ретранслокации внутри дерева и накапливаю-
щимся в более молодых тканях. Сходные тен-
денции у ели сибирской многократно обнару-
живались нами и другими авторами ранее (Ка-
зимиров, Морозова, 1973; Манаков, Никонов,
1981; Лукина, Никонов, 1996), а также отмеча-
лись для хвои пихты Дугласа (Pseudotsuga menzie-
sii Mirb. Franco) (Horner et al., 1987).

Отношение C : N в хвое ели разных возрастов в
различных ЭБГА значительно варьировало в пре-
делах от 51 до 65, при этом существенные разли-
чия между возрастами не обнаружены в связи со
сходным характером распределения углерода и
азота по возрастам хвои.

Достоверные различия в содержании углерода,
азота и в соотношении C : N в хвое соответствую-
щих возрастов ели различных ЭБГА также не об-
наружены.

Концентрация целлюлозы снижалась в 5–7- и
8–11-летней хвое по сравнению с хвоей текущего
года и однолетней во всех ЭБГА и не различалась
между ЭБГА (табл. 1). Сходную тенденцию с из-
менением содержания целлюлозы по возрасту
хвои демонстрирует содержание ADF и лигнина в
хвое ели старше 100 лет как в еловых мертвопо-
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кровных, так и кустарничково-зеленомошных
ЭБГА. При этом наиболее значительное сниже-
ние лигнина в хвое с возрастом характерно для
ели, формирующей еловые кустарничково-зеле-
номошные ЭБГА. В условиях нехватки углерода в
хвое ели синтезируются наименее энергозатрат-
ные соединения, в 5–7- и 8–11-летней хвое это,
скорее всего, растворимые фенольные соедине-
ния, и их концентрации увеличиваются. Обнару-
живаются положительные корреляции между со-
держанием углерода, с одной стороны, и содер-
жанием ADF (r = 0.463), целлюлозы (r = 0.351) и
лигнина (r = 0.530) (коэффициенты корреляции
достоверны при p < 0.05), с другой стороны. Ранее
снижение целлюлозы и лигнина с возрастом хвои
отметили для Picea abies, произрастающей в Се-
верной Богемии (Чехия) (Aitkenhead-Peterson et
al., 2006), только целлюлозы – для пихты Дугласа
(США) (Horner et al., 1987), только ADF – для Pi-
cea abies (Англия) (Hatcher, 1990).

Как и концентрация общего углерода, содер-
жание лигнина в однолетней хвое подроста ели
(30–40 лет) оказалось достоверно (p < 0.05) ниже,
чем в текущем приросте и 5–7-летней хвое. Кон-
центрации ADF и лигнина в хвое 5–7-летней под-
роста ели были существенно выше, чем у деревьев
старше 100 лет. Отношения лигнин : целлюлоза и
лигнин : N в 5–7-летней хвое были также выше у
подроста ели. В 5–7-летней хвое подроста ели, в
которой обнаружено максимальное содержание
углерода, активизируется синтез “дорогих” мета-
болитов (положительные корреляции между со-
держанием углерода и лигнина, r = 0.530). Кроме
того, может иметь место проявление аллелопатии
между подростом ели и кустарничками (Blanco,
2007), в результате чего содержание лигнина (со-
единения фенольной природы) может увеличить-
ся в ответ на условия произрастания.

Суммарное содержание фенольных соединений
(высокомолекулярные + низкомолекулярные
фенолы) увеличивалось по мере старения хвои
ели независимо от типа ЭБГА, при этом, возрас-
тала концентрация, как высокомолекулярных,
так и низкомолекулярных фенолов. В 5–7- и 8–
11-летней хвое повышается доля высокомолеку-
лярных фенольных соединений: содержание из-
меняется от 54 в хвое текущего года до 62 в опада-
ющей хвое деревьев ели старше 100 лет и от 63 в
хвое текущего года до 68 в опадающей хвое подро-
ста ели (30–40 лет). Увеличение концентраций
фенольных соединений с увеличением возраста
хвои было установлено ранее у хвойных растений
(Horner et al., 1987; Артемкина и др., 2016). Содер-
жание фенольных соединений в подросте ели до-
стоверно выше в хвое первого года и 5–7-летней
по сравнению с хвоей аналогичного возраста у де-
ревьев старше 100 лет (р < 0.01 и р < 0.01 соответ-
ственно). Это может быть проявлением аллелопа-
тического эффекта из-за конкуренции за мине-

ральное питание между подростом ели и
кустарничками семейств Ericaceae и Empetraceae
(Blanco, 2007). Эффекты сходного характера меж-
ду деревьями старше 100 лет и кустарничками не
выражены.

В отличие от фенольных соединений, концен-
трации растворимых танинов уменьшаются в 5–
7- и 8–11-летней хвое деревьев ели во всех иссле-
дуемых ЭБГА. При этом их содержание в хвое те-
кущего и первого годов подроста ели (30–40 лет)
оказалось существенно выше, чем у деревьев
старше 100 лет: концентрации растворимых про-
антоцианидинов в подросте ели достоверно выше
в хвое текущего года и однолетней, чем в аналогич-
ной хвое ели мертвопокровных (р < 0.05 и р < 0.04
соответственно) и кустарничково-зеленомошных
(р < 0.01 и р < 0.05 соответственно) ЭБГА. Такое
повышение концентраций может быть также
проявлением аллелопатического эффекта в ре-
зультате конкуренции за минеральное питание
между подростом ели и кустарничками или про-
явлением защиты от травоядных животных (Bar-
behenn, Constabel, 2011). Еще одним фактором
влияния в данном случае может быть световой ре-
жим (Кашулин и др., 2009; Kivimäenpää et al.,
2014). Подрост ели произрастает на открытых
участках леса в условиях более высокого уровня
освещенности, а содержание фенольных соеди-
нений уменьшается при увеличении густоты на-
саждения (Плаксина и др., 2009).

Сходная, но менее ярко выраженная законо-
мерность обнаруживается для связанных с кле-
точной стенкой конденсированных танинов.

Минеральные элементы (особенно P, Mn, Mg,
K, Ca) могут влиять на скорость трансформации
опада (Berg, 2014). Одним из основных факторов
варьирования состава хвои ели является ее воз-
раст. Малоподвижные элементы, такие как Ca и
Mn, имеют свойство накапливаться в хвое с воз-
растом, о чем свидетельствуют и наши данные.
Концентрация элементов, способных к ретрансло-
кации внутри растений – K и P, а также элемента
средней подвижности Mg, снижается в 5–7- и 8–
11-летней хвое. Эти закономерности многократ-
но демонстрировались другими исследователями
и нами ранее (Манаков, Никонов, 1981; Helmis-
aari, 1992; Лукина, Никонов, 1996). Содержание
Ca в однолетней и 5–7-летней хвое подроста ели
было существенно ниже, чем у деревьев старше
100 лет, что можно объяснить меньшим содержа-
нием данного элемента в подстилке (Орлова
и др., 2016). Концентрации K, Mn и P в хвое зна-
чительно не различались между деревьями разно-
го возраста, формирующими разные ЭБГА. Со-
держание Mg в хвое подроста ели достоверно ни-
же (р < 0.05), чем в хвое деревьев старше 100 лет,
что может быть также связано с содержанием в
подстилке (Орлова и др., 2016), и, возможно, с
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бòльшим содержанием хлорофилла, в состав ко-
торого входит Mg, в хвое более возрастных дере-
вьев (Croft et al., 2014).

Ельники зеленомошно-деренно-кустарничковые 
(транзитный ландшафт)

В транзитной позиции ландшафта представле-
ны только еловые мертвопокровные и еловые ку-
старничково-зеленомошные ЭБГА (табл. 2). Со-
держание углерода, азота, показателей C : N и
лигнин : целлюлоза, а также целлюлозы, раство-
римых и связанных танинов в хвое были сходны у
деревьев ели, формирующих оба типа ЭБГА. В
5–7-летней хвое деревьев ели возрастом 110–
135 лет, формирующих кустарничково-зелено-
мошные ЭБГА, установлены повышенные содер-
жания лигнина и соответственно более широкое
значение показателя лигнин : N по сравнению с

аналогичной хвоей деревьев ели 190–220 лет,
формирующих еловые мертвопокровные ЭБГА.
Хвоя ели 190–220 лет более богата фенольными
соединениями за счет повышения концентрации
высокомолекулярных соединений в своем соста-
ве, что согласуется с гипотезой “рост/вторичные
метаболиты” (Herms, Mattson, 1992). Деревья ели
190–220 лет растут очень медленно, и в их хвое
увеличивается содержание высокомолекулярных
фенольных соединений. Известно, что стратегии
синтеза фенольных соединений меняются и в за-
висимости от стадии сукцессии и возраста расте-
ний (Boege, Marquis, 2005; Wam et al., 2017).

Из минеральных элементов можно отметить
более высокое содержание Ca и Mn в хвое 5–7-лет-
ней и Mg в хвое текущего года ели мертвопокров-
ных ЭБГА по сравнению с хвоей ели кустарничко-
во-зеленомошных ЭБГА, что связано с различия-
ми в содержании в подстилках (Орлова и др., 2016).

Таблица 2. Химический состав хвои Picea abies × obovata ельника зеленомошно-деренно-кустарничкового и ель-
ника сфагново-багульникового

Примечание. Обозначения см. табл. 1.

Компонент

Транзитный ландшафт Аккумулятивный ландшафт

еловый мертвопокровный 
ЭБГА

еловый кустарничково-
зеленомошный ЭБГА

еловый кустарничково-
зеленомошный ЭБГА

текущий
год

1-й
год

5–7-й
год

текущий
год

1-й
год

5–7-й
год

текущий
год

1-й
год

5–7-й
год

C, % 51.4(1.3) 50.7(1.6) 47.3(0.5) 51.0(0.7) 50.0(2.9) 48.8(1.0) 50.6(0.7) 49.1(2.9) 51.2(1.6)

N, % 1.03(0.07) 1.05(0.05) 0.90(0.04) 1.08(0.04) 1.01(0.05) 0.90(0.06) 0.95(0.05) 0.95(0.04) 0.85(0.04)

C/N 51(4) 48(2) 53(2) 47(1) 50(5) 55(4) 54(3) 52(4) 61(4)

ADF, % 39.7(0.6) 37.0(1.3) 29.8(0.5) 39.7(2.5) 35.2(0.9) 33.2(0.3) 40.0(1.7) 37.0(2.4) 32.7(1.0)

Лигнин, % 18.8(0.4) 16.4(0.4) 12.8(0.2) 19.5(1.6) 15.6(0.4) 14.7(0.3) 20.4(0.7) 15.8(1.2) 13.4(0.2)

Целлюлоза, % 20.6(0.2) 20.1(1.0) 16.0(0.2) 19.8(1.6) 19.0(0.7) 17.4(0.2) 19.5(2.1) 21.0(1.2) 18.8(0.9)

Лигнин : цел-
люлоза

0.91(0.02) 0.82(0.03) 0.80(0.01) 0.99(0.11) 0.82(0.03) 0.84(0.02) 1.07(0.14) 0.75(0.02) 0.72(0.02)

Лигнин : N 19(3) 16(1) 15(1) 19(1) 16(1) 17(1) 20(1) 16(1) 16(1)

НФС, мг г–1 31.9(2.7) 34.5(3.7) 38.4(2.7) 32.0(2.7) 33.9(2.6) 36.7(2.3) 35.2(0.9) 38.4(1.0) 46.1(1.3)

ВФС, мг г–1 33.3(2.9) 35.1(4.2) 40.5(2.3) 26.2(1.2) 30.5(5.7) 34.3(3.0) 32.5(2.0) 36.2(3.2) 35.7(2.0)

СФС, мг г–1 65.2(3.5) 69.5(4.7) 78.9(1.4) 58.1(2.5) 64.4(3.0) 71.0(1.3) 67.7(2.9) 74.6(3.7) 81.8(1.9)

РТ, мг г–1 40.1(2.2) 38.2(1.6) 31.0(1.6) 42.6(2.4) 38.1(1.9) 29.8(1.3) 45.5(5.2) 39.0(1.9) 33.0(2.9)

СТ, мг г–1 8.1(1.3) 6.6(0.5) 6.0(0.7) 8.2(1.0) 6.6(0.8) 6.3(1.5) 6.8(1.2) 5.9(0.3) 4.7(0.5)

K, мг г–1 10.6(0.9) 6.3(0.4) 3.4(0.2) 9.8(0.7) 6.3(0.2) 4.2(0.3) 9.4(0.9) 5.4(0.4) 3.7(0.2)

Ca, мг г–1 6.4(0.8) 9.3(1.1) 19.1(2.0) 5.6(0.5) 8.0(1.1) 14.6(2.7) 5.7(0.8) 7.9(1.0) 13.8(1.8)

Mg, мг г–1 0.96(0.07) 0.93(0.09) 0.73(0.13) 0.88(0.06) 0.89(0.03) 0.74(0.07) 1.04(0.05) 1.06(0.08) 0.80(0.11)

Mn, мг г–1 0.7(0.2) 1.0(0.3) 1.8(0.5) 0.7(0.1) 0.9(0.2) 1.4(0.3) 0.6(0.1) 0.8(0.2) 1.2(0.4)

P, мг г–1 1.8(0.1) 1.5(0.1) 1.0(0.1) 1.8(0.1) 1.6(0.1) 1.3(0.1) 1.2(0.1) 1.1(0.1) 1.1(0.1)
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Сравнение химического состава хвои ели 
на различных позициях геохимически

сопряженного ландшафта

Сравнение химического состава хвои ели,
формирующей различные типы еловых лесов,
проводили с учетом типа ЭБГА.

Еловый мертвопокровный ЭБГА встречался
только в автоморфном и транзитном ландшафтах.
Основные изменения химического состава каса-
ются 5–7- и 8–11-летней хвои (табл. 1 и 2). Имен-
но в ней происходит уменьшение содержания
лигнина, целлюлозы, ADF, высокомолекулярных
фенольных соединений, Mn, P, сужение соотно-
шений лигнин : целлюлоза и лигнин : N в хвое ели
в транзитных условиях по сравнению с автоморф-
ными. Это можно объяснить более активным ро-
стом ели в транзитных условиях. Увеличение в
хвое содержания низкомолекулярных соедине-
ний в этом случае приводит к тому, что сумма фе-
нольных соединений изменяется только каче-
ственно. Концентрации растворимых танинов
уменьшаются, так как густота древостоя возрас-
тает и снижается освещенность, а содержание
связанных танинов и Ca в хвое ели в транзитных
условиях увеличивается. Также в транзитных
условиях в хвое всех возрастов снижается содер-
жание углерода и растет содержание N, что при-
водит к сужению показателя C : N. Это может
быть связано с поглощением N в ходе более ак-
тивного роста ели, связанного с дополнительным
латеральным потоком питательных веществ (Ма-
наков, Никонов, 1981). Все выявленные измене-
ния достоверны (p < 0.05). В хвое текущего года
также наблюдается достоверное увеличение со-
держания K и снижение содержания Mg в тран-
зитных условиях по сравнению с автоморфными,
что можно объяснить с известными явлениями
антагонизма между K и Mg, Mg и NH4 (Кабата-
Пендиас, Пендиас, 1989).

Еловый кустарничково-зеленомошный ЭБГА
представлен на всех позициях геохимически со-
пряженного ландшафта. Концентрации лигнина
уменьшаются в 5–7-летней хвое, и наоборот уве-
личиваются в хвое текущего года ели в аккумуля-
тивном ландшафте по сравнению с транзитными и
автоморфными позициями. Соответственно про-
исходит расширение соотношений лигнин : цел-
люлоза и лигнин : N в хвое текущего года и суже-
ние этих показателей в хвое 5–7-летней в геохи-
мически сопряженном ряду. Лигнин и целлюлоза
статичны и не способны к перераспределению от
одного класса возраста хвои к другому. Лигнин и
уровни целлюлозы в данном возрасте хвои зави-
сят от условий роста во время производства хвои.
Установлено, что содержание лигнина в хвое раз-
личных возрастов изменяется по-разному в отли-
чающихся условиях произрастания (Aitkenhead-
Peterson et al., 2006).

Целлюлоза накапливается в 5–7-летней хвое в
аккумулятивном ландшафте. Можно предполо-
жить, что при ограничении доступности углерода
в хвое ели и подстилке в этой позиции ландшафта
синтез самого энергозатратного элемента (лигни-
на) сокращен больше, чем менее дорогого энерге-
тически (целлюлозы). Сумма фенольных соеди-
нений достигает наивысших значений в аккуму-
лятивном ландшафте, за счет увеличения доли
низкомолекулярных фенолов. В этой же позиции
ландшафта нами отмечены максимальные кон-
центрации фенольных соединений в органоген-
ном горизонте подстилки (Артемкина и др.,
2018), что может иметь свое влияние на доступ-
ность азота для растений и микробиологическую
активность, которые находятся в обратной связи
с содержанием фенольных соединений в хвое
елей. Кроме того, концентрации фенольных со-
единений увеличиваются в хвое елей при повы-
шении поверхностного переувлажнения (Лузи-
ков и др., 2005). Содержание растворимых тани-
нов в хвое существенно и достоверно снижается в
транзитных и аккумулятивных условиях по срав-
нению с автоморфными с минимумом содержа-
ния в транзитных условиях в хвое всех возрастов.
В транзитных условиях густота древостоя больше,
соответственно освещенность ниже, что и приво-
дит к снижению концентраций растворимых та-
нинов (Плаксина и др., 2009). Концентрации свя-
занных танинов достигают максимального уровня
в транзитных условиях в хвое всех возрастов. Веро-
ятно, в этой позиции ландшафта сложились опти-
мальные условия для формирования данного пула
фенольных соединений: свет, температура, влаж-
ность почвы, минеральное питание (Blanco, 2007).
Содержание углерода в хвое достоверно ниже у ели
в транзитных и аккумулятивных условиях по
сравнению с автоморфными, возможно, из-за бо-
лее интенсивного роста елей. Показатели C : N
варьируют в пределах 50–60.

Концентрации Ca увеличиваются в 5–7-лет-
ней хвое ели в транзитных условиях по сравне-
нию с автоморфными и аккумулятивными, также
как и в еловых мертвопокровных ЭБГА. Концен-
трации K значительно не изменяются в зависи-
мости от позиции в ландшафте. Содержание Mg в
хвое текущего года понижается в транзитных
условиях по сравнению с автоморфным ланд-
шафтом, что можно объяснить явлениями анта-
гонизма: здесь в хвое становится больше азота, а
аммиачный азот – известный антагонист магния.
Содержание Mn в хвое увеличивается вверх по
склону у всех возрастов, что может быть обуслов-
лено высоким содержанием доступных для расте-
ний соединений марганца в подстилках лесов в
автоморфных условиях (наши неопубликован-
ные данные). Концентрация P уменьшается в ак-
кумулятивных условиях ландшафта во всей хвое.
В переувлажненных условиях фосфор становится
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малодоступным из-за связывания его полуторны-
ми оксидами железа и алюминия.

Таким образом, возможными объяснениями
для изменения химического состава хвои ели в
ряду геохимического сопряжения биогеоценозов
от автоморфных позиций к аккумулятивным яв-
ляются: (1) различное содержание элементов пи-
тания и вторичных метаболитов в почвах; (2) по-
вышение влажности почв вниз по склону; (3) осо-
бенности микробиологической активности почв;
(4) экологические факторы (освещенность, тем-
пература и т.д.).

Взаимосвязи вторичных метаболитов и элементов 
питания в хвое разных возрастов 

Picea abies × obovata (сравнение между елью 
старше 100 лет и подростом)

Результаты корреляционного анализа взаимо-
связи вторичных метаболитов и элементов пита-
ния в хвое разных возрастов у ели старше 100 лет
и ее подроста (30–40 лет) представлены в табл. 3.
Обнаруживается большое разнообразие зависи-
мостей формирования пулов фенольных соеди-
нений от минеральных компонентов в разновоз-
растной хвое елей различного возраста. Несмотря
на многообразие взаимосвязей, можно выделить
отдельные характеристики, влияющие на содер-
жание фенольных соединений, присущие только
ели старше 100 лет или только подросту.

Так в однолетней и многолетней хвое подроста
ели содержание Ca, Mg и Mn отрицательно связа-
но с суммой фенольных соединений, а содержа-
ние N – с содержанием растворимых танинов.
Это согласуется с теорией “углерод/элементы пи-
тания” (CNB) (Bryant et al., 1983), которая посту-
лирует, что при достаточном количестве элемен-
тов минерального питания преобладает вегета-
тивный рост растения, а синтез вторичных
метаболитов ограничен. Во всей хвое подроста
формирование лигнина положительно зависит от
концентраций K, Mn и P. Эти данные противоре-
чат теории “углерод-элементы питания”. Однако
известно, что увеличение концентрации K стиму-
лирует процессы лигнификации в хвое Picea abies
в условиях щелочного загрязнения. Mn cтимули-
рует деятельность некоторых ферментов (перок-
сидаз), которые в свою очередь также активируют
процессы лигнификации в хвое (Mandre, 2002).

В елях старшего возраста K отрицательно вли-
яет на содержание суммы фенольных соединений
в текущей и однолетней хвое, что также согласу-
ется с теорией CNB (Bryant et al., 1983). Ca поло-
жительно связан с растворимыми танинами и от-
рицательно – со связанными танинами во всей
хвое, за исключением 8–11-летней хвои. Этот
элемент усиливает стенки клеток, связываясь с
элементами клеточной стенки, в частности с пек-

тиновыми веществами (Медведев, 2004), вероят-
но, и с танинами. Положительная связь Ca с рас-
творимыми фенольными соединениями, в состав
которых входят танины, была отмечена прежде
для Pinus nigra (Giertych et al., 1999). Mg положи-
тельно коррелирован с показателем суммы фе-
нольных соединений во всей хвое, кроме хвои те-
кущего года. Mg, Mn и P положительно связаны с
содержанием растворимых танинов в хвое всех
возрастов. Комплексообразование различных
классов фенольных соединений с металлами и
неметаллами снижает вероятность вымывания
этих физиологически важных элементов, что уже
было показано другими авторами и нами ранее
(Kraus et al., 2003; Артемкина, Горбачева, 2006).

Таким образом, минеральные элементы значи-
тельно влияют на количественные и, даже каче-
ственные характеристики фенольных соединений.

Заключение. На основе проведенных исследо-
ваний выявлены закономерности горизонтально-
го, внутрибиогеоценотического (между отдель-
ными ЭБГА) и межбиогеоценотического варьи-
рования содержания вторичных метаболитов и
элементов питания в разновозрастной хвое елей
северотаежных еловых лесов в геохимически со-
пряженном ландшафте.

Возраст хвои. Одним из основных факторов
варьирования состава хвои ели является ее возраст.
Малоподвижные элементы (Ca, Mn) накапливают-
ся в хвое с возрастом. Содержание элементов, спо-
собных к ретранслокации внутри растений (K, P,
Mg), снижается в хвое старших возрастов. Такие
закономерности относятся ко всем исследуемым
ЭБГА. С возрастом хвои, за редким исключением,
уменьшается содержание лигнина, растворимых и
связанных танинов, N и C. С другой стороны, повы-
шаются концентрации как низкомолекулярных, так
и высокомолекулярных фенольных соединений и,
как следствие, их сумма.

Внутрибиогеоценотические различия. Стареющая
хвоя (8–11-летняя) ели возрастом 110–135 лет, фор-
мирующей кустарничково-зеленомошные ЭБГА,
содержит меньше лигнина, фенольных соедине-
ний и танинов, а показатель лигнин : N в ней ýже,
чем в хвое деревьев ели 190–220 лет, образующих
мертвопокровные ЭБГА, а также ЭБГА подроста
ели (30–40 лет), возможно, за счет более сбалан-
сированного питания. Максимальные концен-
трации углерода и лигнина обнаружены у 5-7-лет-
ней хвои подроста ели. Для подроста ели также
характерно высокое содержание высокомолеку-
лярных фенольных соединений и танинов, более
широкие отношения лигнин : целлюлоза и лиг-
нин : N в хвое по сравнению с деревьями старше
100 лет. Эти различия связаны с возрастом дере-
вьев и условиями их произрастания (аллелопа-
тия, свет, минеральное питание и др.), что необ-
ходимо учитывать в дальнейших исследованиях.



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 4  2019

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ ВАРЬИРОВАНИЕ СОДЕРЖАНИЯ 251

Межбиогеоценотические различия. Обнаружи-
ваются достоверные различия в содержании вто-
ричных метаболитов и некоторых элементов пи-
тания в хвое елей на разных позициях ландшафта.
В хвое елей биогеоценозов транзитных и аккуму-
лятивных позиций содержится достоверно боль-
ше связанных танинов и низкомолекулярных фе-
нолов, чем в автоморфных условиях. Содержание
лигнина и показателя “лигнин : N” в хвое стар-
ших возрастов достоверно выше в автоморфных

условиях, в то время как в хвое текущего года мак-
симальные значения характерны для транзитных
и аккумулятивных позиций ландшафта. Лигнин
статичен и не способен к перераспределению
между хвоей разных возрастов. Содержание лиг-
нина в хвое разного возраста зависит от условий
роста во время производства хвои, таким обра-
зом, содержание лигнина в хвое различных воз-
растов изменяется по-разному в отличающихся
условиях произрастания. Концентрации раство-

Таблица 3. Коэффициенты корреляции между содержанием фенольных соединений и элементов минерального
питания в хвое разных возрастов Picea abies × obovata различного статуса

Примечание. Обозначения см. табл. 1. “–” – не определено; p < 0.05. Жирным шрифтом выделены коэффициенты корреля-
ции, обсуждаемые в тексте статьи.

Элементы
Зрелые ели Подрост ели

СФС НФС ВФС РТ СТ Лигнин СФС НФС ВФС РТ СТ Лигнин

Хвоя текущего года

N –0.282 –0.568 –0.155 0.513 –0.787 0.156 0.181 0.959 –0.550 –0.957 – 0.388

K –0.682 –0.576 –0.588 –0.239 –0.090 0.507 0.965 –0.364 0.878 0.371 – 0.886

Ca 0.321 –0.163 0.392 0.581 –0.551 –0.260 0.495 –0.917 0.958 0.920 – 0.296

Mg 0.086 –0.821 0.312 0.735 0.733 –0.200 –0.480 –0.821 0.260 0.817 – –0.657

Mn 0.259 –0.368 0.379 0.780 –0.391 –0.208 0.668 –0.811 0.997 0.815 – 0.492

P –0.387 –0.263 –0.351 0.541 –0.297 0.469 0.917 0.299 0.386 –0.292 – 0.981

1-летняя хвоя

N –0.809 –0.477 –0.551 0.506 –0.912 –0.198 0.439 0.696 –0.141 –0.662 – 0.976

K –0.693 –0.418 –0.468 0.522 –0.847 –0.025 –0.232 0.081 –0.738 –0.035 – 0.892

Ca –0.435 –0.457 –0.197 0.587 –0.528 –0.498 –0.635 –0.364 –0.959 0.406 – 0.604

Mg 0.541 –0.211 0.629 0.660 0.602 0.121 –0.826 –0.610 –1.000 0.645 – 0.356

Mn –0.224 –0.722 0.138 0.882 –0.188 –0.258 –0.685 –0.426 –0.976 0.466 – 0.549

P –0.417 –0.857 0.017 0.711 –0.179 –0.386 –0.753 –0.512 –0.992 0.550 – 0.465

5–7-летняя хвоя

N –0.028 0.200 –0.069 0.075 0.190 –0.073 1.000 –0.367 0.693 –0.880 0.752 –0.317

K –0.452 0.148 –0.413 –0.173 0.225 –0.297 0.339 –1.000 0.914 –0.746 0.876 0.784

Ca 0.475 –0.617 0.538 0.529 –0.769 –0.295 –0.695 –0.416 0.039 0.268 –0.047 0.903

Mg 0.923 –0.579 0.905 0.976 –0.673 –0.459 –0.581 –0.545 0.185 0.123 0.101 0.956

Mn 0.384 –0.595 0.456 0.550 –0.802 –0.226 –0.525 –0.600 0.251 0.056 0.167 0.974

P 0.427 –0.600 0.493 0.598 –0.668 –0.419 –0.141 –0.870 0.618 –0.348 0.548 0.983

8–11-летняя хвоя

N –0.426 0.305 –0.635 –0.273 0.416 0.353 – – – – – –

K 0.489 0.566 0.354 0.044 0.964 –0.823 – – – – – –

Ca 0.140 0.775 –0.149 0.316 0.343 0.112 – – – – – –

Mg 0.526 0.865 0.276 0.868 –0.054 0.064 – – – – – –

Mn 0.554 0.871 0.307 0.667 0.165 –0.061 – – – – – –

P 0.345 0.691 0.131 0.537 –0.042 0.213 – – – – – –
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римых танинов, Mn, Р и углерода снижаются от
автоморфных к аккумулятивным позициям ланд-
шафта, а Ca наоборот увеличиваются. Показатель
C : N сужается в транзитных условиях, в этих же
условиях Mg в хвое текущего года показывает ми-
нимальные значения. Установленные различия
связаны с условиями произрастания (микрокли-
матические условия) елей разных позиций сопря-
женного ландшафта и проявлением антагонизма
между элементами.

Минеральные элементы значительно влияют
на количественные, и даже качественные харак-
теристики фенольных соединений, что выража-
ется как в положительных, так и в отрицательных
корреляциях некоторых элементов питания с со-
держанием фенольных соединений. Такие разли-
чия в химическом составе хвои Picea abies × obova-
ta могут в дальнейшем повлиять на процессы
трансформации опада и, следовательно, циклы
углерода и элементов питания в различных ело-
вых ЭБГА.
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Regularities of lateral intra-biogeocoenotic and inter-biogeocoenotic variability of secondary metabolites
and nutritional elements in spruce needles (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin) were studied along geo-
chemical transect in spruce forest in northern taiga. Perennial needles of spruce young-growth up to 30–
40 years old had higher concentration of carbon, lignin, heavy phenolic compounds, bounded tannins, wide
ranges of lignin/cellulose and lignin/N ratios compared to trees above 100 years old. The latter had signifi-
cantly higher concentrations of bounded tannins and light phenols on transitional and accumulative sites than
in automorphic locations. Concentration of lignin and lignin/N ratio were significantly higher in needles 5–
7 years old of spruces growing in automorphic conditions. The maximums of these indicators among the fresh
needles were found on trees growing on transit and accumulative sites. The reasons of change of chemical
composition of needles along the geochemical transect were: (1) different concentration of nutritional ele-
ments and secondary metabolites in soils; (2) increasing soil moisture from automorphic to accumulative
sites; (3) features of microbial activity of soils; (4) environmental factors including light, temperature, etc.

Keywords: phenolic compounds, lignin, nutritional elements, forests of northern taiga, age of stand, intraspecific
variability, chemical composition of needles, Picea abies ssp. obovata.
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