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Изучена динамика комплекса биохимических показателей, отражающих адаптивные изменения у
краснопыльниковой и желтопыльниковой форм сосны в условиях длительного избыточного увлаж-
нения почв устья р. Северной Двины. Установлено сходство в характере сезонных изменений абсо-
лютных и относительных показателей содержания фотосинтетических пигментов, свободного про-
лина, аскорбиновой кислоты и водорастворимых белков в одно-, двух-, трехлетней хвое у сосны с
разным цветом микростробилов. Выявлено, что теплая погода осенью способствует продлению пе-
риода активного накопления хлорофиллов. Доля хлорофиллов, локализованных в светособираю-
щем комплексе хвои разного возраста, в среднем по месяцам (с мая по декабрь) составляет 47–65%
(желтопыльниковая форма) и 51–68% (краснопыльниковая форма). Амплитуда колебаний этого
показателя связана с адаптацией разных форм сосны к световым условиям в высоких широтах.
Адаптивные изменения содержания пролина в связи с большим количеством атмосферных осадков
в летний сезон сильнее выражены у желтопыльниковой формы. Динамика содержания аскорбино-
вой кислоты связана с погодными условиями и фенологическими фазами развития сосны. Возраст-
ные изменения концентрации пролина, аскорбиновой кислоты и водорастворимых белков в те или
иные календарные периоды у особей желтопыльниковой и краснопыльниковой форм проявляются
неоднозначно или совсем не выражены. По морфологическому состоянию желтопыльниковая и
краснопыльниковая формы в условиях постоянного избыточного увлажнения почв северной тайги
близки.
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Длительное избыточное увлажнение почв
приводит к корневой гипоксии и гипотермии
древесных растений, которые испытывают в этих
условиях хронический стресс. Изучая реакции
древесных растений на действие стрессовых фак-
торов в естественных местообитаниях, необходи-
мо учитывать комплексность их воздействия, вы-
зывающего синергетический или антогонистиче-
ский эффекты. Растения используют ряд стратегий
для адаптации метаболизма к неблагоприятным
условиям среды, и устойчивость к стрессу не огра-
ничивается одним соединением или механизмом
(Krasensky, Jonak, 2012; Sicher, Barnaby, 2012; Ni-

kolaeva et al., 2015). Наиболее распространенной
из них является стратегия развития защитных ме-
ханизмов. Все стрессы в итоге изменяют направ-
ление биохимических ответов, формируя стрес-
совый метаболизм (Mohr, Shopfer, 1995; Судачко-
ва и др., 2012).

На Севере растения произрастают при недо-
статке тепла, резких суточных и сезонных перепа-
дах температуры, своеобразном световом режи-
ме. В этих условиях фотосинтетическая система
испытывает дополнительное напряжение, что
влияет и на пигментный аппарат (Головко и др.,
2010). Во влажных местообитаниях, где корневые
системы растений периодически затоплены по-
верхностными водами с низким содержанием
кислорода, они имеют значительно меньше пла-
стидных пигментов и более низкую физиологиче-
скую активность, чем в лесорастительных усло-

1 Работа выполнена в рамках Государственного задания ФГБУН
ФИЦКИА УрО РАН на 2022–2024 гг., тема проекта “Исследо-
вание закономерностей пространственно-временных измене-
ний лесных экосистем на приарктических территориях Евро-
пейского Севера России”.
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виях с более дренированными почвами (Веретен-
ников, 1964). Зеленые пигменты и каротиноиды
обусловливают нормальную работу фотосинте-
зирующего аппарата растений, их содержание и
соотношение в хвое коррелирует с резистент-
ностью и может выступать индикатором устой-
чивости к неблагоприятным факторам среды
(Бессчетнова и др., 2019).

Пролин относится к протекторным соедине-
ниям, и его аккумуляция считается типичным
стрессовым ответом растений на воздействие раз-
личных отрицательных факторов. Аскорбиновая
кислота наряду с другими соединениями участву-
ет в регуляции окислительно-восстановительно-
го потенциала растительных клеток, с которым
связана активность многих ферментов и физио-
лого-биохимических реакций, в том числе таких
жизненно необходимых, как фотосинтез и дыха-
ние (Бухарина и др., 2014). В процессе адаптации
растений, в том числе хвойных, к стрессовым
условиям происходит формирование новых эзо-
энзимов, или стрессовых белков (Oliviusson et al.,
2001; Moffatt et al., 2006), однако механизм защит-
ного действия белков до настоящего времени
остается невыясненным (Миронов и др., 2007).

При различном диапазоне нормы реакции де-
ревьев по биохимическим показателям тех или
иных наследственных форм в северотаежных по-
пуляциях на условия внешней среды они могут
обладать разным адаптивным потенциалом (Тар-
ханов, Бирюков, 2014). К надежным морфологи-
ческим маркерам наследственных форм сосны
относится цвет мужских стробилов. Этот признак
является стабильным во всех метамерах кроны
деревьев и во времени (Мамаев, 1972; Путенихин,
2000). Считается (Петров, 1990; Видякин, 2001),
что в этих случаях признак независим от внешних
условий в процессе онтогенеза, и его развитие
определяется преимущественно генотипом осо-
би. Известны лишь отдельные работы по изуче-
нию изменчивости содержания фотосинтетиче-
ских пигментов и стрессовых метаболитов у форм
сосны, различающихся цветом микростробилов
(Тарханов, 2011; Аганина, Тарханов, 2016; Тарха-
нов и др., 2018), что требует проведения дальней-
ших исследований в этом направлении.

Известно, что хлорозы и некрозы, продолжи-
тельность жизни хвои являются признаками, ха-
рактеризующими состояние ассимилирующих
органов на морфологическом уровне. Наблюда-
ются как сезонные, так и возрастные изменения
цвета хвои и ее потеря в процессе онтогенеза.
Влияние стрессовых факторов в условиях посто-
янного избыточного увлажнения может вызывать
процессы преждевременной дехромации и дефо-
лиации кроны, что приводит к раннему старению
и гибели деревьев.

Целью работы является изучение динамики
биохимических показателей и состояния форм
сосны (Pinus sylvestris L.) в условиях постоянного
избыточного увлажнения почв северной тайги.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования изменчивости сосны (Pinus syl-

vestris L.) проведены в устье р. Северная Двина на
постоянных пробных площадях в сосняках ку-
старничково-сфагновых V – Va классов бонитета
с полнотой 0.4–0.5 на болотных верховых торфя-
ных почвах (рис. 1). На этих пробных площадях
ранее (май–декабрь 2016 г.) методом случайной
выборки по всей кроне отбирали образцы хвои
одно-, двух-, трехлетнего возраста у 10 одних и тех
же деревьев с красным (f. erythranthera Sanio) и
желтым (f. sylfuranthera Kozubov) цветом микро-
стробилов в возрасте 150–170 лет. В лабораторных
условиях спектрофотометрическим методом
определяли содержание в хвое фотосинтетиче-
ских пигментов (хлорофиллов и каротиноидов)
(Шлык, 1971). Долю хлорофиллов в светособира-
ющем комплексе (ССК) рассчитывали по форму-
ле, содержащейся в работе (Lichtenthaler, 1987).
Определяли содержание свободного пролина
(Bates et al., 1973), аскорбиновой кислоты (Вос-
кресенская и др., 2006), водорастворимых белков –
по методу Kalb, Bernlohr (Большой практикум …,
2012).

Для определения морфологического состоя-
ния ассимиляционного аппарата у 65–168 дере-
вьев сосны VII–VIII классов возраста выделяли
морфологические формы с разным цветом мик-
ростробилов. Степень потери хвои оценивали по
стандартной методике, разработанной Европей-
ской экономической комиссией (UN-ECE) для
стран Европы (Hanisch, Kilz, 1990), а поврежде-
ния хвои – по шкале, предложенной В.Т. Ярмиш-
ко (1997). Состояние (поврежденность) деревьев
в целом оценивали визуально по стандартной
шкале (Правила санитарной …, 2020). Рассчиты-
вали индекс повреждения (для выборок деревьев
разных форм) по формуле, согласно работе
(Цветков В., Цветков К., 2003).

Климатические факторы оценивали по дан-
ным, находящимся в открытом доступе на сайтах
Северо-Евразийского климатического центра и
ГИСМЕТЕО.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследований показывают общее

сходство в характере сезонной динамики содер-
жания фотосинтетических пигментов хвои оди-
накового возраста у форм сосны с красным и жел-
тым цветом микростробилов (рис. 2). В условиях
теплой и довольно сухой осени продолжитель-
ность летнего максимума накопления пигментов
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растягивается на осенний период, несколько
снижаясь в начале зимы. Различия в концентра-
ции хлорофиллов a и b, каротиноидов и общего
содержания фотосинтетических пигментов в хвое
одного и того же возраста между маем и другими
месяцами у обеих форм сосны в большинстве слу-
чаев достоверны на принятых уровнях значимо-
сти t-критерия. Уменьшение содержания хлоро-
филла, играющее адаптивную роль, происходит с
осени до весны. С наступлением холодов хлоро-
филл подвергается интенсивному разрушению.
При низких температурах в зимний период рас-
пад хлорофилла хвойных превышает его синтез.
Уменьшение фонда зеленых пигментов у хвой-
ных растений является характерным адаптивным
признаком, результатом фотодеструкции и тор-
можения процессов их биосинтеза de novo в усло-
виях пониженных температур и избыточного све-
та (Яцко и др., 2009; Verhoeven, 2014; Софронова
и др., 2016). Известно, что низкотемпературные
условия подавляют фотосинтетический метабо-
лизм и рост вечнозеленых растений, но не влияют
на способность хлорофиллов поглощать свето-
вую энергию (Demmig-Adams, Adams, 2006; Со-
фронова и др., 2014). Предполагается, что при се-
зонном снижении температуры на ранних этапах
закаливания уменьшение содержания хлорофил-

ла способствует понижению количества погло-
щенной световой энергии (Софронова и др.,
2016). Фотодеструкция хлорофилла является ре-
зультатом избыточного образования кислорода
(Dall’ Osto et al., 2006). Концентрация каротинои-
дов в хвое одного и того же возраста у разных
форм сосны увеличивается в осенний и зимний
периоды (t-критерий, p < 0.05). Снижение кон-
центрации каротиноидов в весенний и летний се-
зоны связывается с их усиленным расходом на
поддержание фотохимической роли хлорофилла a
в условиях стрессового воздействия (Scheer, 2003).
Между выборками деревьев разных форм, разли-
чающихся цветом микростробилов, не выявлено
достоверных различий в содержании пигментов
хвои одного и того же возраста, за исключением
концентрации хлорофилла b в период заверше-
ния роста побегов в середине июля. В трехлетней
хвое его содержание значительно больше в этот
период у желтопыльниковой сосны (t = 2.29;
t0.05 = 2.26).

По нашим данным средняя величина отноше-
ния содержания хлорофилла a к хлорофиллу b (в
хвое разного возраста) в выборках деревьев ко-
леблется по месяцам (с мая до декабря) от 2.5 до
3.7 (форма с желтым цветом микростробилов) и
от 2.3 до 3.3 (форма с красным цветом микростро-

Рис. 1. Карта-схема размещения постоянных пробных площадей в устье р. Северная Двина.
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Рис. 2. Сезонная динамика содержания фотосинтетических пигментов хвое разного возраста у форм сосны с раз-
ным цветом микростробилов. 1 – желтопыльниковая форма, 2 – краснопыльниковая форма, а – содержание хло-
рофилла a, б – содержание хлорофилла b, в – суммарное содержание хлорофиллов a и b, г – содержание каротино-
идов, д – суммарное содержание пигментов.
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билов) (рис. 3). Поскольку считается, что хлоро-
филл b находится в пигмент-белковых ССК фото-
системы, изменение соотношения хлорофилл a : b
связано с изменением ее функционирования
(Ivanov et al., 2013). У обеих форм сосны четко вы-
ражен летний максимум величины отношения
суммарного содержания хлорофиллов к кароти-
ноидам в хвое одинакового возраста с понижени-
ем этого показателя весной, осенью и особенно
поздней осенью и зимой (на принятых уровнях
значимости t-критерия). Достоверных различий
относительных показателей фотосинтетического
пигментного комплекса в хвое одного и того же
возраста между выборками деревьев разных форм
не выявлено, за исключением периода начала ро-
ста побегов (в середине мая). В этот период в од-
нолетней хвое величина соотношения хлорофил-
ла a : b существенно выше у желтопыльниковой

формы (t = 3.16; t0.05 = 2.26), а величина соотноше-
ния хлорофиллов к каротиноидам и ССК, напро-
тив, больше – у краснопыльниковой сосны (t =
= 2.51–3.27; t0.05 = 2.26). Наблюдается существен-
ное снижение в хвое одного и того же возраста у
этих форм величины соотношения хлорофилла a : b
в осенний и зимний сезоны по сравнению с ве-
сенним и летним периодами (до завершения ро-
ста в середине июля) (t-критерий, p < 0.05).

По нашим данным, доля хлорофиллов, лока-
лизованных в ССК одно-, двух-, трехлетней хвои,
в среднем по месяцам (с мая до декабря) состав-
ляет 47–65% (сосна с желтыми микростробила-
ми) и 51–68% (сосна с красными микростробила-
ми). Эта амплитуда связана с адаптацией фото-
синтетического аппарата разных форм сосны к
световым условиям в высоких широтах (Тарха-
нов, Бирюков, 2014; Аганина, Тарханов, 2016). У

Рис. 3. Сезонная динамика относительных показателей фотосинтетических пигментов в хвое разного возраста у сосны
с разным цветом микростробилов. 1 – желтопыльниковая форма, 2 – краснопыльниковая форма, а – отношение со-
держания хлорофилла a к хлорофиллу b, б – отношение содержания суммы хлорофиллов a и b к каротиноидам, в –
доля хлорофиллов светособирающего комплекса.
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желтопыльниковой формы наблюдается суще-
ственное снижение ССК одно-, двухлетней хвои
в мае по сравнению с другими месяцами (t > t0.05).
У этой формы между другими календарными пе-
риодами различия ССК хвои одинакового воз-
раста не достоверны (t < t0.05). У сосны с красным
цветом микростробилов ССК хвои трехлетнего
возраста существенно увеличивается в июле по
сравнению с осенними месяцами (t = 3.12–3.90;
t0.05 = 2.26). Результаты однофакторного диспер-
сионного анализа подтверждают достоверность
сезонных изменений содержания фотосинтети-
ческих пигментов у обеих форм, их относитель-
ных показателей и ССК в хвое одного и того же
возраста (F-критерий, p < 0.05).

У желтопыльниковой формы в однолетней
хвое содержание хлорофиллов и каротиноидов в
начале роста (в мае), а также каротиноидов – в
период завершения роста (в середине июля) су-
щественно меньше по сравнению с хвоей трех-
летнего возраста (t-критерий, p < 0.05). У красно-
пыльниковой формы в молодой хвое в эти перио-
ды существенно меньше по сравнению с
трехлетней хвоей только концентрация кароти-
ноидов (t = 2.46–2.90; t0.05 = 2.26). При старении
хвои их роль как липофильных антиоксидантов
повышается.

В мае в трехлетней хвое желтопыльниковой
сосны существенно меньше по сравнению с од-
нолетней хвоей относительные показатели хло-
рофилла a и b, а больше – величина отношения
хлорофиллов к каротиноидам и ССК пигментно-
го комплекса (t-критерий, p < 0.05). Ранее показа-
но (Тарханов, Бирюков, 2014), что увеличение ве-
личины соотношения хлорофиллов a и b свиде-
тельствует о негативном влиянии внешней среды
на ССК хлоропластов хвои. ССК молодой хвои
желтопыльниковой формы весной испытывает
более сильное отрицательное воздействие эколо-
гических факторов по сравнению с хвоей старше-
го возраста. В условиях высокой инсоляции часто
наблюдается повышение доли каротиноидов, вы-
полняющих в данных условиях функцию защиты
от фотоингибирования (Demmig-Adams, Adams,
2006). Изменение величины отношения концен-
трации хлорофиллов a и b к содержанию кароти-
ноидов рассматривается как приспособительная
реакция ССК фотосинтетических пигментов де-
ревьев на условия внешней среды. Каротиноиды,
которые находятся в тилакоидных мембранах,
участвуют в световых реакциях фотосинтеза и
обеспечивают структурную стабильность пиг-
мент-белковых светособирающих комплексов
(Cuttriss, Pogson, 2004; Cazzonelli, 2011).

По характеру сезонной изменчивости количе-
ственные показатели стрессовых метаболитов в
хвое одного и того же возраста у сосны с разным
цветом микростробилов близки (рис. 4). Содер-

жание пролина в хвое одного и того же возраста у
обеих форм в осенний и зимний сезоны суще-
ственно меньше по сравнению с весенним и лет-
ним периодами (t-критерий, p < 0.05). Это связа-
но с неблагоприятным почвенно-гидрологиче-
ским режимом, сложившимся весной и летом
2016 года. Незначительное количество осадков в
мае и июне этого года способствовали повыше-
нию дефицита кислорода в торфяных почвах из-
за малого количества атмосферных осадков соот-
ветственно (22 и 50 мм) по сравнению с 2015 го-
дом (34 и 81 мм) и со среднемноголетними пока-
зателями в этом районе (46 и 62 мм). Увеличение
концентрации пролина в хвое в весенний и лет-
ний периоды у обеих форм сосны свидетельствует
о повышении роли его антиоксидантных функ-
ций в ответ на экологический стресс. Установле-
но более высокое содержание пролина в июле и
сентябре в одно-, двухлетней хвое у желтопыль-
никовой сосны по сравнению с краснопыльнико-
вой формой (t > t0.05). Однофакторный дисперсион-
ный анализ свидетельствует о значимом влиянии
фактора “форма” на изменчивость концентрации
пролина в эти периоды (F > F0.05). У желтопыльни-
ковой сосны выявлены достоверные различия со-
держания пролина между однолетней хвоей и хвоей
двух-, трехлетнего возраста в мае (t = 2.31–2.40;
t0.05 = 2.26). Его концентрация в этот период зна-
чительно больше в однолетней хвое. У красно-
пыльниковой формы содержание пролина осенью
повышается с возрастом хвои (t > t0.05). Двухфактор-
ный дисперсионный анализ подтверждает влияние
возраста хвои на накопление пролина весной и осе-
нью (F = 3.28–29.26; F0.05 = 3.17–3.22).

Наблюдаются достоверные сезонные различия
по содержанию аскорбиновой кислоты в хвое од-
ного и того же возраста у краснопыльниковой
сосны между летним и зимним периодами (t-кри-
терий, р < 0.05). У желтопыльниковой сосны до-
стоверные различия этого показателя наблюда-
ются в хвое одного возраста между декабрем и
другими месяцами (t-критерий, р < 0.05). Зимой
содержание аскорбиновой кислоты существенно
ниже. Характер сезонной динамики содержания
аскорбиновой кислоты в 2016 году отличался от
2015 года, когда наибольшие его величины в од-
нолетней хвое наблюдались в осенний период
(Тарханов и др., 2018). В сентябре–октябре 2015 г.
выпало вдвое больше осадков (124 мм), чем в 2016 г.
(63 мм), что усилило ее накопление. В 2016 г. в
июле наблюдались более высокие температура
воздуха и количество осадков (соответственно
19.2°С и 119 мм) по сравнению с июлем 2015 года
(12.4°С и 45 мм) и средними многолетними пока-
зателями (15.6°С и 64 мм). Этому периоду соответ-
ствовала максимальная концентрация аскорбино-
вой кислоты. Вероятно, высокая температура и
большое количество осадков летом способствуют
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накоплению в хвое сосны аскорбиновой кислоты
как антиоксиданта растительных клеток. В зим-
ний период 2016 г. содержание аскорбиновой
кислоты уменьшалось (t-критерий, р < 0.05), что
связано со снижением активности физиолого-
биохимических процессов у сосны в этот период и
уменьшением ее роли в регуляции окислительно-
восстановительного потенциала (Бухарина и др.,
2014). Динамика накопления аскорбиновой кисло-
ты зависит от метеоусловий и сроков прохождения
фенологических фаз у сосны в тот или иной год.

Нами выявлены достоверные различия между
формами сосны с разным цветом микростробилов
по содержанию аскорбиновой кислоты в однолет-
ней хвое в конце июня и декабре (t = 2.62–3.10; t =
= 2.26). Краснопыльниковая сосна накапливает
аскорбиновую кислоту в период активного роста
и в зимний сезон более интенсивно. У этой фор-
мы также больше содержание аскорбиновой кис-

лоты в трехлетней хвое в конце сентября и декаб-
ре по сравнению с желтопыльниковой сосной (t =
= 2.35–2.66; t = 2.26). Это свидетельствует о более
высокой активности работы ее антиоксидантной
системы в эти периоды в условиях избыточного
увлажнения по сравнению с желтопыльниковой
формой. Однофакторный дисперсионный анализ
подтверждает зависимость содержания аскорби-
новой кислоты в трехлетней хвое в июле, сентяб-
ре и декабре от фактора “форма” (F > F0.05). На-
блюдаются существенные различия ее концен-
трации между однолетней и трехлетней хвоей у
краснопыльниковой сосны в июне и октябре (t =
= 2.33–2.69; t0.05 = 2.26) Содержание аскорбино-
вой кислоты у данной формы в эти периоды боль-
ше в хвое однолетнего возраста. У сосны с крас-
ным цветом микростробилов влияние возраста
хвои на изменчивость содержания аскорбиновой
кислоты также подтверждается методом двухфак-

Рис. 4. Сезонная динамика биохимических параметров хвои разного возраста у сосны с разным цветом микростроби-
лов. 1 – желтопыльниковая форма, 2 – краснопыльниковая форма, а – содержание пролина, б – содержание аскор-
биновой кислоты, в – содержание водорастворимых белков.
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торного дисперсионного анализа (F > F0.05). По
мере прохождения процессов закаливания и
осенней подготовки к перезимовке защитные ре-
акции сосны замедляются (Косаковская, 2008).

В хвое одного и того же возраста у обеих форм
установлены достоверные сезонные различия
между содержанием водорастворимых белков в
мае и другими месяцами (t-критерий, р < 0.05).
Это и свидетельствует о нормальном физиологиче-
ском состоянии деревьев разных форм сосны вес-
ной в начале роста побегов. Май 2016 г. в данном
районе был почти в два раза теплее (t = 11.5°С)
обычного (t = 6.0°С). Сумма осадков в этот месяц
(22 мм) была приблизительно в 2 раза ниже нор-
мы (46 мм). У желтопыльниковой сосны содержа-
ние водорастворимых белков в однолетней хвое в
мае было существенно больше по сравнению с
краснопыльниковой формой (t > t0.05). Очень теп-
лая и сухая весна способствовала активации фи-
зиологических процессов весеннего развития
сосны, произрастающей на избыточно увлажнен-
ной почве. Эти условия (в первую очередь, повы-
шение температуры) замедляли синтез водорас-
творимых белков в данный период, особенно у
сосны с красными микростробилами. Наблюда-
ется тенденция летнего и зимнего повышения
концентрации водорастворимых белков в хвое
разного возраста у деревьев обеих форм, хотя эти
различия не всегда достоверны при критических
значениях t-критерия. Повышение их содержа-
ния в зимний период вполне объяснимо. Извест-
но, что подготовка древесных растений к зиме со-
провождается усилением синтеза белков в живых
тканях растений (Sakai, Larcher, 1987), обладаю-
щих криозащитным действием (Volger, Heber,
1975). Жаркая и дождливая погода в июле также
способствовала повышению концентрации в хвое

водорастворимых белков. Однофакторный дис-
персионный анализ свидетельствует о достовер-
ном влиянии фактора “форма” на содержание во-
дорастворимых белков в хвое однолетнего воз-
раста в весенний и летний сезоны (F = 9.24–12.45;
F0.05 = 4.41–4.49). Содержание водорастворимых
белков в однолетней хвоей в мае – июне у красно-
пыльниковой сосны (t > t0.05) меньше, чем у трех-
летней (t = 2.38–2.81; t0.05 = 2.36).

На рис. 5 отражена динамика повреждения и
потери хвои разного возраста у сосны с разным
цветом микростробилов. Появление хлоротиче-
ских зон, приуроченных обычно к верхушечной
части, а также микроскопических пятен некрозов
вследствие окисления фенолов наблюдаются уже
на однолетних побегах. С возрастом степень по-
вреждения хвои у деревьев обеих форм в среднем
увеличивается. В связи со значительной потерей
хвои у деревьев разных форм на пятилетних побе-
гах остается более жизнеспособная хвоя с мень-
шей степенью повреждения. Средние показатели
повреждения и потери хвои (в одно-, пятилетнем
возрасте) у краснопыльниковой (соответственно
1.79 и 0.78 балла) и желтопыльниковой (соответ-
ственно 1.72 и 0.70 балла) форм довольно близки.
В целом степень повреждения хвои у разных
форм колеблется от почти здоровой – в однолет-
нем возрасте до умеренно поврежденной – в пя-
тилетнем возрасте. Более интенсивная потеря
хвои на побегах наблюдается в четырех- и пяти-
летнем возрасте, так как отмирает относительно
старая хвоя. В одно-, трехлетнем возрасте потеря
хвои почти не происходит (она близка к нулевому
баллу). По средним величинам предельной про-
должительности жизни хвои (4 г.) и индекса по-
вреждения деревьев (1.95) эти формы не различа-
ются. По величине индекса состояния (повре-

Рис. 5. Класс поврежденности (а) и категория потери хвои (б). 1 – желтопыльниковая форма, 2 – краснопыльниковая
форма.
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ждения) деревья этих форм в условиях северной
тайги чаще всего можно отнести к категориям
“здоровые” и “слабоповрежденные” (Методиче-
ские рекомендации …, 1990).

Заключение. Установлено сходство в характере
сезонной изменчивости абсолютных и относи-
тельных показателей пигментного комплекса од-
но, двух- трехлетней хвои у сосны с разным цве-
том микростробилов. Погодные условия накла-
дывают существенный отпечаток на динамику
этих показателей в течение года. Теплая осень
способствует продлению периода активного на-
копления хлорофиллов. С наступлением морозов
хлорофиллы подвергаются довольно интенсив-
ному разрушению. В период завершения линей-
ного роста побегов в середине июля в трехлетней
хвое содержание хлорофилла b у желтопыльнико-
вой сосны значительно больше, чем у красно-
пыльниковой формы. Концентрация каротинои-
дов в хвое одного и того же возраста у разных
форм сосны увеличивается в осенний и зимний
сезоны. Их защитная роль в этот период возраста-
ет. В период вегетации содержание каротиноидов
в хвое старшего возраста значительно больше по
сравнению с молодой хвоей. Тем самым они спо-
собствуют защите от свободных радикалов, кото-
рые продуцируются при старении хвои. В осенний
и зимний сезоны их концентрация в хвое разного
возраста существенно не различается. Наблюдает-
ся тенденция снижения величины отношения со-
держания хлорофилла a к хлорофиллу b и хлоро-
филлов к каротиноидам в хвое одного и того же
возраста у обеих форм в осенний и зимний пери-
оды. Доля хлорофиллов, локализованных в ССК
одно-, двух-, трехлетней хвои, в среднем по меся-
цам (с мая до декабря) составляет 47–65% (сосна
с желтыми микростробилами) и 51–68% (сосна с
красными микростробилами). Амплитуда коле-
баний этого показателя связана с адаптацией фо-
тосинтетического аппарата разных форм сосны к
световым условиям в высоких широтах.

По характеру сезонной изменчивости количе-
ственные показатели стрессовых метаболитов в
хвое одно-, двух-, трехлетнего возраста у сосны с
разным цветом микростробилов близки. Вместе с
тем, большое количество атмосферных осадков,
выпавших в июле 2016 г., привело к повышению
дефицита кислорода в корнеобитаемой зоне поч-
вы и в большей мере активизировало накопление
пролина в одно-, двухлетней хвое деревьев желто-
пыльниковой формы по сравнению с красно-
пыльниковой сосной. Это свидетельствует о бо-
лее выраженной адаптивной реакции сосны с
желтым цветом микростробилов в связи с повы-
шением уровня почвенно-грунтовых вод.

Динамика накопления аскорбиновой кислоты
зависит от метеоусловий и связанных с ними сро-
ков прохождения фенологических фаз у сосны в

тот или иной год. Большое количество осадков
летом приводит к усилению корневой гипоксии и
активизирует ее накопление в хвое, что свиде-
тельствует о повышении роли аскорбиновой кис-
лоты как антиоксиданта растительных клеток в
этот период. Значительное уменьшение содержа-
ния аскорбиновой кислоты в зимний сезон, осо-
бенно у деревьев желтопыльниковой формы, свя-
зано со снижением активности физиолого-биохи-
мических процессов и уменьшением ее роли в
регуляции окислительно-восстановительного по-
тенциала.

Весенний минимум содержания водораство-
римых белков в хвое одно-, двух-, трехлетнего
возраста у деревьев обеих форм указывает на их
нормальное физиологическое состояние в этот
период. Очень теплый и сухой май 2016 г. способ-
ствовал активации физиолого-биохимических
процессов сосны на верховых торфяных почвах.
Повышенная температура приводит к снижению
дефицита кислорода и замедляет синтез водорас-
творимых белков.

Изменение концентрации пролина, аскорби-
новой кислоты и водорастворимых белков в связи
с возрастом хвои у желтопыльниковой и красно-
пыльниковой форм проявляются по-разному.
Имеют место как увеличение, так и снижение их
содержания или отсутствие существенных разли-
чий этих показателей в отдельные периоды с по-
вышением возраста хвои у разных форм сосны.

Показатели состояния (повреждения) красно-
пыльниковой и желтопыльниковой форм сосны в
условиях постоянного избыточного увлажнения
почв северной тайги близки.
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Adaptation and Morphology of Various Forms of Scots Pine Under the Conditions 
of a Constant Excessive Moisture in the Northern Taiga’s Soils

S. N. Tarkhanov1, *, Ye. A. Pinayevskaya1, and Yu. Ye. Aganina1

1Federal Center of Integrated Arctic Research, Severnaya Dvina emb., 23, Arkhangelsk, 163000 Russia
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A study was conducted regarding the dynamics of the biochemical parameters complex, reflecting adaptive
changes in the red-anthered and yellow-anthered forms of pine under the conditions of prolonged excessive
moisture in the soils of the Northern Dvina river mouth. A similarity was uncovered in the nature of seasonal
changes in the absolute and relative indicators, such as the content of photosynthetic pigments, free proline,
ascorbic acid and water-soluble proteins in one-, two-, three-year-old pine needles with different colours of
microstrobiles. It was revealed that warm weather in autumn prolongs the period of active accumulation of
chlorophylls. The proportion of chlorophyll localized in the light-harvesting complex of needles of different
ages in different months (from May to December), amounts on average to 47–65% (yellow-anthered form)
and 51–68% (red-anthered form). The fluctuations amplitude of this indicator is associated with the adap-
tation of different forms of pine to light conditions of high latitudes. The adaptive changes in the proline con-
tent due to the large amount of precipitation in summer season are more pronounced in the yellow-anthered
form. The dynamics of the ascorbic acid content is associated with weather conditions and phenological
phases of pine development. Age-related changes in the concentration of proline, ascorbic acid, and water-
soluble proteins during certain calendar periods in the yellow-anthered and red-anthered individuals are
manifested ambiguously if at all. As for the morphological state, the yellow-anthered and red-anthered forms
are similar under conditions of constant excessive moisture in the soils of the northern taiga.

Keywords: Scots pine, variability, biochemical parameters, adaptation, morphological state, constant excessive soil
moisture, northern taiga. 
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