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Анализировали стареющие (опадающие) органы (листья/хвоя) следующих растений: ель сибирская
(Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin), береза пушистая (Betula pubescens Ehrh), брусника обыкно-
венная (Vaccinium vitis-idaea L.), водяника гермафродитная (Empetrum hermaphroditum Hager.), черни-
ка обыкновенная (Vaccinium myrtillus L.), плевроциум Шребера (Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt.), по-
литрихум (Polytrichum spp.), дерен шведский (Chamaepericlymenum suecicum (L.) Aschers. & Graebn.
(Cornus suecica L.)), овсик извилистый (Deschampsia flexuosa (L.) Trin.). Установили значительное ва-
рьирование химического состава (содержание лигнина, фенольных соединений, танинов, азота и
углерода, а также стехиометрические отношения “С/N”, “лигнин/N”, “лигнин/целлюлоза”) среди
растений северотаежных лесов на межвидовом уровне. Поступление вторичных метаболитов с опа-
дом зависит от видового состава растительных сообществ и вклада различных видов растений в со-
став растительного покрова. На внутривидовом уровне (для ели сибирской, произрастающей в раз-
личных положениях ландшафта ельников кустарничково-зеленомошных (автоморфный, транзит-
ный и аккумулятивный ландшафты)) определили повышение содержания растворимых танинов
(p < 0.05) в хвое ели в автоморфной позиции ландшафта. Изучены некоторые взаимосвязи между вто-
ричными метаболитами, азотом и углеродом в составе стареющих фотосинтезирующих органах до-
минирующих различных видов растений в северотаежных ельниках кустарничково-зеленомошных.
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довое изменение, межвидовое изменение. 
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Вторичные метаболиты, в том числе феноль-
ные соединения вносят значительный вклад во
взаимодействие растений с окружающей средой
(Cheynier et al., 2013). Ранее мы установили, что
микромозаика растительности в лесных биогео-
ценозах определяет пространственную гетероген-
ность состава верхних органогенных горизонтов
почв, формирующихся из опада доминирующих
растений разного качества. Поступления элемен-
тов питания (С, N) и вторичных метаболитов (фе-
нольных соединений, танинов и лигнина) с опа-
дом зависит от видового состава растительных со-
обществ и вклада различных видов растений в
состав растительного покрова (Артемкина и др.,
2018а, 2018б; Шевченко и др., 2019; He et al., 2019;
Rosenfield et al., 2020).

Известно, что скорость разложения опада опре-
деляется, в том числе стехиометрическими отноше-
ниями “С/N”, “лигнин/N”, “лигнин/целлюлоза”
(Berg, 2014).

Показатель “С/N” повсеместно используется
в экспериментах по разложению опада растений,
передает взаимосвязь между азотом и углеродом,
т.е. питательным статусом опада растений. Отно-
шение “С/N” в опаде растений – хороший пред-
сказатель скорости разложения этого опада. Чем
ýже отношение “С/N”, тем быстрее разлагается
опад. При низких соотношениях C : N (например,
при высоких концентрациях N) микроорганизмы
высвобождают N непосредственно из опада. При
более высоких начальных соотношениях C : N
чистая иммобилизация обычно происходит, ко-
гда микроорганизмы получают доступ к N, нахо-
дящемуся в подстилке, и преобразуют его в мик-
робную биомассу или экзоферменты (Parton et al.,

1 Работа выполнена в рамках государственного задания те-
мы НИР № 1021051803679-9.
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2007). На начальных стадиях трансформации
опада высокое содержание азота способствует
разложению, тогда как на следующей стадии, ста-
дии лигнина, оказывает обратное воздействие,
так как происходит угнетение грибов белой гнили
(Berg, 2000).

Показатель “лигнин/N” может выступать как
индикатор динамики азота в процессах транс-
формации и формирования органического веще-
ства почвы (Osono, Takeda, 2004). Установлена
значимая отрицательная корреляционная связь
(r = –0.66, P < 0.001) между начальным соотноше-
нием “лигнин/N” в опаде растений, произраста-
ющих в Европе, и скоростью разложения этого
опада (Fortunel et al., 2009).

Показатель отношения “лигнин/целлюлоза” в
значительной степени определяет в дальнейшем
скорость разложения опада в первой фазе его
трансформации (Berg, 2014). В долгосрочной пер-
спективе концентрация целлюлозы уменьшается,
тогда как концентрация лигнина увеличивается,
и существует уровень, при котором относитель-
ные количества остаются постоянными.

Было определено, что разложение всех органов
(листья, стебли, корни, репродуктивные части) по-
следовательно изменялось связанными со структу-
рой растений показателями (лигнин, C и влажность)
(Aerts et al., 2012). Другие исследования показывают,
что идентичность опада (полное множество черт,
включенных в каждую разновидность растений) –
лучший предсказатель, чем простой стехиометриче-
ский показатель межвидового изменения в скорости
разложения опада (Cornwell и др., 2008). Ранее нами
были представлены только результаты отдельно по
фенольным соединениям, отдельно по С и N (гори-
зонтальное, внутрибиогеоценотическое (между от-
дельными элементарными биогеоареалами) и
межбиогеоценотическое варьирование). В этой
работе показаны взаимодействия вторичных ме-
таболитов с С и N.

Наша работа направлена на изучение взаимо-
связей между вторичными метаболитами (фе-
нольные соединения, включая лигнин, танины),
азотом и углеродом в составе стареющих фото-
синтезирующих органах доминирующих различ-
ных видов растений в северотаежных ельниках
кустарничково-зеленомошных.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Объекты исследования ельников кустарнич-

ково-зеленомошных расположены в централь-
ной части Кольского полуострова (67°29′ с.ш.,
34°32′ в.д.) в водосборном бассейне озера Умбозе-
ро (Манаков, Никонов, 1981). В древесном ярусе
преобладает ель сибирская, возраст которой ва-
рьирует от 30 до 200 лет и более. В напочвенном
покрове встречаются: водяника гермафродитная,

плевроциум Шребера, политрихум обыкновен-
ный (Polytrichum commune Hedw.), брусника обык-
новенная, черника обыкновенная, дерен швед-
ский, овсик извилистый. Пробные площади разме-
ром 50 × 50 м заложены в 5-кратной повторности в
ельниках кустарничково – зеленомошных. На
каждой пробной площади отобраны для анализа
образцы стареющих фотосинтезирующих орга-
нов растений (хвоя ели, листья кустарничков, зе-
леные мхи).

В лаборатории образцы высушивали, затем
каждый из них измельчали и просеивали через
сито с ячеей 1 мм. Содержание азота определяли
по Кьельдалю, углерода – по Тюрину. Количе-
ственное определение растворимых конденсиро-
ванных танинов в образцах проводили фотоколо-
риметрическим методом (555 нм) после взаимо-
действия с раствором н-бутанол: HCl (95 : 5 v/v)
(Ossipova et al., 2001). Концентрации фенольных
соединений определяли фотоколориметриче-
ским методом (730 нм) с реактивом Фолина – Чо-
кальтеу (Kanerva et al., 2008). Расчет количества
фенольных соединений и танинов проводили по
калибровочным графикам, построенным по та-
ниновой кислоте и конденсированным танинам
листьев березы Черепанова (Betula pubescens ssp.
Czerepanovii) соответственно. Содержание лигни-
на определяли с помощью обработки пробы 72%-
ной серной кислотой после предварительного кипя-
чения в растворе ЦТАБ (10 г цетилтриметиламмо-
ния бромида в 1 л 0.5-молярного раствора H2SO4)
(Rowland, Roberts, 1994).

Статистическая обработка результатов прово-
дилась с помощью пакета программ Excel 7.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Были определены концентрации вторичных
метаболитов, в том числе лигнина, азота и углеро-
да в доминирующих видах растений ельника ку-
старничково-зеленомошного. Анализировали ста-
реющие (опадающие) органы (листья/хвоя) сле-
дующих растений: ели сибирской, березы
пушистой, брусники обыкновенной, водяники
гермафродитной, черники обыкновенной, плев-
роциума Шребера, политрихума, дерена швед-
ского, овсика извилистого (табл. 1).

Содержание углерода существенно изменя-
лось между исследованными видами растений с
максимальными значениями для водяники гер-
мафродитной (55.9%) и минимальными для дере-
на шведского (41.2%). Концентрации азота были
наибольшими в березе пушистой (1.64%) и чер-
нике обыкновенной (1.40%), немного меньше
азота накапливалось в дерене шведском (1.14%).
Минимальное содержание азота было установле-
но в политрихуме (0.62%) и водянике гермафро-
дитной (0.65%).
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Значение показателя “С/N” существенно ва-
рьирует в зависимости от вида растений, и его
можно представить в порядке уменьшения: водя-
ника гермафродитная (87), политрихум (80), плев-
роциум Шребера (67), ель сибирская (64), брусни-
ка обыкновенная (49), овсик извилистый (47), де-
рен шведский (36), черника обыкновенная (35),
береза пушистая (29). Причем изменения показа-
теля “С/N” объясняются как трансформациями
азота, так и углерода в различных видах растений.

По уровню значения показателя “лигнин/N”
опад можно расположить в следующий ряд: по-
литрихум (49.0) > листья водяники гермафродит-
ной (43.8) > плевроциум Шребера (33.3) > хвоя
ели сибирской (18.0) > листья брусники обыкно-
венной (15.5) > листья черники обыкновенной
(8.8) > листья березы пушистой (8.6) > овсик из-
вилистый (3.4) > дерен шведский (2.0). Таким об-
разом, по рассматриваемому параметру наиболее
устойчивыми к разложению являются мхи полит-
рихума, наименее – дерен шведский.

Отношение “лигнин/целлюлоза” (в значи-
тельной степени определяет в дальнейшем ско-
рость разложения опада в первой фазе его транс-
формации) уменьшается в порядке: водяника
гермафродитная (2.49) > ель сибирская (0.83) >
> черника обыкновенная (0.80) > политрихум
обыкновенный (0.71) > плевроциум Шребера
(0.68) > брусника обыкновенная (0.67) > дерен
шведский (0.19) > овсик извилистый (0.12).

Самые большие отношения C/N и лигнин/N
были определены для водяники гермафродитной
(85.8 и 43.8 соответственно), политрихума (72.5 и
49.0) и плевроциума Шребера (64.8 и 33.3). Кроме
того, для листьев водяники гермафродитной най-
ден самый широкий показатель “лигнин/целлю-
лоза” (2.49). Именно этим трем видам опада свой-
ственна низкая скорость разложения, и, следова-
тельно, замедленный круговорот питательных
веществ.

Мы установили, что различные виды растений
могут быть сгруппированы согласно своему хими-
ческому составу (рис. 1). Два компонента, N и лиг-
нин, как уже было сказано выше, играют опреде-
ляющую роль в процессах трансформации опада и
в первую очередь влияют на скорость его разложе-
ния (Berg, 2000; Лебедев, Шестибратов, 2021). Ра-
нее были выявлены особенности влияния эндо-
генного и минерального азота как на минерализа-
цию, так и на гумификацию лесного опада
(Ларионова и др., 2017). Анализируя полученные
данные, мы нашли, что различные виды растений
фактически сформировали отличные гомогенные
группы, которые не накладывались друг на друга
(рис. 1). Исключение составляют: водяника герма-
фродитная и политрихум, химический состав ко-
торых близок по этим параметрам. Для сравнения:
стареющие органы водяники гермафродитной и
политрихума характеризуются наличием одновре-
менно низких концентраций N и высоких лигни-
на, тогда как опад черники обыкновенной и бере-
зы пушистой отличается высоким содержанием N
и средними концентрациями лигнина. Для много-
летней хвои ели сибирской были определены более
высокие концентрации лигнина, чем для брусники
обыкновенной, и далее – для овсика извилистого и
дерена шведского при среднем содержании N.

Рассмотрев взаимосвязь лигнина и углерода,
мы также нашли различные гомогенные группы
растений. Группа из политрихума обыкновенно-
го и плевроциума Шребера показывает высокое
содержание лигнина и среднее углерода. Черника
обыкновенная, брусника обыкновенная, береза
пушистая и ель сибирская формируют группу с
высоким содержанием С и средним лигнина. Ов-
сик извилистый и дерен шведский образуют груп-
пу с низким содержанием лигнина при средних
концентрациях С. Отдельную позицию занимает
водяника гермафродитная, у которой высокое со-
держание и лигнина, и углерода.

Таблица 1. Химический состав растений ельника кустарничково-зеленомошного

Примечание. Представлены средние значения и стандартная ошибка (n = 3–5).

Виды растений C, % N, % С/N Лигнин/N Лигнин/целлюлоза

Ель сибирская 52.4 ± 1.3 0.83 ± 0.07 64 ± 5 18.0 ± 1.2 0.92 ± 0.05

Плевроциум Шребера 45.6 ± 1.8 0.70 ± 0.07 67 ± 6 33.3 ± 2.6 0.68 ± 0.05

Политрихум 44.8 ± 2.0 0.62 ± 0.05 80 ± 5 49.0 ± 7.2 0.71 ± 0.03

Водяника гермафродитная 55.9 ± 1.5 0.65 ± 0.03 87 ± 6 43.8 ± 4.6 2.49 ± 0.12

Брусника обыкновенная 50.1 ± 1.0 0.94 ± 0.14 49 ± 9 15.5 ± 2.4 0.67 ± 0.08

Черника обыкновенная 49.6 ± 0.7 1.40 ± 0.18 35 ± 4 8.8 ± 0.3 0.80 ± 0.02

Береза пушистая 47.3 ± 1.5 1.64 ± 0.04 29 ± 1 8.6 ± 0.2 1.31 ± 0.10

Дерен шведский 41.2 ± 0.9 1.14 ± 0.03 36 ± 1 2.0 ± 0.2 0.19 ± 0.02

Овсик извилистый 45.0 ± 1.6 0.95 ± 0.03 47 ± 3 3.4 ± 0.2 0.12 ± 0.00
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Фенольные соединения обладают высокой ал-
лелопатической активностью и подавляют всхо-
жесть семян (Лебедев, Лебедев, 2015; Колмогоро-
ва, Уфимцев, 2018). Содержание лигнина, фе-
нольных соединений и танинов соответствует
данным, представленным ранее для растений боре-
альных лесов Швеции (Wardle et al., 2003). По пока-
зателям фенольных соединений и азота (рис. 2)
практически большинство видов проявляют ин-
дивидуальный характер, за исключением брусни-
ки обыкновенной и дерена шведского (высокое
содержание фенольных соединений и среднее N),
а также политрихума обыкновенного и плевроци-
ума Шребера (низкое содержание азота и феноль-
ных соединений). Для черники обыкновенной
свойственны высокие концентрации и фенолов,
и азота. Для ели сибирской – средние концентра-
ции N при среднем содержании фенолов. Береза
пушистая выявляется в области значительного
содержания N при среднем фенолов. Овсик изви-
листый показывает низкое содержание фенолов и
среднее азота, а водяника гермафродитная – низ-
кое содержание азота и фенольных соединений.

Такое же разнообразие химического состава
свойственно растениям при сопоставлении кон-
центраций углерода и фенольных соединений.
Овсик извилистый показывает низкое содержа-
ние углерода при низком содержании фенольных
соединений, еще ниже этот показатель установ-
лен для политрихума обыкновенного и плевроци-
ума Шребера. Опад ели сибирской обнаруживает
высокое содержание углерода при среднем фе-
нольных соединений. Береза пушистая проявля-
ется на диаграмме в области средних концентра-
ций углерода и фенольных соединений. Высокое
содержание фенольных соединений типично
для брусники обыкновенной (высокие концен-
трации С), черники обыкновенной (средние кон-
центрации С) и дерена шведского (низкие кон-
центрации С). Водяника гермафродитная при
низких концентрациях фенольных соединений
показывает максимальные среди рассматривае-
мых растений концентрации углерода.

Проанализировав взаимосвязь танинов и азота
(рис. 3), мы нашли четыре основных кластера.
Брусника обыкновенная представляет высокие

Рис. 1. Концентрации лигнина, азота (N) и углерода (С) в различных видах растений ельника кустарничково-зелено-
мошного.
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концентрации танинов при средних значениях
азота. Опаду березы пушистой и черники обык-
новенной присуще высокое содержание азота
при среднем танинов. Водяника гермафродитная
проявляется в области низкого содержания и та-
нинов, и азота. Средние значения концентраций
азота и танинов характерны для опада ели сибир-
ской. Минимальные концентрации танинов свой-
ственны овсику извилистому и дерену шведскому
при средних значениях азота. 

Четыре группы растений мы определили при
анализе взаимодействия танинов и углерода. Мак-
симальные концентрации танинов при средних
значениях углерода типичны для брусники обык-
новенной. Береза пушистая и черника обыкновен-
ная представлены в области средних значений со-
держания танинов и углерода. Ель сибирская и
черника обыкновенная проявляются в области
максимальных значений углерода и малых кон-
центраций танинов. Овсик извилистый и дерен
шведский показывают минимальные концентра-
ции и углерода, и танинов.

Ель сибирская произрастает в различных по-
ложениях ландшафта ельников кустарничково-
зеленомошных (автоморфный ландшафт, тран-
зитный ландшафт, аккумулятивный ландшафт).
Проанализировав взаимосвязи лигнина, феноль-
ных соединений, танинов, азота и углерода, мы
нашли только повышение содержания танинов
(p < 0.05) в хвое ели в автоморфной позиции ланд-
шафта. Автоморфная позиция ландшафта нахо-
дится на вершине склона. Одним из основных
факторов влияния на повышение содержания та-
нинов в данном случае может быть световой ре-
жим (Kivimäenpää et al., 2014). По другим характе-
ристикам достоверных различий не установлено.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, мы определили значительное
варьирование химического состава растений
(лигнин, фенольные соединения, танины, азот и
углерод) северотаежных лесов на межвидовом
уровне. Поступление вторичных метаболитов с
опадом определяется видовым составом расти-

Рис. 2. Концентрации фенольных соединений, азота (N) и углерода (С) в различных видах растений ельника кустар-
ничково-зеленомошного.
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Рис. 3. Концентрации танинов, азота (N) и углерода (С) в различных видах растений ельника кустарничково-зелено-
мошного.
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Рис. 4. Концентрации лигнина, фенольных соединений, танинов, азота (N) и углерода (С) в опаде ели сибирской в
различных положениях ландшафта. 1 – автоморфный ландшафт; 2 – транзитный ландшафт; 3 – аккумулятивный
ландшафт.
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тельных сообществ и вкладом различных видов
растений в состав растительного покрова (Артем-
кина и др., 2018а). На внутривидовом уровне (для
ели сибирской) определили только повышение
содержания танинов (p < 0.05) в хвое ели в авто-
морфной позиции ландшафта.

Полученные данные послужат возможной ос-
новой для более полного понимания того, как бу-
дут влиять различные растения на химические
свойства опада и почвы в арктических лесных
экосистемах, а следовательно, на особенности их
функционирования. На основе корреляционных
связей между качеством опада и скоростью разло-
жения химический состав опада (содержание фе-
нольных соединений, в том числе танинов, лиг-
нина) может быть использован как предсказатель
для определения темпов потери массы среди рас-
тений и также может послужить ключевыми пе-
ременными в биогеохимических моделях, описы-
вающих процессы в экосистемах, в частности,
процесс разложения опада растений, процесс
трансформации углерода.
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Relations of Phenolic Compounds, Tannins, Lignin, Nitrogen and Carbon in Plants
of the Empetro-Piceetum Forests of the Kola Peninsula
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Institute of Industrial Ecology Problems of the North, Kola Science Centre of the RAS, 

Academgorodok st., 14a, Apatity, Murmansk Oblast, 184200 Russia
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The study presents an analysis of aging (falling) organs (leaves/needles) of the following plants: Siberian
spruce (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin), downy birch (Betula pubescens Ehrh), common cowberry
(Vaccinium vitis-idaea L.), crowberry hermaphroditic (Empetrum hermaphroditum Hager.), blueberry (Vaccini-
um myrtillus L.), Schreber’s pleurium (Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt.), polytrichum (Polytrichum spp.),
dwarf cornel (Chamaepericlymenum suecicum (L.) Aschers. & Graebn. (Cornus suecica L.)), wavy hair-grass
(Deschampsia flexuosa (L.) Trin.). A significant variation in the chemical composition (the content of lignin,
phenolic compounds, tannins, nitrogen and carbon, as well as the stoichiometric ratios “C/N”, “lignin/N”,
“lignin/cellulose”) was found among plants of the northern taiga forests at the interspecific level. The influx
of secondary metabolites with litter depends on the plant communities’ species composition and the contri-
bution of various plant species to the vegetation cover’s composition. At the intraspecific level (for Siberian
spruce growing in different landscape positions within empetro-piceetum forests (in automorphic, transit and
accumulative landscapes)) an increase in the content of soluble tannins (p < 0.05) in spruce needles from the
automorphic positions of landscape was determined. Also have been studied some interrelations between sec-
ondary metabolites, nitrogen and carbon in the composition of aging photosynthetic organs of dominant
plant species in northern taiga empetro-piceetum forests.

Keywords: phenolic compounds, lignin, tannins, nitrogen, carbon, northern taiga forests, intraspecific variability,
interspecific variablility. 
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