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Аннотация. Хвойные характеризуются определенной индивидуальной изменчиво-
стью содержания стрессовых метаболитов, которая может являться результатом гено-
типических различий или расхождений в условиях произрастания отдельных деревьев. 
Цель исследования – оценка изменчивости биохимических признаков у форм сосны 
обыкновенной, различающихся цветом мужских стробилов, при адаптации этих форм 
в условиях постоянного избыточного увлажнения почв северной тайги. Изучение ди-
намики метаболических показателей у форм сосны обыкновенной проведено в кустар-
ничково-сфагновых сосняках на болотных верховых почвах в районе устья р. Северной 
Двины (северная подзона тайги). У 10 деревьев сосны каждой из выделенных по цвету 
мужских стробилов форм отобраны образцы хвои на побегах, формирующихся в теку-
щем году – в июле–ноябре 2018 г. В лабораторных условиях определено содержание 
фотосинтетических пигментов, антоцианов, аскорбиновой кислоты, пролина, водорас-
творимых белков, а также уровень pH. Установлено, что в засушливый летний период 
синтез хлорофиллов в хвое текущего года формирования снижается у деревьев обеих 
форм. Благоприятный температурный режим осенью способствует увеличению дли-
тельности накопления фотосинтетических пигментов, что в целом может отрицательно 
сказаться на подготовке деревьев к перезимовке. Значительных различий краснопыль-
никовой и желтопыльниковой форм по содержанию хлорофиллов и каротиноидов, ан-
тоцианов, аскорбиновой кислоты, свободного пролина, водорастворимых белков и pH 
формирующейся молодой хвои не обнаружено. Выявлено сходство в адаптации этих 
форм к постоянному избыточному увлажнению почв в условиях северной тайги. Об-
наружено существенное влияние сезонного фактора на динамику биохимических пока-
зателей у деревьев исследуемых форм. Высокая температура воздуха в летний период 
приводит к более активному накоплению аскорбиновой кислоты, пролина и антоцианов 
в хвое, а следовательно, к повышению ее антиоксидантной активности и развитию за-
щитных механизмов, направленных на предотвращение окислительного стресса в этих 
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условиях. Повышение содержания водорастворимых белков в хвое в октябре–ноябре 
способствует усилению криозащитных функций при подготовке деревьев к перезимовке. 
Уровни индивидуальной изменчивости содержания аскорбиновой кислоты и пролина в 
хвое сосны с желтым цветом микростробилов при установлении отрицательных темпера-
тур в ноябре существенно выше, чем у сосны с красными микростробилами. Это связано 
с нормой реакции деревьев разных форм на влияние отрицательных температур.
Ключевые слова: Pinus sylvestris, краснопыльниковая форма, желтопыльниковая фор-
ма, хвоя текущего года, фотосинтетические пигменты, антоцианы, pH, аскорбиновая 
кислота, пролин, водорастворимые белки, длительное избыточное увлажнение почв
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Abstract. Conifers are characterized by a certain degree of individual variability in the 
content of stress metabolites, which can be caused by genotypic variations or divergence in 
the growth conditions of individual trees. The purpose of the study is to evaluate the variation 
of biochemical traits of Scots pine, which are different in the color of male strobilus, during 
adaptation to the conditions of constant excessive moisture in the soil of the northern taiga. 
The dynamics of metabolic parameters of Pinus sylvestris L. were investigated in shrub-
sphagnum pine stands on marshy upland soils at the mouth of the Northern Dvina River 
(northern taiga subzone). From July to November 2018, needle samples from shoots were 
collected from 10 pine trees of each of the male strobilus types, differentiated by color. The 
contents of photosynthetic pigments, anthocyanins, ascorbic acid, proline, water-soluble 
proteins, and pH were measured under laboratory conditions. The synthesis of chlorophyll in 
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the needles in the current year of formation decreased in trees of both forms during the dry 
summer period. A favorable temperature in the autumn period could promote an extension 
of photosynthetic pigment accumulation, which might negatively affect tree preparation for 
overwintering. There were no significant differences between f. erythranthera Sanio and f. 
sulfuranthera Kozubow in the needle content of chlorophyll and carotenoids, anthocyanins, 
ascorbic acid, free proline, water-soluble proteins, or pH. The similarities in the adaptation of 
the trees to the constant excessive soil moisture in northern taiga conditions were revealed. 
The seasonal factor had a considerable impact on the dynamics of biochemical parameters. 
Ascorbic acid, proline, and anthocyanin were more actively accumulated in the needles 
throughout the summer due to the high air temperature, resulting in an increase in antioxidant 
activity and the development of protective mechanisms aimed at reducing oxidative stress. 
The increase in water-soluble protein content in needles from October to November is one 
of the cryoprotective mechanisms of the trees for the winter period. Individual differences 
in ascorbic acid and proline contents in yellow microspore-bearing pine needles at the 
establishment of minus temperatures in November were considerably higher than in red 
microspore-bearing pine needles. This is regarded as the norm of the reaction for different 
types of trees to the influence of negative temperatures.
Keywords: Pinus sylvestris, f. erythranthera Sanio, f. sulfuranthera Kozubow, needles of the 
current year, photosynthetic pigment, anthocyanin, pH, ascorbic acid, proline, water-soluble, 
prolonged excessive soil moisture
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Введение

Растения используют ряд стратегий для адаптации метаболизма к изме-
нению условий внешний среды, при этом диапазон варьирования метаболиче-
ских признаков зависит от экстремальности воздействия внешних факторов 
[15]. При гипоксии корневой системы у деревьев наблюдается активация ме-
ханизмов адаптации: синтез свободных аминокислот, белков, низкомолекуляр-
ных углеводов, окислительных ферментов и других протекторных соединений  
[28, 29, 37]. Хвойные характеризуются определенной индивидуальной измен-
чивостью содержания стрессовых метаболитов, которая может являться резуль-
татом генотипических различий или расхождений в условиях произрастания 
отдельных деревьев [31, 52]. Реакции деревьев разных форм можно расценивать 
как адаптивные, позволяющие обеспечивать их устойчивость к воздействию 
стрессовых факторов. Признаки генеративных органов являются наиболее на-
дежными морфологическими маркерами наследственных форм у древесных. 
Признаки генеративных органов обладают низкими уровнями экологической и 
географической изменчивости, стабильны во всех метамерах кроны деревьев и 
во времени [1, 15, 23, 24, 26]. Считается [7], что в этом случае в процессе онто-
генеза признак не зависит от формирующих его условий, а его развитие опреде-
ляется преимущественно генотипом особи. У сосны обыкновенной различия в 
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окраске микростробилов являлись основанием для выделения краснопыльнико-
вой (f. erythranthera Sanio) и желтопыльниковой (f. sulfuranthera Kozubow) форм.

Изменения в пигментном фонде отражают структурно-функциональную 
реорганизацию фотосинтетического аппарата и являются неотъемлемой со-
ставляющей комплексного процесса закаливания растений [27]. Для хвойных 
видов показаны сезонная реорганизация тилакоидной системы хлоропластов 
пигмент-белковых комплексов, количественные и качественные изменения пиг-
ментного фонда [18]. В ряде работ сообщается об уменьшении фонда зеленых 
пигментов в результате окислительной деградации части хлорофилла в листьях 
в неблагоприятный период года [16, 20, 32, 45]. Такое явление имеет адаптив-
ное значение для выживания растений, зимующих с зелеными листьями, пото-
му что это позволяет снизить количество поглощенной и не используемой на 
фотосинтез энергии [45]. В условиях высокой инсоляции часто наблюдается 
повышение доли каротиноидов, выполняющих в этом случае функцию защи-
ты от фотоингибирования [40]. Адаптация пигментного аппарата происходит 
путем трансформации светособирающего пигментного комплекса [41]. По дан-
ным [9], на долю антенных (светособирающих) хлорофиллов растений таежной 
зоны европейского северо-востока России приходится 55–65 % фонда зеленых 
пигментов. Поскольку хлорофилл b находится в пигмент-белковых светособи-
рающих комплексах фотосистемы II, изменение соотношения хлорофиллов a/b 
может быть связано с изменением ее функционирования [36]. Известно [14], 
что насыщение почвы водой вокруг корней растений наиболее сильно воздей-
ствует на светособирающий хлорофилл a/b – белковый комплекс. 

Все виды стресса у растений сопровождаются усилением окислительных 
процессов и активизацией систем антиоксидантной защиты [33]. Одни иссле-
дователи в качестве более эффективной защиты метаболизма от активных форм 
кислорода выделяют ферментативную систему [53], другие – низкомолекуляр-
ные антиоксиданты [38]. Антоцианы непосредственно участвуют в детоксика-
ции свободных радикалов [39, 50], смягчают действие ультрафиолета, обладают 
антиоксидантной активностью в условиях различных стрессовых воздействий 
[50]. Холодостойкие виды имеют ту же систему антиоксидантной защиты, что и 
теплолюбивые [44]. Доминирующее положение во внутри- и внеклеточной за-
щите занимает аскорбиновая кислота, являясь потенциальным донором атомов 
водорода и электронов, используемых для восстановления перекиси водорода 
или некоторых свободнорадикальных продуктов [22]. 

Накоплены экспериментальные данные, демонстрирующие осмопротектор-
ные свойства пролина, его способность стабилизировать структуру белков и ре-
гулировать рН цитоплазмы, снижать содержание активных форм кислорода [51]. 
Пролин может выступать в качестве сигнальной молекулы, быть модулятором 
пролиферации и гибели клеток [51]. В клетках растений, находящихся в стрес-
совых условиях, пролин составляет около 5 % от всего пула свободных амино-
кислот [43]. Пролин накапливается в органах многих видов растений в ответ 
на экологический стресс [46]. Осенью на фоне общего снижения активности 
метаболических процессов в меристематических клетках у хвойных наблюда-
ется инициация целого ряда адаптивных механизмов, включающих изменение 
физико-химических свойств цитозоля посредством синтеза водорастворимых 
соединений, в том числе белков [3]. По увеличению уровня водорастворимых 
белков можно судить об активации защитных реакций сосны [12].
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Цель работы – оценка изменчивости биохимических признаков у форм 
сосны обыкновенной, различающихся цветом мужских стробилов, при их адап-
тации в условиях постоянного избыточного увлажнения почв северной тайги.

Объекты и методы исследования

Исследования проведены в северотаежных разновозрастных кустарничко-
во-сфагновых сосняках в районе устья р. Северной Двины (Архангельское лесни-
чество, Ижемское участковое лесничество, квартал 121, 64°45′ с. ш. 41°02′ в. д.), 
где почвы представлены торфом, как правило, сфагновым или пушице-сфагно-
вым, низкой степени разложения. Торф имеет сильную реакцию среды (рН соле-
вой суспензии – 2,6–3,2), высокую обменную и гидролитическую кислотность, 
очень низкую степень насыщенности основаниями (11–14 %). Содержание золы 
в верхнем слое торфа составляет 2–4 %. В сосняках такого типа бóльшую часть 
теплого периода уровень почвенно-грунтовых вод находится в непосредствен-
ной близости от поверхности и только эпизодически, после длительных сухих 
периодов, снижается до 25–30 см. Средняя продолжительность подтопления 
верхнего 10-сантиметрового слоя почвы составляет 64 дня [11]. Торф верхних 
горизонтов характеризуется низкой объемной массой, высокой полевой влаж-
ностью, близкой к полной влагоемкости (90–94 %). Лесоводственно-геоботаниче-
ское описание, таксационную характеристику древостоев давали общепринятыми 
методами [4, 19, 21, 30]. Состав древостоя – 10С, средний возраст – 100 лет, средняя 
высота – 10 м, средний диаметр ствола – 11 см, сомкнутость крон – 0,4, класс 
бонитета – Va. Травяно-кустарничковый ярус характеризуется преобладанием 
багульника, клюквы, кассандры, подбела, голубики. Из трав иногда встреча-
ются пушица и морошка. Моховой покров сплошной, состоящий из сфагновых 
мхов. Из подлесочных видов обычна карликовая береза.

Для определения биохимических признаков у 10 деревьев сосны каждой 
из выделенных по цвету мужских стробилов форм отбирали образцы хвои на 
побегах, формирующихся в текущем году. Для изучения сезонной динамики 
этих признаков отбор образцов хвои производили на одних и тех же деревьях 
в период ее формирования, в конце вегетации и подготовки вновь образован-
ных побегов к перезимовке – в июле–ноябре 2018 г. В лабораторных условиях 
спектрофотометрическим методом при помощи спектрофотометра Nano Drop 
2000C определяли содержание в хвое фотосинтетических пигментов [25] и анто-
цианов [17], аскорбиновой кислоты [8], свободного пролина [35], водораствори-
мых белков по методу Kalb, Bernlohr [5]. Долю хлорофиллов в светособирающем 
комплексе рассчитывали по формуле [42]. С помощью pH-метра Delta 320 pH  
(Mettler Toledo) измеряли рН гомогената хвои [6]. 

Результаты исследования и их обсуждение

Максимальное содержание хлорофиллов a и b, а также суммарное со-
держание в хвое текущего года хлорофиллов и каротиноидов у сосны обык-
новенной с разным цветом микростробилов наблюдается в первой декаде 
октября (рис. 1). Достоверные различия концентрации хлорофилла a, суммы 
хлорофиллов, общего содержания пигментов выявлены между показателями 
октября и июля (t = 2,85–8,19; t0,05 = 2,45–2,57). Содержание пигментов в хвое 
обеих форм сосны больше в октябре. Концентрация каротиноидов в хвое раз-
ных форм существенно различается между показателями июля, августа и сен-
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тября с одной стороны и показателями октября и ноября с другой (t = 2,73–8,65;  
t0,05 = 2,26–2,57). Содержание каротиноидов в октябре–ноябре значительно боль-
ше по сравнению с содержанием в июле–сентябре. У формы с красными микро-
стробилами в ноябре по сравнению с октябрем существенно уменьшаются содер-
жание хлорофиллов и общая сумма пигментов (t = 5,92–7,34; t0,05 = 2,31). В августе 
и сентябре у формы с красными микростробилами количество фотосинтетиче-
ских пигментов значительно меньше, чем в октябре (t = 4,12–8,65; t0,05 = 2,26). 
 У формы с желтыми микростробилами в августе отмечено существенное сни-
жение только концентрации каротиноидов, а в сентябре – хлорофилла b, каро-
тиноидов и общей суммы пигментов (t = 2,50–3,85; t0,05 = 2,26). Наибольшее со-
держание хлорофилла a по отношению к хлорофиллу b в хвое текущего года у 
обеих форм сосны наблюдается в августе, а осенью этот показатель снижается 
(рис. 1). У формы с желтым цветом микростробилов соотношение хлорофилла 
a и b существенно меньше в июле по сравнению с показателями августа и сен-
тября (t = 2,58–3,50; t0,05 = 2,26–2,57), а в октябре – по сравнению со значением 
для августа (t = 2,63; t0,05 = 2,26). У формы с красными микростробилами отно-
шение содержания хлорофилла a к хлорофиллу b в октябре и ноябре значитель-
но ниже по сравнению с отношением для августа (t = 3,59–4,80; t0,05 = 2,26).

Рис. 1. Сезонная динамика содержания, мг · г–1 воздушно сухой массы, хлорофилла 
а и b (Хa и Хb), каротиноидов (К) и доли хлорофиллов светособирающего комплекса 

(ССК) в хвое текущего года (I.07–III.11 – декада. месяц)
Fig. 1. Seasonal dynamics of the content of photosynthetic pigments in the needles of the cur-
rent year (mg · g-1 air dry weight). Хa – chlorophyll а; Хb – chlorophyll b; К – carotenoids;  
ССК – the fraction of chlorophylls in the light-absorbing complex (I.07 – III.11 – decade. month)
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Отношение хлорофиллов к каротиноидам у обеих форм в августе и сен-
тябре существенно больше по сравнению с другими месяцами, минимальное 
значение этого показателя наблюдается в ноябре (t-критерий; р < 0,05). У фор-
мы с желтым цветом микростробилов довольно четко выражен июльский мак-
симум доли хлорофиллов в светособирающем комплексе. У формы с красными 
микростробилами этого не наблюдается. Минимальная величина данного по-
казателя отмечается у деревьев обеих форм в августе. Достоверные различия 
абсолютных и относительных показателей содержания хлорофиллов и кароти-
ноидов, доли хлорофиллов светособирающего комплекса в хлоропластах хвои 
разных форм не наблюдаются (t < t0,05). Зависимость содержания хлорофиллов 
a и b и каротиноидов, их соотношений, доли хлорофиллов светособирающего 
комплекса в хлоропластах хвои от сезона у формы с красными микростроби-
лами подтверждается результатами однофакторного дисперсионного анализа  
(F = 3,44–18,25; F0,05 = 2,61). У формы с желтыми микростробилами зависи-
мость от сезона доказана для концентрации каротиноидов, относительных ко-
личеств хлорофиллов и каротиноидов, доли хлорофиллов светособирающего 
комплекса в хлоропластах хвои (F = 3,95–14,45; F0,05 = 2,60).

Наблюдаются существенные различия дисперсий показателей фотосин-
тетического пигментного комплекса хвои между отдельными календарными 
периодами, а также разными формами (F-критерий; р < 0,05). Индивидуальная 
изменчивость содержания фотосинтетических пигментов в различные периоды 
и у разных форм имеет разные уровни (CV = 8–78 %) (рис. 2).

Рис. 2. Индивидуальная изменчивость фотосинтетических пигментов в хвое текущего года 
(условные обозначения те же, что на рис. 1) 

Fig. 2. Individual variation of photosynthetic pigments in the needles of the current year  
(the notations are the same as in fig. 1)
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У формы с желтыми микростробилами концентрация антоцианов в хвое 
текущего года летом значительно больше по сравнению с осенью (t = 2,43–4,10; 
t0,05 = 2,26). У сосны с красными микростробилами содержание антоцианов 
в хвое в августе существенно больше, чем в октябре и ноябре (t = 2,43–2,54;  
t0,05 = 2,26) (рис. 3). Достоверные различия содержания антоцианов между эти-
ми формами не установлены (t < t0,05). Методом однофакторного дисперсион-
ного анализа доказано влияние сезона на содержание антоцианов в хвое обеих 
форм (F = 3,25–9,00; F0,05 = 2,58–2,59). Индивидуальная вариабельность содер-
жания антоцианов между деревьями с желтыми микростробилами в июле и ав-
густе значительно выше (CV = 41–48 %) по сравнению с осенними месяцами  
(CV = 20–25 %) – F-критерий; р < 0,05. У деревьев с красными микростроби-
лами этот показатель в августе существенно выше (CV =  45 %), чем в ноябре  
(CV = 23 %) –  t = 2,43–2,54; t0,05 = 2,26 (рис. 4).

Рис. 3. Сезонная динамика содержания антоцианов (АП), %, аскорбиновой кислоты 
(АК) и пролина (П), мкг · г–1 воздушно сухой массы, и водорастворимых белков (Б),  

мг · г–1 воздушно сухой массы, а также уровень pH для хвои текущего года
Fig. 3. Seasonal dynamics of anthocyanins (АП), %, ascorbic acid (АК), proline (П),  
mg ‧ g–1  air-dry weight, water-soluble proteins (Б), mg · g–1 air-dry weight and pH level for 

the needles of the current year 

Установлено постепенное повышение с июля до конца ноября рН го-
могената хвои текущего года у деревьев с разным цветом микростробилов 
(рис. 3). Различия этого показателя между разными месяцами достоверны 
(t-критерий; р < 0,05). Между формами достоверные различия рН хвои не вы-
явлены (t < t0,05). При этом коэффициент вариации показателя рН между от-
дельными деревьями сосны с красными микростробилами не превышает  
3,7 %. У формы с желтым цветом микростробилов – не превышает 2,3 %. Од-
нако достоверные различия между формами не выявлены (F < F0,05). Результаты 
однофакторного дисперсионного анализа свидетельствуют о влиянии сезона 
на рН гомогената хвои (F = 120,53–239,07; F0,05 = 2,58). 
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Рис. 4. Индивидуальная изменчивость биохимических параметров хвои текущего года 
(условные обозначения те же, что на рис. 3)

Fig. 4. Individual variation of biochemical parameters of the needles of the current year  
(the notations are the same as in fig. 3) 

Содержание аскорбиновой кислоты у деревьев обеих форм в июле значи-
тельно больше, чем в августе, сентябре и октябре (t = 4,49–6,27; t0,05 = 2,26–2,31)  
(рис. 3). В ноябре наблюдается существенное увеличение этого показателя у 
обеих форм по сравнению с августом, сентябрем и октябрем (t = 6,12–13,13;  
t0,05 = 2,26–2,31). Между деревьями краснопыльниковой и желтопыльниковой 
форм достоверные различия концентрации аскорбиновой кислоты не наблю-
даются (t < t0,05). Результаты однофакторного дисперсионного анализа подтвер-
ждают зависимость содержания аскорбиновой кислоты в хвое текущего года 
от сезона у обеих форм (F = 26,78–27,92; F0,05 = 2,58–2,59). Влияние фактора 
формы на изменчивость этого показателя не является доказанным при крити-
ческих значениях F-критерия (р > 0,05). Установлен более высокий уровень ин-
дивидуальной изменчивости концентрации аскорбиновой кислоты в ноябре у 
желтопыльниковой формы (CV = 16 %) по сравнению с краснопыльниковой 
(CV = 8 %) – F = 4,70; F0,05 = 3,20.

Наименьшее содержание пролина в хвое текущего года у разных форм 
сосны обыкновенной отмечается в августе (рис. 3). Наблюдается его повы-
шенная концентрация у деревьев с разным цветом микростробилов в июле  
(t = 4,14–8,17; t0,05 = 2,26) и в октябре–ноябре (t = 2,48–3,99; t0,05 = 2,26) по 
сравнению с августом–сентябрем. Существенные различия содержания про-
лина между формами с желтыми и красными микростробилами не выявлены  
(t < t0,05). Методом однофакторного дисперсионного анализа доказано влия-
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ние сезона на концентрацию пролина в хвое деревьев обеих форм (F = 5,03–8,19; 
F0,05 = 2,58). Отмечено существенное снижение коэффициента вариации 
концентрации пролина между деревьями обеих форм в августе–сентябре  
(CV = 19–28 %) по сравнению с октябрем–ноябрем (CV = 44–75 %) – F-критерий; 
р < 0,05 (рис. 4). У формы с красными микростробилами в июле индивидуаль-
ная вариабельность этого показателя существенно ниже (CV = 17 %) по срав-
нению с формой с желтым цветом микростробилов (CV = 36 %) – F = 8,60;  
F0,05 = 3,20. В ноябре коэффициент вариации содержания пролина также значи-
тельно ниже у формы с красными микростробилами (CV = 48 %) по сравнению 
с формой с желтыми микростробилами (CV = 75 %) – F = 3,41; F0,05 = 3,20.

Выявлено существенное повышение содержания водорастворимых белков 
в хвое текущего года у формы с красными микростробилами в ноябре по срав-
нению с июлем, августом и сентябрем (t = 2,60–2,72; t0,05 = 2,26–2,31) (рис. 3). 
Достоверные различия этого показателя между формами с разным цветом ми-
кростробилов не установлены (t > t0,05). Зависимость концентрации водораство-
римых белков в хвое деревьев этих форм от сезона подтверждается результатами 
однофакторного дисперсионного анализа (F = 2,87–4,20; F0,05 = 2,58). Индивиду-
альная изменчивость содержания водорастворимых белков у обеих форм осенью 
снижается (CV = 14–30 %) по сравнению с июлем (CV = 37–39 %) (рис. 4). Разли-
чия коэффициента вариации этого показателя между июлем, августом, сентябрем 
с одной стороны (CV = 23–37 %) и ноябрем с другой (CV = 14 %) достоверны  
(F = 3,84–8,85; F0,05 = 3,20–3,40) у формы с красными микростробилами. У формы 
с желтыми микростробилами различия этого показателя достоверны только меж-
ду июлем (CV = 39 %) и ноябрем (CV = 25 %) – F = 4,80; F0,05 = 3,20.

Основным фактором, определяющим динамику уровня почвенно-грун-
товых вод, является количество выпадающих осадков. Бóльшую часть веге-
тационного периода уровень почвенно-грунтовых вод находится в непосред-
ственной близости от поверхности почвы. При этом содержание кислорода 
в почвенной воде не превышает 2 мг/л, что значительно меньше его уровня, 
необходимого для нормального функционирования корневой системы. Сред-
немесячная температура воздуха в районе исследований в июле 2018 г. была 
выше (19,4 °С) среднемноголетней для этого месяца (15,6 °С), а количество 
осадков более чем в 2 раза меньше (31 мм) по сравнению со среднемноголет-
ними показателями (64 мм). Температура воздуха в августе (15,3 °С) оказалась 
несколько выше нормы, а сумма осадков в этот месяц (118 мм) выше нормы  
(67 мм) почти в 2 раза. Сентябрь был теплее (10,7 °С) обычного (7,9 °С), 
осадков (56 мм) выпало около нормы (69 мм). По мнению В.Н. Коновалова,  
Л.В. Зарубиной [13], такое количество осадков обуславливает на торфяных по-
чвах подтопление корнеобитаемого слоя и неблагоприятно отражается на про-
цессах метаболизма. По нашим данным, это приводит к снижению суммарного 
содержания хлорофиллов. В то же время, содержание метаболитов, играющих 
защитную роль (антоцианов, аскорбиновой кислоты), у обеих форм сосны в 
июле повышается. Есть сведения [13], что при наступлении жаркой и сухой 
погоды кислород в почвенной воде полностью исчезает. В свою очередь из-
вестно, что атмосферные осадки обогащают воду кислородом. Однако анализ 
почвенной воды, проведенный на 2-й день после выпадения обильных осадков, 
показал, что и в этом случае содержание растворенного в ней кислорода не пре-
вышает 2–3 мг/л, т. е. составляет около 30 % от нормального насыщения [13].
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Уменьшение фонда зеленых пигментов у хвойных вечнозеленых расте-
ний является характерным адаптивным признаком [32]. Жаркая и сухая пого-
да в июле оказала отрицательное влияние на накопление зеленых пигментов 
в хвое 2018 г. формирования, что способствовало уменьшению общей суммы 
фотосинтетических пигментов у деревьев разных форм. Согласно ранее полу-
ченным в ходе исследований на Северном и Приполярном Урале результатам 
[10], при жаркой и сухой погоде наблюдается депрессия фотоассимиляции у 
лиственницы сибирской, сопровождающаяся снижением проводимости устьиц 
хвои. Можно предположить, что это проявляется и в реакции хвои сосны обык-
новенной на начальной стадии ее формирования и негативно отражается на 
синтезе хлорофилла. 

Увеличение соотношения хлорофиллов a и b в августе–сентябре свиде-
тельствует о негативном влиянии внешней среды на долю хлорофиллов свето-
собирающего комплекса в хлоропластах. По нашим данным, доля хлорофил-
лов, локализованных в светособирающем комплексе, в среднем по месяцам  
(с июля по ноябрь) составляет 35–55  и 41–69 % соответственно для  формы с 
красным и желтым цветом микростробилов. Эта амплитуда связана с адаптаци-
ей фотосинтетического аппарата разных форм сосны обыкновенной к световым 
условиям в высоких широтах. 

У формы с желтым цветом микростробилов выражен июльский макси-
мум доли хлорофиллов в светособирающем комплексе, а у формы с красными 
микростробилами этого не наблюдается. Такая закономерность свидетельству-
ет об особенностях адаптации форм к сезонным климатическим изменениям в 
условиях постоянного избыточного увлажнения почв в высоких широтах. Ра-
нее также была показана зависимость содержания и соотношения хлорофиллов 
и каротиноидов от жизненной формы растений в таежной зоне европейского 
северо-востока России [9]. 

Среднемесячная температура воздуха в первой декаде октября (3,5 °С), 
по информации метеостанции «Архангельск», была более чем в 2 раза выше 
средней многолетней для этого месяца (1,5 °С). Благоприятный температур-
ный режим способствовал накоплению фотосинтетических пигментов в хвое 
текущего года в этот период у деревьев разных форм. Можно предполагать, что 
благоприятные метеоусловия в сентябре–октябре не способствовали закалива-
нию сосны в этот период. Уменьшение содержания хлорофилла в хвое текуще-
го года формирования наблюдалось при значительном понижении температуры 
воздуха (до –1 °С) в ноябре, в период закаливания. 

Значительное увеличение содержания каротиноидов в октябре–ноябре в 
хвое текущего года формирования у сосны свидетельствует о повышении их 
защитной роли перед перезимовкой в условиях сезонного климата. Учитывая, 
что каротиноиды в антенном комплексе выполняют защитную функцию, свя-
занную с тушением возбужденных триплетных состояний хлорофилла и актив-
ных форм кислорода [47, 48], а также защищают липидный бислой мембран, 
снижение их концентрации правильно объяснять их усиленным расходом на 
поддержание фотохимической роли хлорофилла в условиях стрессового воз-
действия [34, 49]. Это проявилось на начальных стадиях формирования хвои 
сосны в июле–сентябре и связано, по-видимому, с ее физиологическим состоя-
нием в стрессовых условиях.
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Летнее повышение содержания антоцианов в хвое текущего года можно 
объяснить увеличением освещенности в этот сезон. В опыте по индукции нако-
пления антоцианов в растениях озимого рапса,  увеличение освещенности при-
вело к повышению количества антоцианов в гипокотилях и семядолях рапса [2]. 
Есть вероятность, что высокая температура воздуха летом 2018 г. также сти-
мулировала накопление антоцианов в хвое сосны, что и способствовало повы-
шению ее антиоксидантной активности. Более значительные индивидуальные 
различия деревьев сосны с разным цветом микростробилов по содержанию ан-
тоцианов в летний сезон по сравнению с осенним, предположительно, связаны 
с защитными реакциями отдельных деревьев в ответ на ультрафиолетовое воз-
действие. Некоторые деревья характеризуются более значительным увеличени-
ем уровня антоцианов в хвое в связи с освещенностью крон в летний период, 
и, как следствие, необходимостью повышения устойчивости. Другие деревья 
являются более толерантными или слабее противодействуют этому фактору. 
Таким образом, индивидуальная изменчивость содержания антоцианов в попу-
ляции сосны обыкновенной в летний период увеличивается, что, скорее всего, 
объясняется их устойчивостью. 

Показатель рН хвои сосны обыкновенной зависит от ее возраста и сезона 
года: показатель изменчив в период вегетации и относительно постоянен при 
зимнем покое. В период вегетации данный показатель отражает содержание ор-
ганических кислот в хвое. Чем ниже их содержание, тем выше рН. По нашим 
данным, рост рН хвои текущего года с июля по ноябрь четко проявляется у 
деревьев сосны разных форм в условиях постоянного избыточного увлажнения 
почвы северной тайги. Это говорит о снижении содержания в хвое органиче-
ских кислот и повышении содержания сахаров. Можно отметить тенденцию к 
росту индивидуальной вариабельности pH гомогената хвои у краснопыльнико-
вой формы по сравнению с желтопыльниковой. 

Значительное увеличение содержания аскорбиновой кислоты в хвое теку-
щего года в июле связано с засушливыми условиями в этот месяц (температура 
выше нормы, а количество осадков существенно ниже). Перед перезимовкой, в 
ноябре, повышение содержания аскорбиновой кислоты обусловлено действием 
отрицательных температур. Все это свидетельствует о развитии защитных ме-
ханизмов у сосны обыкновенной для предотвращения окислительного стресса. 
Более ощутимые различия деревьев между собой по содержанию аскорбиновой 
кислоты перед перезимовкой связаны с широтой нормы их реакции на воздей-
ствие отрицательных температур.

Cудя по полученным нами данным, жаркая и сухая погода в июле и осо-
бенно осеннее понижение температуры в октябре–ноябре вызывают интенсив-
ное накопление пролина в хвое текущего года формирования в ответ на эколо-
гический стресс. Снижение индивидуальных различий деревьев разных форм в 
августе–сентябре по содержанию в хвое пролина, вероятно, связано с их физио-
логической активностью при благоприятных условиях в этот период вегетации 
по сравнению с другими месяцами, что способствует нивелированию данного 
показателя антиоксидантной активности у разных деревьев сосны. Индиви-
дуальная изменчивость содержания пролина в выборках деревьев с красным 
цветом микростробилов в июле существенно ниже, чем у формы с желтым цве-
том микростробилов. В ноябре этот показатель значительно меньше у формы с 
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красными микростробилами по сравнению с формой с желтыми микростроби-
лами. Последнее указывает на генетически обусловленные различия деревьев 
данных форм в отношении их реакций на экологический стресс.

Согласно нашим данным, увеличение содержания водорастворимых 
белков в хвое сосны в октябре–ноябре свидетельствует о повышении их кри-
озащитной роли при подготовке деревьев к перезимовке. В октябре–ноябре 
деревья форм с красным цветом микростробилов меньше различаются между 
собой по содержанию водорастворимых белков в хвое по сравнению с июлем, 
августом и сентябрем. Эти деревья реагируют на понижение температуры в 
осенний период сходным образом, и индивидуальная изменчивость показателя 
в данный период опускается до очень низкого и низкого уровней (CV = 5–10 %). 

Заключение

Выявлено сходство в адаптации форм сосны с разным цветом микростро-
билов к постоянному избыточному увлажнению на болотных верховых почвах 
северной тайги. Исследования показали, что жаркая и сухая погода в июле ока-
зывает отрицательное влияние на синтез зеленых пигментов в хвое текущего года 
формирования у разных форм сосны обыкновенной. Это может быть связано с 
острым дефицитом кислорода в корнеобитаемой слое почвы для нормальной 
жизнедеятельности корневой системы и депрессией фотоассимиляции, которая 
сопровождается снижением проводимости устьиц хвои. Увеличение показателя 
соотношения хлорофиллов a и b в августе (3,9–5,5) и сентябре (4,6–5,2) свиде-
тельствует о негативном воздействии факторов внешней среды на хлорофиллы 
светособирающего комплекса хлоропластов хвои сосны в условиях длительного 
избыточного увлажнения почв. Поскольку считается, что хлорофилл b находится 
в пигмент-белковых светособирающих комплексах фотосистемы II, то изменение 
соотношения хлорофиллов a/b может быть связано с изменением ее функциони-
рования. Благоприятный температурный режим в сентябре–октябре (10,7 и 3,5 °С 
соответственно) приводит к увеличению периода накопления фотосинтетических 
пигментов у деревьев разных форм, однако это не способствует их закаливанию 
в данный период. Уменьшение содержания хлорофилла в хвое текущего года 
формирования до 0,616–0,822 мг · г–1 воздушно сухой массы наблюдается толь-
ко при довольно значительном понижении температуры воздуха в начале ноября  
(до –1 °С). По-видимому, это способствует уменьшению количества поглощен-
ной световой энергии в период закаливания перед перезимовкой. Содержание ка-
ротиноидов в молодой хвое резко повышается в октябре и ноябре – 0,208–0,226 
и 0,220–0,268 мг · г–1 воздушно сухой массы соответственно. Их защитная роль в 
осенний и зимний периоды возрастает.

Высокая температура воздуха летом приводит к более активному накопле-
нию антоцианов в хвое (15,3–19,4 °С), тем самым повышая ее антиоксидантную 
активность. С июля по ноябрь показатель рН молодой хвои, формирующейся в 
текущем году, у деревьев разных форм сосны увеличивается (до 5,0), что сопря-
жено со снижением в хвое содержания органических кислот и повышением со-
держания сахаров. Значительный рост содержания аскорбиновой кислоты в хвое 
текущего года в июле 2018 г. (3733–4012 мкг/г) связан с засушливыми условия-
ми в этот период (температура воздуха – 19,4 °С, количество осадков – 31 мм). 
Перед перезимовкой, в ноябре, повышение содержания аскорбиновой кислоты  
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(до 3551–3704 мкг/г) связано с действием отрицательных температур. Это сви-
детельствует о развитии защитных механизмов у сосны обыкновенной для пре-
дотвращения окислительного стресса. Жаркая и сухая погода в июле и особенно 
осеннее понижение температуры в октябре (3,5 °С) и ноябре (–1,0 °С)  вызыва-
ют интенсивное накопление пролина – до 123–157 и 132–134 мкг · г–1 воздуш-
но сухой массы для форм с желтыми и красными микростробилами соответ-
ственно – в хвое текущего года формирования в ответ на экологический стресс. 
Увеличение содержания водорастворимых белков в хвое в октябре–ноябре до 
48,2–58,6 и 47,2–60,3 мг · г–1 воздушно сухой массы для форм с желтыми и 
красными микростробилами соответственно свидетельствует о повышении их 
криозащитной роли при подготовке деревьев к перезимовке. 

С установлением отрицательных температур в ноябре индивидуальная 
изменчивость содержания аскорбиновой кислоты в хвое у сосны с желтым цве-
том микростробилов имеет средний уровень по шкале С.А. Мамаева (коэффи-
циент вариации – 16 %), а у сосны с красным цветом микростробилов – низкий 
(коэффициент вариации – 8 %). Индивидуальная вариабельность содержания 
пролина в ноябре у форм с желтыми микростробилами (CV = 75 %) существенно 
выше по сравнению с формой, имеющей красные микростробилы (CV = 48 %). 
Это связано с нормой реакции деревьев разных форм на влияние отрицатель-
ных температур. 
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