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Аннотация. Сохранение хвойного подроста на вырубках таежной зоны имеет большое 
значение для ускоренного восстановления хвойных лесов. При оценке естественного 
возобновления леса на сплошных вырубках Севера важно знать основные процессы 
жизнедеятельности подроста, сохранившегося после рубки. Нами предпринята попыт-
ка рассмотреть эти вопросы с физиологических позиций. Изучены пигментная деятель-
ность и углекислотный газообмен хвои елового подроста, обусловленные промышлен-
ными рубками в подзоне средней тайги Республики Коми. Выполнен сравнительный 
анализ физиологических показателей фотосинтетического аппарата 20-летнего подроста 
ели под пологом ельника черничного и на 8–10-летней вырубке после сплошнолесосеч-
ной рубки древостоя. Выявлены изменения пигментного фонда подроста в связи с про-
ведением рубки ельника. В ельнике черничном влажном хвоя подроста ели накапливает 
хлорофиллов и каротиноидов 1,08–1,63 и 0,26–0,37 мг/г сухой массы соответственно. 
На вырубке в хвое подроста ели концентрация зеленых пигментов на 18–25 %, желтых –  
на 18–35 % больше, чем у подроста под пологом. Фотосинтетический аппарат подроста 
на вырубке приспосабливается к условиям среды на уровне пигментной системы путем 
активизации синтеза хлорофиллов и каротиноидов. Сезонный ритм содержания пиг-
ментов у елового подроста на вырубке и под пологом в ельнике черничном одинаковый. 
Наибольшее количество пигментов отмечалось осенью, что является приспособитель-
ным признаком, который наряду с другими механизмами обеспечивает устойчивость 
ассимиляционного аппарата к условиям Севера. Фотосинтетическая способность хвои 
(2,69 мкмоль СО2 /(м

2 ∙ с)) у подроста ели на вырубке в 1,5 раза выше по сравнению 
с активностью фотосинтеза хвои в ельнике черничном, что способствует накоплению 
ассимилятов и их использованию в ростовых процессах. Хвое елового подроста на вы-
рубке свойственна низкая дыхательная способность (0,20 мкмоль СО2 /(м

2 ∙ с)), которая 
ведет к улучшению баланса углерода. Полученные данные обеспечивают основу для 
моделирования поведения естественного возобновления лесов и могут быть использова-
ны для решения вопросов улучшения функционирования ельников при их интенсивной 
эксплуатации в Республике Коми.
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Abstract. Currently, the coniferous undergrowth preservation in the cuttings of the boreal zone 
is of great importance for the accelerated restoration of coniferous forests. When assessing the 
natural regeneration of forests in clear cuttings of the North, it is important to know the basic 
life activity processes of the undergrowth that survived after logging. An attempt to consider 
these issues from a physiological point of view has been made. The pigment activity and 
carbon dioxide gas exchange of spruce undergrowth needles caused by industrial logging 
in the middle taiga subzone of the Komi Republic was studied. This article provides a com-
parative analysis of the photosynthetic apparatus physiological parameters of the 20-year-old 
spruce undergrowth under the canopy of the bilberry spruce forest and in the 8-10-year-old clear 
cutting. Changes in the undergrowth pigment pool due to spruce forest felling were revealed. 
In a damp spruce bilberry forest, the spruce undergrowth needles accumulate chlorophylls and 
carotenoids; 1.08–1.63 and 0.26–0.37 mg/g of dry weight, respectively. The concentration of 
green and yellow pigments in the spruce undergrowth needles is 18–25 and 18–35 % higher 
in the clear cutting than under the canopy. The undergrowth photosynthetic apparatus in the 
clear cutting adapts to environmental conditions at the pigment system level by activating the 
synthesis of chlorophylls and carotenoids. The seasonal rhythm of pigment content was the 
same in the spruce undergrowth in the clear cuttings and under the canopy of the bilberry spruce 
forest. The greatest amount of pigments was observed in autumn, which is an adaptive trait that 
ensures the resistance of the assimilation apparatus to the Northern conditions along with other 
mechanisms. We have found that the photosynthetic capacity (2.69 μmol CO2/(m

2 ∙ s)) of the 
spruce undergrowth needles in the cutting is 1.5 times higher than in the bilberry spruce forest, 
which contributes to the assimilates accumulation and their use in growth processes. The spruce 
undergrowth needles in the cutting have a low respiratory capacity (0.20 μmol CO2/(m

2 ∙ s)), 
which leads to an improved carbon balance.  The obtained data provide the basis for modeling 
the behavior of natural regeneration of forests and can be used to address issues of improving the 
functioning of spruce forests during their intensive operation in the Komi Republic.
Keywords: North, middle taiga, clear cutting, cutting, spruce forest, bilberry spruce forest, 
Siberian spruce undergrowth, needles, pigments, СО2 gas exchange, Komi Republic
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Введение

На Европейском Севере России на протяжении всей истории развития 
лесной промышленности еловые леса были одним из основных объектов ле-
сопользования. В связи с этим для Республики Коми – региона, где сосредо-
точены основные площади эксплуатационных насаждений, – в число главных 
задач лесного хозяйства по-прежнему входит лесовосстановление. В настоящее 
время сохранение подроста на вырубках таежной зоны имеет большое значение 
для ускоренного восстановления хвойных лесов [1]. Естественное возобновление 
леса на вырубках является преобладающим в Республике. На 55–65 % площади 
вырубок европейского Северо-Востока оно осуществляется за счет сохранения 
подроста хвойных пород [9].  

В лесных сообществах после рубки существенно изменяются экологиче-
ские условия среды, физико-химические свойства почв, запасы органического 
вещества и углерода [2, 11, 13, 26]. Подрост, образовавшийся под пологом дре-
востоя, после рубки оказывается в иных условиях существования. Поэтому для 
оценки состояния такого подроста, его жизнеспособности и отдельных аспек-
тов механизма функционирования, ответственных за продуктивность хвойных 
лесов, необходимы исследования физиологических процессов подроста, свя-
занных с условиями среды.

Есть публикации, посвященные изучению влияния экологических усло-
вий на жизнеспособность подроста ели, сосны и кедра под пологом древостоев 
разных типов леса и на вырубках [5, 10, 14]. В последнее время ученые все 
чаще обращаются к более подробному изучению ответных физиологических 
реакций ассимиляционного аппарата подроста ели и сосны на изменение ус-
ловий среды, связанное с проведением рубок ухода во вторичных сообществах  
[3, 4, 6]. Вместе с тем недостаточно изучен характер изменений фотосинтети-
ческой активности подроста хвойных в процессе приспособления их к новым 
экологическим условиям на вырубках Севера. Перспективность этого направ-
ления исследований в последнее время определяется также изменением балан-
са углерода в экосистемах вырубок.

Цель работы − сравнительная оценка пигментного фонда, фотосинтети-
ческой и дыхательной способности хвои у подроста ели сибирской под пологом 
древостоя и на вырубке.

Объекты и методы исследования

Исследование проводили в 2013 и 2016 гг. на территории расположенного 
в подзоне средней тайги Чернамского (62º 00' с. ш. и 50º 20' в. д.) лесоэкологи-
ческого стационара Института биологии Коми научного центра УрО РАН. Рабо-
та выполнена на постоянной пробной площади, заложенной в 1978 г.  в ельнике 
черничном влажном: состав – 7Е2Б1С, разновозрастный (70–210 лет), средний 
диаметр ели колеблется от 16 до 22 см, средняя высота – от 14 до 19 м, IV класс 
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бонитета [7]. Подрост (1,6 тыс. экз./га) представлен в основном елью. Почва торфя-
нисто-подзолисто-глееватая иллювиально-гумусово-железистая. В зимний период 
2005–2006 гг. в еловом фитоценозе на площади 500 га проведена сплошно- 
лесосечная рубка с хлыстовой трелевкой древесины. По данным, полученным 
в 2019 г. Н.В. Лихановой и К.С. Бобковой [11], на 4–5-летней вырубке идет 
восстановление древесных растений, состав самосева и подроста (8315 экз./га) – 
6Е3Б1Рб+ед.Ос. 

Объект исследования – подрост ели, высотой около 1,0 м, возрастом 25 лет, 
произрастающий под пологом древостоя ельника черничного и на 8-10–летней 
вырубке. В экспериментах использовали однолетнюю хвою ели. Для изучения 
динамики пигментов в течение вегетации отбирали образцы хвои с 10 деревьев 
подроста. Такая биологическая повторность считается достаточной для досто-
верной характеристики биохимического состава хвои [25]. Побеги срезали с 
середины кроны с южной стороны. Измерения СО2-газообмена хвои проводили 
на интактных побегах елового подроста в июле.

Количественный анализ фотосинтетических пигментов осуществляли 
спектрофотометрически на приборе UV-1800 (Shimadzu, Япония) в ацетоновой 
вытяжке по оптической плотности при длинах волн 662 и 644 нм для хлоро-
филлов и 470 нм для каротиноидов с поправками в максимумах поглощения. 
Содержание хлорофилла в светособирающем комплексе оценивали по соотно-
шению хлорофилла а и b [28].

Фотосинтетическую способность определяли по поглощению СО2, 
определенному инфракрасным газоанализатором LiCOR-6400 (LiCOR, США) 
при насыщающей освещенности и температуре 20–22 ºС. Дыхание измеряли 
ИК-газоанализатором в темноте при 20–22 ºС по выделению СО2. Фотосинте-
тическую активность и дыхательную способность хвои оценивали посредством 
контролируемой камеры 6400-22L (LiCOR, США).

Статистическую обработку полученных данных проводили с использова-
нием программ Excel и Statistica. Значимость отличий исследуемых показате-
лей от контроля проверяли с помощью критерия Стъюдента.

Результаты исследования и их обсуждение

Пигменты. Состав, содержание и состояние пигментов в листьях древес-
ных растений являются важными показателями функционирования фотосин-
тетического аппарата. Содержание хлорофиллов и каротиноидов в ассимили-
рующих органах часто используется в качестве физиологического показателя, 
определяющего потенциальную продуктивность, реакцию и адаптационную 
способность растений к изменяющимся условиям окружающей среды, а также 
фотосинтетическое связывание атмосферного углерода растительными сооб-
ществами [3, 12, 15–19, 21, 23].

Полученные данные по динамике содержания и соотношения фотосин-
тетических пигментов в хвое ели у подроста позволили выявить различия это-
го показателя в зависимости от условий произрастания. В ельнике черничном 
влажном хвоя подроста ели накапливает хлорофиллов и каротиноидов 1,08–1,63 
и 0,26–0,37 мг/г сухой массы соответственно (табл. 1).  
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Таблица 1

Содержание пигментов в хвое подроста ели на вырубке и под пологом  
ельника черничного, мг/г сухой массы

The content of pigments in the spruce undergrowth needles in the cutting  
and under the canopy of bilberry spruce forest, mg/g dry weight

Сезон

Вырубка Ельник черничный влажный

хлорофилл
а + b

каротино-
иды

хлоро-
филл 
а/b

хлоро-
филл /
кароти-
ноиды

хлоро-
филл
а + b

каротино-
иды

хлоро-
филл 
а /b

хлоро-
филл / 
каро-

тинои-
ды

Весна 1,21±0,06 0,39±0,02 3,4 3,1 1,29±0,13 0,35±0,02 2,5 3,6
Лето 1,49±0,02* 0,37±0,01* 2,5 4,0 1,08±0,11 0,26±0,03 3,2 4,2

Осень 1,99±0,10* 0,45±0,02* 2,4 4,4 1,63±0,12 0,37±0,03 2,2 3,3
*Содержание пигментов в хвое ели на вырубке достоверно отличается от их содержания 
в хвое ели под пологом при уровнях значимости P ≤ 0,05 и P ≤ 0,01 летом и осенью 
соответственно.

На вырубке в однолетней хвое подроста ели содержание зеленых пигмен-
тов на 18–25 %, желтых – на 18–35 % выше, чем у подроста под пологом. Вероят-
но, повышенное содержание пигментов в хвое у елового подроста на 8–10-летней 
вырубке обусловлено как физиологическим состоянием, так и факторами среды, 
которые изменились после рубки древостоя. Это свидетельствует о способности 
пигментной системы адаптироваться к новым экологическим условиям.

Изменения в пигментном комплексе подроста на вырубке происходят за 
счет динамики обеих форм хлорофилла. Летом концентрация хлорофиллов в 
хвое у подроста на вырубке увеличивается, а под пологом леса уменьшается. 
Их наибольшее количество накапливается в конце вегетации, что согласуется 
с данными, полученными ранее для взрослых деревьев [8, 17, 29]. Подрост ели 
на вырубке и ель, произрастающая под пологом в ельнике черничном, почти не 
отличались по соотношению хлорофиллов a/b и количеству пигментов в свето-
собирающем комплексе. Доля хлорофилла в светособирающем комплексе хвои 
у подроста ели на вырубке составляла 50–66 %, а у подпологовой ели – 54–68 %  
от общего фонда зеленых пигментов. Отсюда следует вывод об одинаковых 
светопоглощающих свойствах хвои. Расчет ассимиляционных чисел показал, 
что хвоя елового подроста в годы исследования имела различную фотосинтети-
ческую активность единицы хлорофилла. Летом ассимиляционные числа у хвои 
ели под пологом древостоя были в пределах 4,1–4,9 (мг СО2 ∙ г сухой массы) /мг 
хлорофилла в час, что в 1,1–1,3 раза выше, чем у хвои подроста на вырубке.  
То есть у елового подроста на вырубке в поглощении единицы СО2 участвовало 
большее количество хлорофилла.

Характер сезонной динамики каротиноидов, в отличие от хлорофиллов, 
у подроста на вырубке и под пологом в ельнике идентичен. Количество хлоро-
филлов подвержено сравнительно небольшим колебаниям в течение вегетации.  
В осенний период наблюдалась тенденция увеличения концентрации желтых 
пигментов, выполняющих, наряду с фотосинтетической функцией, протектор-
ную [24, 27]. Повышенное количество хлорофиллов и каротиноидов в этот пе-
риод является приспособительным признаком, который вместе с другими защит-
ными механизмами обеспечивает устойчивость ассимиляционного аппарата ели 
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к условиям Севера [17]. Осенью у подроста ели на вырубке отношение хлорофил-
лов к каротиноидам в 2 раза выше по сравнению с подпологовой елью, что свиде-
тельствует об уменьшении доли каротиноидов в общем фонде фотосинтетических 
пигментов. Таким образом, пластидный аппарат подроста ели приспосабливался к 
условиям среды на вырубке путем изменения количества фотосинтетических пиг-
ментов: увеличения содержания как хлорофиллов, так и каротиноидов.

Следует отметить, что особенности формирования пигментного фонда 
ассимиляционного аппарата в значительной степени определяют специфику 
газообмена хвои елового подроста.

Углекислотный газообмен. Измерения СО2-газообмена хвои ели, прове-
денные при температуре 20–22 °С и насыщенной интенсивности света, показали, 
что максимальная скорость фотосинтеза у подроста на вырубке почти в 1,5 раза 
выше, чем под пологом древостоя (табл. 2).

Таблица 2

СО2-газообмен однолетней хвои у подроста ели, мкмоль СО2 /(м
2 ∙ с)

CO2 gas exchange of annual needles in spruce undergrowth, µmol CO2/(m
2 ∙ s)

Показатель Вырубка Ельник черничный

Скорость видимого фотосинтеза: 
при фотосинтетически активной радиации  
(300 мкмоль/(м2 ∙ с))

1,63±0,15* 1,18±0,09

максимальная 2,69±0,06** 1,90±0,13
Скорость темнового выделения СО2 0,20±0,08** 0,68±0,12

* Фотосинтез хвои ели на вырубке достоверно отличается от фотосинтеза хвои ели под 
пологом при уровне значимости P ≤ 0,05. ** Фотосинтез и дыхание хвои ели на вырубке 
достоверно отличаются от фотосинтеза и дыхания хвои ели под пологом при уровне 
значимости P ≤ 0,01.

Летом при более благоприятных для ели температурных (20 ºС) и световых 
условиях (фотосинтетически активная радиация – 300 мкмоль/(м2 · с)), характер-
ных для погоды с переменной облачностью, хвоя поглощала СО2со скоростью 
1,63 и 1,18 мкмоль/(м2 ∙ с) на вырубке и в ельнике черничном соответственно. Уве- 
личение усвоения углекислоты подростом на вырубке в значительной степени об-
условлено накоплением хлорофилла в пластидах (см. табл. 1). Следует отметить, 
что после рубки материнского древостоя изменяются условия освещения, кото-
рые влияют на физиологические процессы растений. Как установили А.Р. Чис- 
тяков, Т.А. Леухина, Е.И. Успенский [22], степень изменения световых условий 
после рубки материнского полога неодинакова для подроста разных категорий 
жизнеспособности. Создающаяся неравномерность освещения под пологом леса 
снижает эффективность работы фотосинтетического аппарата подпологовых рас-
тений [20]. Повышенная интенсивность фотосинтеза хвои у подроста ели после 
рубки древостоя отмечалась ранее другими исследователями [4, 5, 10, 22].

Скорость темнового дыхания хвои у елового подроста в ельнике чернич-
ном в 3,5 раза выше, чем на вырубке, и составляет 35,8 % от максимальной 
видимой интенсивности фотосинтеза. На вырубке при дыхании хвои подроста 
при благоприятных условиях среды окисляется лишь 7,4 % ассимилированного 
в процессе фотосинтеза углерода.
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Заключение

В условиях средней тайги успешность восстановления еловых древосто-
ев на вырубках после сплошнолесосечных рубок в значительной степени за-
висит от сохранения, состояния и адаптации подроста на вырубке. Выявлено, 
что у елового подроста на 8–10-летней вырубке происходит функциональная 
перестройка пигментного аппарата. Хвоя приспосабливается к условиям среды 
на уровне пигментной системы путем активизации синтеза хлорофиллов и ка-
ротиноидов.

Хвоя у подроста ели на вырубке может поглощать СО2 с довольно высокой 
скоростью – до 5,6 мг СО2 / г сухой массы в час, или 2,5 мкмоль/(м2 ∙ с). Это спо-
собствует накоплению в хвое ассимилятов и использованию их в процессе ро-
ста. Усиление фотосинтетической деятельности хвои подроста ели после рубки 
древостоя свидетельствует о перестройке обменных процессов под действием 
условий существования на вырубке. 

Таким образом, изменение экологических условий в ельнике черничном 
после сплошнолесосечной рубки древостоя приводит к усилению синтеза пиг-
ментов хвои у сохранившегося подроста ели, что положительно сказывается на 
усвоении углекислоты в хлоропластах и способствует активизации фотосин-
тетической деятельности хвои, а в итоге увеличению продуктивности подро-
ста ели на вырубке. В целом функциональная организация хвои обеспечивает 
успешный рост елового подроста на вырубках в подзоне средней тайги Респу-
блики Коми.
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