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Аннотация. Исследованы адаптивные изменения биохимических показателей разных 
форм сосны в условиях постоянного избыточного увлажнения почв в северных широ-
тах европейской части России. Показано влияние сезонной изменчивости на динами-
ку фотосинтетического пигментного комплекса форм сосны с разной окраской семян. 
Установлено, что повышенная температура в начале осени способствует накоплению 
хлорофилла, и это может негативно сказаться на закаливании деревьев при подготовке к 
перезимовке. Доля хлорофиллов, локализованных в светособирающих комплексах хло-
ропластов, колеблется с мая по ноябрь от 43 до 60 %, что связано с адаптацией фото-
синтетического аппарата деревьев разных форм к световым условиям высоких широт и 
другим экологическим факторам. Определено, что антоцианы значительно больше на-
капливаются в хвое сосны осенью: их антиоксидантная роль в этот сезон повышается. 
Выявлено, что пероксидазная активность в 1-летней хвое усиливается в осенний период. 
Это можно рассматривать как защитную реакцию разных форм сосны, препятствующую 
развитию неконтролируемых процессов при ограниченном снабжении органов кисло-
родом. Отмечено значительное образование водорастворимых белков в хвое сосны с 
темной окраской семян в связи с ухудшением погодных условий. Эта форма по срав-
нению с сосной со светлыми семенами, вероятно, сильнее реагирует на действие стрес-
совых факторов, усиливающих гипоксию корневой системы. Сделан вывод о том, что 
концентрация пролина в хвое – очень изменчивый показатель, резко реагирующий на 
действие стрессовых факторов. Общие тенденции в сезонной динамике показателя не 
выявлены. Установлено, что содержание аскорбиновой кислоты в хвое деревьев раз-
ных форм сосны в конце весны существенно меньше, чем в летний и осенний сезоны.
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Это свидетельствует о развитии защитных механизмов для предотвращения окисли-
тельного стресса при неблагоприятных метеоусловиях.
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чивость, цвет семян, биохимическая адаптация, фотосинтетический пигментный ком-
плекс, pH, активность пероксидаз, содержание стрессовых метаболитов, постоянное 
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Abstract. Adaptive changes in biochemical parameters of different pine forms under 
conditions of constant excessive soil moisture in the northern latitudes of the European part 
of Russia have been studied. The influence of seasonal variability on the dynamics of the 
photosynthetic pigment complex of pine forms with different seed colours has been shown.  
It has been established that elevated temperatures in early autumn contribute to the accumulation 
of chlorophyll, and this can negatively affect the hardening of trees in preparation for 
overwintering. The proportion of chlorophylls localized in the light-harvesting complexes of 
chloroplasts fluctuates from May to November from 43 to 60 %, which is associated with the 
adaptation of the photosynthetic apparatus of trees of different forms to the light conditions 
of high latitudes and other environmental factors. It has been determined that anthocyanins 
accumulate significantly more in pine needles in autumn, which increases their antioxidant 
role in this season. It has been revealed that peroxidase activity in 1-year-old needles increases 
in the autumn period. This can be considered as a protective reaction of different forms of 
pine, preventing the development of uncontrolled processes with a limited oxygen supply 
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to the organs. A significant new formation of water-soluble proteins in pine needles with dark-
coloured seeds has been detected due to the deterioration of weather conditions. This form, 
compared to pine with light seeds, probably reacts more strongly to the effect of stress factors 
that increase hypoxia of the root system. It has been concluded that the concentration of proline 
in needles is a very variable indicator, reacting sharply to the action of stress factors. No general 
trends in the seasonal dynamics of the indicator have been identified. It has been established 
that the content of ascorbic acid in the needles of trees of different forms of pine in late spring is 
significantly lower than in the summer and autumn seasons. This indicates the development of 
protective mechanisms to prevent oxidative stress under adverse weather conditions.
Keywords: Scots pine, Scots pine forms, seasonal variability, seed colour, biochemical 
adaptation, photosynthetic pigment complex, pH, peroxidase activity, stress metabolite 
content, constant excessive soil moisture
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Введение

Наиболее надежными морфологическими маркерами наследственных 
форм у хвойных являются признаки генеративных органов. Они обладают низ-
кими уровнями экологической и географической изменчивости, стабильны во 
всех метамерах кроны деревьев и во времени [1, 13, 19, 21]. Считается [7], что 
в этом случае в процессе онтогенеза признак независим по отношению к фор-
мирующим его условиям, а его развитие определяется преимущественно гено-
типом особи. Этот подход широко применяется в последние годы в исследова-
ниях фенотипической структуры популяций хвойных. К числу альтернативных 
дискретных вариаций морфологических признаков (присутствие особей только 
одной вариации признака) у видов семейства Pinaceae можно отнести, напри-
мер, окраску мужских и женских стробилов, цвет оболочки семян, тип развития 
семенных чешуй шишек и др. [15].

Постоянное избыточное увлажнение почвы на Севере приводит к корне-
вой гипоксии, вызывая нарушение кислородного режима в тканях и хронический 
стресс, который сопровождается изменением метаболических реакций у всего 
растительного организма. Замедление роста и физиологических процессов у 
сосны в сфагновых лесорастительных условиях объясняется нарушением ра-
боты ее корневой системы, вызываемым затоплением, а также недостаточным 
снабжением растущих побегов энергопластическими веществами из кроны в 
результате нарушения их нормального оттока и передвижения в дереве [9]. 
Растение отвечает на стресс развитием устойчивости, что подразумевает био-
химические, физиологические и морфологические изменения, требующиеся 
для снятия или ослабления стресса [44]. Эти изменения связаны с генетиче-
ской адаптацией и формируются под влиянием стресса и природных факторов. 
Наиболее распространенная стратегия устойчивости в условиях хроническо-
го действия негативных факторов – выработка защитных механизмов [24, 42].  
К индикаторам – стрессовым метаболитам с защитной функцией  –  относят, 
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например, аминокислоты, низкомолекулярные углеводы, полиамины. Под дей-
ствием различных стрессов в клетках активизируется экспрессия генов, коди-
рующих синтез стрессовых белков [35, 36, 39]. Для гипоксического стресса ха-
рактерны реакции накопления крахмала, аминокислот и белков, органических 
кислот цикла Кребса [30]. Деревья разных форм сосны могут быть и более, и 
менее устойчивыми, например, к недостатку кислорода при избытке влаги в 
почве и другим факторам, а следовательно, различаться по содержанию этих 
метаболитов. Динамика их содержания связана с работой комплекса фермен-
тов, что также обусловливает их рассмотрение с позиции использования в каче-
стве индикаторов стресса [24]. 

Цель работы – изучение адаптивных изменений биохимических показа-
телей у форм сосны обыкновенной с разной окраской семян в условиях дли-
тельного избыточного увлажнения почвы.

Объекты и методы исследования

Объектами исследования стали сосняки кустарничково-сфагновые на бо-
лотных верховых торфяных почвах северной тайги. В таких сосняках торф, как 
правило, сфагновый или пушице-сфагновый, низкой степени разложения. Он 
имеет кислую реакцию среды (рН солевой суспензии – 2,6–3,2), высокую об-
менную и гидролитическую кислотность, очень низкую степень насыщенности 
основаниями (11–14 %). Содержание золы в верхнем торфе составляет 2–4 %.  
У торфа верхних горизонтов низкая объемная масса, высокая полевая влаж-
ность, близкая к полной влагоемкости (90–94 %). Лесоводственно-геоботани-
ческое описание и таксационную характеристику древостоев давали общепри-
нятыми методами [2, 17, 18, 25].

Для определения биохимических признаков у 10 деревьев каждой из 
форм сосны, выделенных по цвету оболочек семян согласно нашей классифи-
кации (светлые: бежевые, белые; темные: темно-серые, серо-бурые, бурые), в 
районе устья р. Северной Двины в 2019 г. отбирали образцы хвои с 1-летних 
побегов. Для изучения сезонной динамики разных показателей отбор образцов 
хвои производили в разные календарные периоды. В лабораторных условиях 
спектрофотометрическим методом определяли содержание в 1-летней хвое фо-
тосинтетических пигментов [20], свободного пролина [33], водорастворимых 
белков по методу V.F. Kalb, R.W. Bernlohr [3], аскорбиновой кислоты [8]. Долю 
хлорофиллов в светособирающем комплексе (ССК) рассчитывали по формуле 
[43]. Определяли содержание антоцианов [16], рН гомогената хвои [5], актив-
ность пероксидазы [4].

Результаты исследования и их обсуждение

Известно, что на протяжении всей жизни сосны окраска ее семян не из-
меняется [19]. Цвет оболочки и интенсивность окраски семян передаются по 
наследству потомству. Эти формы представляют собой сложный конгломерат 
различных генотипов, и поэтому не следует во всех случаях ожидать наличия 
четких корреляций между окраской семян и другими признаками и свойства-
ми деревьев [13]. Согласно полученным нами результатам [26], в период веге-
тации динамика содержания фотосинтетических пигментов зависит от мете-
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орологических факторов и сроков прохождения у деревьев фенологических фаз. 
В ряде работ сообщалось об уменьшении фонда зеленых пигментов в результате 
окислительной деградации части хлорофилла в листьях в неблагоприятный период 
года [14, 32, 41]. Пониженная среднемесячная температура в июле 2019 г. (13,5 °С)  
по сравнению со средней многолетней (15,6 °С) негативно отразилась на син-
тезе зеленых пигментов. Так, у формы сосны со светлым цветом семян содер-
жание хлорофилла a и сумма зеленых пигментов в июле были существенно 
меньше, чем в сентябре (рис. 1). 

 Рис. 1. Сезонная динамика содержания фотосинтетических пигментов (среднее значе-
ние с ошибкой) в 1-летней хвое у форм сосны с разным цветом семян: Хa, Хb, К – содер-
жание хлорофиллов a и b и каротиноидов соответственно, мг∙г–1 воздушно-сухой массы;  

ССК – доля хлорофиллов светособирающего комплекса 
Fig. 1. The seasonal dynamics of the photosynthetic pigment content (average value with error)  
in 1-year-old needles of pine forms with different seed colours: Хa, Хb, К – content of chlo-
rophylls a and b and carotenoids, respectively, mg ∙ g–1 of air-dry weight; ССК – proportion  

of chlorophylls of the light-harvesting complex

Содержание хлорофилла b в хвое этой формы в июле существенно ниже, 
чем в октябре и ноябре. У сосны с темными семенами хлорофилла a и хло-
рофиллов a и b в сумме существенно меньше по сравнению с показателями 
августа, сентября и ноября. Концентрация хлорофилла b в июле была значитель-
но ниже, чем в сентябре и ноябре. Хлорофилла a, b и хлорофиллов a и b в сово-
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купности у сосны со светлым цветом семян в период с августа по ноябрь суще-
ственно больше по сравнению с уровнем в мае. У формы с темными семенами 
содержание хлорофилла a и сумма хлорофиллов a и b в июне, августе, сентябре 
и ноябре ощутимо больше, чем в мае. Количество хлорофилла b с августа по но-
ябрь у этой формы существенно превышает его содержание в мае (табл. 1). 

Таблица 1
Достоверность различий показателей фотосинтетического пигментного 

комплекса 1-летней хвои за календарные периоды у сосны с разным цветом 
семян (значения t-критерия Стъюдента, t0,05 = 2,26)

The significance of differences in the indices of the photosynthetic pigment complex  
of annual needles over calendar periods in pine trees with different seed colours (Student ̕s 

t-test value, t0,05 = 2,26)
Сравниваемые периоды  

(декады месяцев) Xa Xb Xа+b К Ха+b + К Ха/Хb Ха+b/К ССК

Форма со светлыми семенами

III.05

III.06 1,79 2,44 1,99 3,26 0,86 2,82 10,76 2,93
II.07 1,36 1,03 1,30 3,27 0,43 0,13 8,77 0,42
II.08 3,24 2,31 3,02 2,72 1,80 0,95 9,62 0,75
III.09 3,95 2,80 3,66 0,90 3,23 0,06 4,72 0,67
II.10 2,41 4,95 3,16 3,33 3,29 5,95 0,12 7,71
III.11 2,99 3,57 3,19 3,10 3,24 3,88 0,49 4,25

III.06

II.07 0,24 0,90 0,50 0,28 0,49 1,52 0,51 1,27
II.08 2,75 0,06 2,03 0,95 1,96 3,11 0,86 3,13
III.09 3,40 1,58 2,86 5,60 3,40 1,17 4,73 1,06
II.10 1,27 4,10 2,21 12,69 4,27 6,15 13,12 6,45
III.11 2,16 2,37 2,26 7,79 3,41 1,90 11,92 1,96

II.07

II.08 2,09 0,84 1,76 1,05 1,73 0,61 1,21 0,03
III.09 3,12 1,89 2,79 5,46 3,26 0,04 3,75 0,19
II.10 1,14 3,43 2,01 11,67 3,54 2,92 10,11 3,87
III.11 2,02 2,53 2,25 7,64 3,27 2,07 9,31 2,19

III.08
III.09 1,94 1,57 1,86 4,72 2,40 0,44 4,81 0,29
II.10 0,98 3,89 0,54 10,41 2,51 9,40 10,90 10,68
III.11 0,65 2,34 1,20 7,01 2,40 4,70 10,15 4,75

III.09 II.10 2,44 0,60 1,45 2,83 0,77 2,28 5,55 3,77
III.11 1,04 0,40 0,57 2,57 0,02 1,62 4,86 2,03

II.10 III.11 1,24 0,14 0,80 0,50 0,76 3,20 0,83 3,30
Форма с темными семенами 

III.05

III.06 2,36 3,06 2,63 3,62 1,68 2,00 6,29 2,14
II.07 0,38 0,41 0,40 4,19 0,31 0,10 6,33 0,53
II.08 4,09 2,54 3,74 2,37 3,13 0,13 5,64 0,23
III.09 3,94 2,96 3,72 1,54 3,49 0,19 3,03 0,94
II.10 0,76 2,98 1,38 2,94 1,73 4,44 0,86 5,19
III.11 5,56 4,95 5,53 7,72 6,34 2,60 0,74 2,80

III.06

II.07 1,52 2,31 1,82 1,25 1,77 1,22 1,13 0,97
II.08 2,32 0,30 1,89 1,81 2,01 2,44 0,23 2,51
III.09 2,37 1,44 2,17 4,27 2,63 0,81 3,69 0,57
II.10 1,09 1,09 0,54 6,60 0,59 3,54 7,86 3,41
III.11 3,96 3,42 4,01 11,43 5,71 0,80 8,43 0,75
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Сравниваемые периоды  
(декады месяцев) Xa Xb Xа+b К Ха+b + К Ха/Хb Ха+b/К ССК

II.07

II.08 3,16 2,03 3,01 2,72 3,08 0,20 1,19 0,71
III.09 3,17 2,60 3,15 4,75 3,49 0,10 3,25 0,33
II.10 0,34 2,52 0,93 6,85 1,84 2,77 8,53 3,29
III.11 4,47 4,45 4,71 11,34 6,04 1,59 9,73 1,46

III.08
III.09 0,35 1,10 0,60 3,38 1,07 0,27 3,37 1,13
II.10 2,76 0,69 1,87 5,54 0,93 5,28 6,80 5,66
III.11 1,49 2,71 1,91 10,57 3,50 3,14 7,08 3,19

III.09 II.10 2,82 0,51 2,17 0,88 1,73 1,96 4,39 2,92
III.11 0,98 1,14 1,07 5,02 1,86 1,08 4,72 1,07

II.10 III.11 4,07 1,91 3,53 4,77 3,95 2,88 0,26 2,66
Примечание:  t0,05 – значение  критерия Стьюдента на 5 %-м уровне значимости.

Повышенная температура воздуха в сентябре (7,9 °С) способствовала нако-
плению хлорофилла в этот период, что, однако, могло отрицательно отразиться на 
закаливании сосны при подготовке к перезимовке. Предполагается [23], что при 
сезонном снижении температуры на ранних стадиях закаливания падение уровня 
хлорофилла способствует уменьшению количества поглощенной световой энергии. 

Антиоксидантная функция каротиноидов заключается в том, что они 
способны предотвратить повреждения, вызываемые образованием триплет-
ного хлорофилла и синглетного кислорода [12, 38]. Согласно данным [27–29], 
содержание каротиноидов в хвое разных форм сосны увеличивается осенью, 
после окончания активной вегетации. У форм сосны с разным цветом семян со-
держание каротиноидов в хвое осенью больше по сравнению с летним сезоном.  
Их защитная роль осенью повышается. Пониженная концентрация каротинои-
дов в летний сезон связывается с их усиленным расходом на поддержание фо-
тохимической роли хлорофилла a при стрессовом воздействии [46]. 

В условиях сезонного климата функционирование фотозащитных меха-
низмов сопровождается выраженными изменениями количественного и каче-
ственного составов фотосинтетических пигментов [22, 32, 48]. Общеизвестно 
[31], что с увеличением географической широты происходит уменьшение вы-
соты солнцестояния, что приводит к снижению уровня солнечной радиации и 
изменению соотношения спектральных потоков. Показано [41], что вдоль ши-
ротного градиента увеличивается соотношение хлорофиллов a и b и снижается 
соотношение суммы хлорофиллов a и b и каротиноидов. Это свидетельствует 
о том, что адаптация пигментного аппарата растений идет путем трансформа-
ции ССК. Насыщение почвы водой вокруг корней растений наиболее сильно 
воздействует на их ССК [11]. Повышение соотношений хлорофиллов a и b и 
суммы хлорофиллов a и b и каротиноидов указывает на активацию защитных 
систем сосны [10, 26, 28]. По нашим данным, в период весеннего развития и 
начала роста побегов отношение суммы хлорофиллов к содержанию каротино-
идов значительно меньше по сравнению с этим показателем в летний период 
и в период теплого сентября. Хлорофилл b находится в ССК фотосистемы II  
(ФС II), поэтому изменение соотношения хлорофилла a и b может быть связано 
с изменением ее функционирования [34]. Минимум этого показателя в ходе ис-
следования мы наблюдали в октябре–ноябре.

Доля хлорофиллов, локализованных в ССК хвои, у форм сосны с разным 
цветом семян в среднем по месяцам (с мая по ноябрь) колеблется в пределах 

Окончание табл. 1
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43–60 %, однако различия этого показателя в разные периоды несущественны. 
Диапазон колебаний ССК хлоропластов связан с адаптацией фотосинтетиче-
ского аппарата деревьев разных форм к световым условиям высоких широт и 
другим экологическим факторам. 

Выявлено сходство сезонной изменчивости показателей фотосинтетиче-
ского пигментного комплекса у сосны со светлыми и темными семенами. Одна-
ко в октябре–ноябре это сходство у разных форм сосны нарушается. У формы 
с темными семенами наблюдается существенное увеличение содержания хло-
рофилла a, суммы хлорофиллов a и b, содержания каротиноидов, суммы фото-
синтетических пигментов, соотношения хлорофиллов a и b, ССК хлоропластов 
в ноябре по сравнению с октябрем. У сосны со светлой окраской семян в но-
ябре существенно повышается по сравнению с октябрем только соотношение 
хлорофиллов a и b. Однофакторный дисперсионный анализ подтверждает до-
стоверное влияние сезонной изменчивости на показатели фотосинтетического 
пигментного комплекса у форм сосны (табл. 2).

Таблица 2
Результаты однофакторного дисперсионного анализа сезонного влияния  

на биохимические показатели хвои сосны с разным цветом семян (F0,05 = 2,25)
The results of a one-way analysis of variance of the seasonal influence  

on the biochemical parameters of pine needles with different seed colours (F0,05 = 2,25)

Показатель
Форма со светлыми семенами Форма с темными семенами

F η2 sη2 F η2 sη2

Xa 5,612 0,348 0,062 8,265 0,444 0,054
Xb 5,259 0,334 0,063 6,077 0,370 0,061

Xа+b 5,175 0,330 0,064 7,741 0,428 0,055
К 24,749 0,702 0,028 36,244 0,778 0,021

Ха+b + К 6,452 0,381 0,059 10,295 0,499 0,048
Ха/Хb 3,191 0,233 0,073 2,392 0,188 0,079

Ха+b/К 50,501 0,828 0,016 25,535 0,712 0,028
ССК 6,976 0,399 0,057 4,778 0,316 0,066
АП 4,306 0,291 0,068 3,012 0,223 0,074
АК 43,387 0,805 0,019 36,095 0,775 0,021
рН 12,905 0,551 0,043 6,343 0,377 0,059
Б 1,792 0,146 0,081 1,488 0,124 0,083
П 7,795 0,426 0,055 4,926 0,319 0,065
А 10,354 0,497 0,048 15,115 0,590 0,039

Примечание: F – критерий Фишера; F0,05 – значение F на 5%-м уровне значимости;  
η2 – сила влияния фактора; sη2 – ошибка η2; АП – активность пероксидазы, усл. ед.;  
АК – содержание аскорбиновой кислоты, мкг∙г–1 воздушно-сухой массы; Б – содержание 
водорастворимых белков, мг∙г–1 воздушно-сухой массы; П – содержание пролина, мг∙г–1 
воздушно-сухой массы; А – концентрация антоцианов, %. 

В октябре содержание хлорофилла a, b, сумма хлорофиллов a и b, содер-
жание каротиноидов и сумма фотосинтетических пигментов у сосны со свет-
лыми семенами существенно больше по сравнению с формой с темным цветом 
семян (табл. 3). Однофакторный дисперсионный анализ подтверждает досто-
верное влияние фактора формы на эти показатели в октябре на 5%-м уровне 
значимости (F = 6,61–17,81; F0,05 = 4,45).
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Таблица 3
Достоверность различий показателей фотосинтетического пигментного 
комплекса 1-летней хвои форм сосны с разным цветом семян (значения 

t-критерия Стъюдента, t0,05 = 2,26)
The significance of differences in the indices of the photosynthetic pigment complex  

of 1-year-old needles of pine forms with different seed colours (Student ̕s t-test value, t0,05 = 2,26)

Декада месяца Xa Xb Xа+b К Ха+b + К Ха/Хb Ха+b/К ССК
III.05 0,76 0,60 0,72 1,58 0,94 0,08 1,02 0,05
III.06 1,11 1,70 1,37 1,37 1,45 0,76 0,40 0,63
II.07 1,81 1,37 1,80 1,93 1,84 0,15 0,34 0,02
II.08 0,17 0,69 0,33 0,39 0,36 1,28 0,05 1,17
III.09 1,38 0,77 1,20 1,39 1,27 0,16 0,33 0,13
II.10 2,52 2,79 2,64 4,20 3,02 1,20 0,25 0,99
III.11 0,61 0,27 0,33 0,45 0,37 1,51 0,02 1,41

В октябре 2019 г. количество выпавших осадков (99 мм) было значительно 
выше среднемноголетнего показателя для этого месяца (63 мм), что способство-
вало затоплению корневой системы сосны поверхностными водами с низким со-
держанием кислорода. Как следствие, наблюдалось существенное снижение со-
держания хлорофилла a по сравнению с сентябрем у сосны и со светлыми, и с 
темными семенами. При этом у формы с темным цветом семян по сравнению с 
сентябрем существенно уменьшилось также суммарное содержание зеленых пиг-
ментов. Вероятно, сосна с темной окраской семян сильнее реагирует на действие 
стрессовых факторов при большом количестве осадков в указанный период. 

Антоцианы – пигменты из группы водорастворимых флавоноидов, содер-
жатся почти во всех высших, а также низших растениях [37]. Нами не уста-
новлены достоверные различия содержания антоцианов в 1-летней хвое меж-
ду формами со светлой и темной окраской семян на 5%-м уровне значимости 
t-критерия. У обеих форм наблюдаются существенные различия содержания ан-
тоцианов в конце весны и летом, с одной стороны, и осенью – с другой (рис. 2). 

В мае–августе их концентрация в хвое значительно меньше по сравнению с 
сентябрем–ноябрем у форм как со светлой окраской семян, так и с темной (табл. 4).

Известно [47], что антоцианы непосредственно участвуют в детоксикации 
свободных радикалов, смягчают действие ультрафиолета и обладают антиокси-
дантной активностью в стрессовых условиях. Этим, вероятно, можно объяснить 
их значительное накопление осенью. Проведенный однофакторный дисперси-
онный анализ не выявил достоверного влияния фактора формы на содержание 
антоцианов в хвое на 5%-м уровне значимости F-критерия. Однако наблюдается 
зависимость этого показателя у обеих форм от сезонной изменчивости. 

Ранее показано [6], что рН хвои сосны обыкновенной зависит от ее возрас-
та и времени года: показатель изменчив во времени и относительно постоянен в 
период зимнего покоя. В период вегетации рН отражает содержание в хвое орга-
нических кислот: чем их меньше, тем выше рН. С возрастом у хвои снижается 
содержание воды и органических кислот, увеличиваются рН клеток и количество 
сахаров в период вегетации. Достоверные различия между рН гомогената 1-лет-
ней хвои для форм с разной окраской семян нами не выявлены (t-критерий,  
p > 0,05). В летние месяцы 2019 г. рН гомогената 1-летней хвои у форм сосны 
существенно ниже по сравнению с маем и осенью. Зависимость рН хвои от се-
зона подтверждается однофакторным дисперсионным анализом. 
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Рис. 2. Сезонная динамика биохимических показателей (среднее значение с ошибкой) 
1-летней хвои у форм сосны с разным цветом семян (обозначения – см. табл. 2)

Fig. 2. The seasonal dynamics of the biochemical parameters (average value with error)  
of 1-year-old needles in pine forms with different seed colours (for legend – see Table 2)

Помимо оксидазной функции в процессах биологического окисления, 
пероксидазе принадлежит активная роль в общем метаболизме растительной 
клетки. Пероксидаза рассматривается как приспособительный фермент при 
кислородном голодании у растений [40]. Активность пероксидазы быстро по-
вышается при любых воздействиях. Нами не выявлены достоверные различия 
пероксидазной активности между формами со светлыми и темными семенами 
на принятых уровнях значимости t-критерия. Наибольшая пероксидазная ак-
тивность в хвое обеих форм в 2019 г. отмечается в сентябре–октябре, а наи-
меньшая – в предзимний период (конец ноября), когда замедляются физиоло-
го-биохимические процессы. У этих форм различия активности пероксидазы 
между сентябрем–октябрем и концом ноября достоверны. Однофакторный 
дисперсионный анализ подтверждает достоверное влияние сезонной изменчи-
вости на активность пероксидазы. Усиление активности пероксидазы осенью 
можно рассматривать как защитную реакцию разных форм сосны, препятству-
ющую развитию неконтролируемых окислительных процессов при ограничен-
ном снабжении органов кислородом. 
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Таблица 4
Достоверность различий содержания стрессовых метаболитов, pH и активности 
пероксидазы 1-летней хвои за календарные периоды у сосны с разным цветом 

семян (значения t-критерия Стъюдента, t0,05 = 2,26)
The significance of differences in the content of stress metabolites, pH and peroxidase 

activity of 1-year-old needles over calendar periods in pine trees with different  
seed colours (Student̕s  t-test value, t0,05 = 2,26)

Сравниваемые периоды (декады месяцев) АП АК рН Б П А
Форма со светлыми семенами

III.05

III.06 0,63 7,04 5,23 0,45 3,64 1,93
II.07 1,40 5,14 4,39 1,25 2,72 0,55
II.08 1,50 6,73 5,12 2,14 2,92 0,08
III.09 3,21 9,35 2,11 2,10 0,18 3,30
II.10 2,18 7,46 0,00 1,69 4,63 3,33
III.11 0,05 10,38 1,01 1,70 5,36 2,37

III.06

II.07 2,08 3,97 0,13 0,70 0,88 2,20
II.08 2,07 0,01 0,09 1,54 0,98 2,84
III.09 3,65 4,94 3,82 1,49 2,88 4,89
II.10 2,54 1,74 5,32 1,07 0,66 6,37
III.11 0,63 6,84 5,05 1,09 1,54 4,75

II.07

II.08 0,36 3,33 0,20 1,21 0,00 0,90
III.09 2,42 7,88 3,06 1,14 2,14 4,03
II.10 1,49 4,62 4,45 0,48 1,63 4,93
III.11 1,62 10,06 4,05 0,49 2,42 3,47

III.08
III.09 1,95 4,40 3,73 0,16 2,26 3,55
II.10 1,20 1,55 5,20 1,07 1,93 4,01
III.11 1,66 5,97 4,90 1,12 2,93 2,74

III.09 II.10 0,35 2,56 2,16 1,01 3,55 1,00
III.11 3,38 1,11 1,38 1,07 4,09 1,50

II.10 III.11 2,26 3,82 1,04 0,00 1,46 0,75
Форма с темными семенами

III.05

III.06 0,98 7,98 3,25 0,63 2,04 0,18
II.07 0,12 5,77 3,20 1,29 1,20 0,45
II.08 0,05 7,64 3,43 2,77 1,09 2,94
III.09 1,48 8,48 1,20 0,05 1,28 5,33
II.10 1,96 9,03 0,30 1,30 2,77 5,84
III.11 1,40 10,38 0,57 0,76 2,92 4,75

III.06

II.07 1,04 4,37 0,11 0,63 0,75 0,71
II.08 0,75 1,69 0,55 2,07 1,11 3,68
III.09 2,30 3,20 2,57 0,52 2,90 5,90
II.10 2,67 1,09 3,52 0,49 0,67 6,73
III.11 0,37 4,43 3,19 0,08 0,92 5,28

II.07

II.08 0,04 3,61 0,43 1,48 0,22 2,43
III.09 1,73 5,75 2,50 0,99 2,25 4,95
II.10 2,18 6,03 3,48 0,37 1,38 5,37
III.11 1,58 7,89 3,14 1,01 1,56 4,37

III.08
III.09 1,33 4,31 2,66 1,90 2,19 3,20
II.10 1,80 3,14 4,07 3,25 1,99 3,29
III.11 1,06 6,04 3,55 4,22 2,19 2,60

III.09 II.10 0,59 2,61 1,23 0,90 3,41 0,38
III.11 2,67 0,34 0,81 0,55 3,51 0,52

II.10 III.11 2,99 3,74 0,39 1,46 0,45 0,20
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Пролин накапливается в органах многих растений в ответ на экологиче-
ский стресс [45]. Нами не установлены достоверные различия содержания про-
лина в 1-летней хвое между формами с разной окраской семян (t < t0,05). Сезонная 
динамика концентрации пролина у сосны со светлыми и темными семенами схо-
жа. Содержание пролина у обеих форм в мае 2019 г. существенно больше, чем в 
октябре–ноябре. Наибольшее содержание пролина отмечено в сентябре у сосны 
как со светлыми, так и с темными семенами, что существенно превышает этот 
показатель в октябре и ноябре. Меньше всего концентрация пролина в хвое обеих 
форм была в ноябре, по-видимому в связи с замедлением процессов метаболиз-
ма перед зимой. Методом однофакторного дисперсионного анализа подтвержде-
но существенное влияние сезонной изменчивости на концентрацию пролина в 
1-летней хвое разных форм сосны. Общие тенденции в сезонной динамике этого 
показателя не выявлены. С учетом ранее полученных результатов [26–29] можно 
сделать вывод, что содержание пролина в хвое – очень изменчивый показатель, 
резко реагирующий на действие стрессовых факторов. 

Нами не установлены достоверные различия концентрации водора-
створимых белков между формами с разным цветом семян при критических 
значениях t-критерия. Наибольшая концентрация водорастворимых бел-
ков в хвое у рассматриваемых форм наблюдалась в августе. Существенные 
различия содержания водорастворимых белков установлены между маем 
и августом, августом и октябрем, августом и ноябрем у сосны с темны-
ми семенами – в августе оно заметно выше. У сосны со светлыми семенами 
различия этого показателя между месяцами не достоверны на 5%-м уров-
не значимости t-критерия. Август 2019 г. был холоднее (11,4 °С) обычного  
(13,6 °С) и дождливее (103 против 67 мм). Вероятно, это стало одной из причин 
повышения содержания водорастворимых белков в данный период, поскольку 
плохие погодные условия еще более ухудшают кислородный режим почвы и уси-
ливают гипоксию корневой системы. Учитывая значительный рост показателя у 
сосны с темной окраской семян, можно сказать, что эта форма сильнее реагирует 
на действие факторов внешней среды. По увеличению уровня водорастворимых 
белков правомерно судить об активации защитных реакций сосны [10].

Аскорбиновая кислота занимает доминирующее место во внутриклеточ-
ной и внеклеточной защите, являясь потенциальным донором атомов водоро-
да и электронов, используемых для восстановления пероксида водорода или 
некоторых свободнорадикальных продуктов. Нами не выявлены достоверные 
различия содержания аскорбиновой кислоты в 1-летней хвое между формами 
сосны с разным цветом семян на 5%-м уровне значимости t-критерия. Наимень-
шее содержание аскорбиновой кислоты у обеих форм сосны в 2019 г. наблюда-
лось в мае. Установлены существенные различия концентрации аскорбиновой 
кислоты между маем и другими летними и осенними месяцами у разных форм. 
Различия этого показателя также существенны между большинством других 
месяцев за наблюдаемый нами период. Отмечены колебания содержания аскор-
биновой кислоты в течение исследованного периода. Общий тренд градиента 
этого показателя у сосны со светлой и темной окраской семян и в разные кален-
дарные периоды отсутствует. Методом однофакторного дисперсионного анали-
за установлено достоверное влияние сезона на данный параметр. 
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Заключение

Исследованы адаптивные изменения биохимических показателей у форм 
сосны с разным цветом семян в условиях длительного избыточного увлажнения 
почв в северных широтах европейской части России. Показано влияние сезон-
ной изменчивости на динамику фотосинтетического пигментного комплекса 
разных форм сосны. Повышенная температура воздуха в сентябре способство-
вала накоплению хлорофилла, что могло негативно отразиться на закаливании 
деревьев этих форм сосны при подготовке к зимнему сезону. Вместе с тем боль-
шое количество атмосферных осадков в октябре 2019 г. способствовало повы-
шению дефицита кислорода в корнеобитаемой зоне торфяной почвы и приве-
ло к существенному снижению суммы зеленых пигментов у сосны с темным 
цветом семян. Вероятно, сосна с темной окраской семян сильнее реагирует на 
действие стрессовых факторов при большом количестве осадков в этот период.

У разных форм сосны наблюдается снижение соотношения хлорофиллов 
а и b в октябре–ноябре, которое связано с изменением функционирования фо-
тосистемы II. Наибольшая доля хлорофиллов, локализованных в светособира-
ющих комплексах хлоропластов, у сосны отмечена осенью, при относительно 
коротком световом дне, что свидетельствует о негативном влиянии экологиче-
ских факторов на сосну в этот период. Доля хлорофиллов в светособирающих 
комплексах в среднем по месяцам (с мая по ноябрь) у форм с разным цветом 
семян колеблется в пределах 43–60 %, что связано с адаптацией фотосинтети-
ческого аппарата деревьев разных форм к световым условиям высоких широт и 
другим экологическим факторам.

Содержание каротиноидов в хвое разных форм повышается осенью по-
сле окончания активной вегетации, когда усиливается их защитная роль. По-
ниженная концентрация каротиноидов в летний сезон, вероятно, вызвана их 
интенсивным расходом на поддержание фотосинтетической роли хлорофилла а 
в условиях длительного избыточного увлажнения почв. Концентрация антоциа-
нов в хвое разных форм в конце весны и в летний период ниже по сравнению с 
осенним периодом, что указывает на повышение антиоксидантной активности 
осенью в условиях длительного избыточного увлажнения почвы. Показатель 
pH 1-летней хвои у разных форм летом существенно ниже, чем в конце весны 
и осенью. Наибольшая пероксидазная активность хвои наблюдается осенью, 
в сентябре–октябре, что можно рассматривать как защитную реакцию разных 
форм на воздействие стрессовых факторов, препятствующую развитию некон-
тролируемых окислительных процессов при ограниченном снабжении органов 
кислородом в условиях длительного избыточного увлажнения почвы.

Содержание пролина в хвое – очень изменчивый показатель, резко реа-
гирующий на действие стрессовых факторов. Характер изменчивости содержа-
ния пролина различен, общие закономерности в сезонной динамике этого по-
казателя не выявлены. Как известно, реакции данного показателя на действие 
факторов внешней среды имеют неспецифический характер. В период с мая 
по ноябрь наблюдается тенденция более высокого содержания водораствори-
мых белков в хвое у сосны с темной окраской семян по сравнению с сосной со 
светлыми семенами. Особенно это проявляется у формы с темными семенами 
при повышении количества осадков в конце августа, что еще более ухудшает 
кислородный режим почвы и усиливает гипоксию корневой системы. 
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При холодной дождливой погоде в конце лета сосна с темным цветом семян 
сильнее реагирует на действия стрессовых факторов. Содержание аскорбиновой 
кислоты в хвое деревьев сосны в конце весны существенно ниже по сравнению 
с летним и осенним сезонами. Повышение этого показателя летом и, особенно, 
осенью свидетельствует о развитии защитных механизмов у сосны для предот-
вращения окислительного стресса при неблагоприятных метеоусловиях.

Сезонная изменчивость показателей фотосинтетического пигментного 
комплекса, кислотности, оксидазной активности и содержания стрессовых ме-
таболитов в хвое разных форм сосны отражает их адаптацию и обеспечивает 
устойчивость сосновых лесов в условиях постоянного избыточного увлажне-
ния почв.
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