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Аннотация. внутрипопуляционная изменчивость биохимических признаков и камби-
ального роста отражает адаптационную способность деревьев сосны в разных услови-
ях произрастания. в неблагоприятных условиях среды у них наблюдается генетически 
детерминированный процесс активации защитных систем. структурно-функциональ-
ная перестройка ассимиляционного аппарата в связи с сезонным развитием обеспечи-
вает повышение устойчивости деревьев и прохождение онтогенеза при воздействии 
стрессовых факторов в пределах нормы реакции. целью исследований является изу-
чение адаптационной способности сосны (Pinus sylvestris L.), различающейся формой 
апофиза семенных чешуй, в условиях длительного избыточного увлажнения почв се-
верной тайги. исследования проводили в кустарничково-сфагновых сосняках на бо-
лотных верховых торфяных почвах в устье р. северная двина. на пробных площадях 
выделяли деревья с элементарными вариациями (формами) апофиза семенных чешуй. 
для определения биохимических признаков у 10 деревьев каждой из форм сосны, вы-
деленных по типу апофиза, в разные календарные периоды (с мая по декабрь 2016 г.) 
отбирали образцы хвои 1, 2 и 3-летнего возраста. спектрофотометрическим методом в 
хвое устанавливали содержание свободного пролина, водорастворимых белков, аскорби-
новой кислоты. у 52 деревьев каждой из выделенных форм на высоте 1,3 м отбирали 
керны древесины и определяли ширину годичного слоя. наряду с абсолютной величи-
ной радиального прироста рассчитывали относительные дендрохронологические пока-
затели. метеорологические показатели на объектах исследований (температуру воздуха  
и количество осадков) определяли по данным метеостанции «архангельск». в результате 
проведенных исследований выявлены сходство и различия деревьев неодинаковых форм 
в сезонной динамике содержания стрессовых метаболитов в хвое разного возраста в свя-
зи с метеорологическими факторами и фенологическими фазами развития вегетативных 
органов сосны в устье северной двины. Показано, что деревьям с «плоской» формой 
апофиза свойственно более интенсивное накопление в конце октября аскорбиновой кис-
лоты и пролина в 2-летней хвое. Это свидетельствует о большей активации их защитных 
реакций перед перезимовкой по сравнению с деревьями с «выпуклой» формой апофиза. 
установлены закономерности изменчивости камбиального роста деревьев разных форм 
во временных рядах. выявлено, что деревья с плоской формой апофиза испытывают бо-
лее сильное воздействие дезадаптирующих (стрессовых) факторов внешней среды. 
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Введение

растения реагируют на стресс развитием устойчивости, что подразуме-
вает биохимические, физиологические и морфологические изменения [36]. 
известно, что растения используют ряд стратегий для адаптации метаболизма  
к неблагоприятным условиям среды и устойчивость к стрессу не ограничивает-
ся одним соединением или механизмом [34, 39]. 

длительное избыточное увлажнение почвы приводит к корневой гипок-
сии, что вызывает нарушение кислородного режима в тканях древесных рас-
тений. в этих условиях деревья испытывают хронический стресс, который 
сопровождается изменением метаболических реакций у всего растительного 
организма [43]. При гипоксическом стрессе (не у всех видов и тканей дре-
весных растений) наблюдаются повышение содержания сахаров, крахмала, ами-
нокислот, белков, органических кислот анаэробной части цикла кребса [15, 28, 
32], этилена (у устойчивых к затоплению древесных растений [41]), снижение 
концентрации фосфосахаров, адф, атф [42]. При неблагоприятных условиях 
среды происходит накопление ацетилсалициловой кислоты в хвое сосны обык-
новенной [16].

Процессы роста древесных растений, определяющие уровень их про-
дуктивности, лимитируются экологическими условиями. величина текуще-
го прироста деревьев по диаметру ствола отражает аддитивное воздействие 
климатических, эдафических, ценотических и других факторов [7]. колебания 
радиального прироста рассматриваются как результат адаптации древесных 
растений к изменяющимся условиям среды [23]. вместе с тем внутрипопуля-
ционные формы сосны имеют различия в возрастной динамике радиального 
прироста, обусловленные их наследственными свойствами [18, 24]. на болот-
ных почвах (т. е. в условиях длительного избыточного увлажнения) наблюда-
ется ослабление камбиальной активности и замедление роста сосны. одной из 
причин этого является низкая концентрация ауксинов в ее тканях в период ве-
гетации [16].

наиболее надежные морфологические маркеры наследственных призна-
ков древесных растений – это характеристики генеративных органов. в частно-
сти, у рода Pinus наряду с другими проявлениями к ним можно отнести форму 
апофиза семенных чешуй шишек [8, 12, 14]. различные формы имеют гене-
тические особенности и могут по-разному реагировать на действие стрессо-
вых факторов, что отражается на состоянии деревьев, их росте, репродук-
тивной способности и в целом на воспроизводстве и общей устойчивости 
популяций в разных экологических условиях. тип семенных чешуй у многих 
видов семейства Pinaceae несет наибольший объем генетической информа-
ции, свойственный как самому виду, так и его внутривидовым формам, являясь  
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надежным феном при установлении таксономического положения [1]. Этот 
дискретный признак широко используется в диагностике и селекции внутрипо-
пуляционных разновидностей сосны обыкновенной [13].

цель исследования – изучение адаптационной способности сосны (Pinus 
sylvestris L.), различающейся формой апофиза семенных чешуй, в условиях 
длительного избыточного увлажнения почв северной тайги.

Объекты и методы исследования

исследования проводили в северотаежных кустарничково-сфагновых 
сосняках на болотных верховых торфяных почвах северной тайги устья р. се-
верная двина. на пробных площадях, заложенных стандартными методами 
[10], выделяли деревья с элементарными вариациями (формами) апофиза се-
менных чешуй [14]. для определения биохимических признаков у 10 деревьев 
каждой из форм, выделенных по типу апофиза (f. gibba Christ – «выпуклый»,  
f. plana Christ – «плоский»), в 2016 г. отбирали образцы хвои 1, 2 и 3-летне-
го возраста. учитывая сезонную изменчивость этих признаков, отбор образ-
цов производили у одних и тех же деревьев в следующие периоды роста по-
бегов: начало (середина мая), активный рост (конец июня), завершение роста  
в длину (середина июля), окончание вегетации (конец второй декады сентября), 
перед перезимовкой (конец октября), зимой (середина декабря). у 52 деревьев 
каждой из выделенных форм на высоте 1,3 м отбирали керны древесины. При 
этом различия деревьев в возрасте в подавляющем большинстве случаев не пре-
вышали 20 лет. 

в лабораторных условиях спектрофотометрическим методом (с использо-
ванием спектрофотометра Nano Drop 2000 C) у разных форм сосны в хвое опре-
деляли содержание свободного пролина [25], водорастворимых белков (по мето-
ду Kalb, Bernlohr [4]), аскорбиновой кислоты [9]. методом световой микроскопии 
(с точностью ±0,05 мм) измеряли ширину годичного слоя в двух взаимно перпен-
дикулярных направлениях по сторонам света (с–Ю, в–з) [23, 27]. Перекрестную 
датировку осуществляли с использованием указательных дат. колебания длины 
временных рядов радиального прироста не превышали 10 лет. дендрохроно-
логический анализ проводили с использованием средних значений годичного 
прироста каждого дерева и усредненных рядов абсолютного прироста разных 
форм сосны.

степень надежности хронологии определяли с помощью критерия вы-
раженного сигнала популяции (EPS – Expressed Population Signal), значение 
которого показывает, в какой степени реальная хронология отражает гипоте-
тическую, представленную бесконечным количеством деревьев [26]. методом 
5-летнего скользящего сглаживания рассчитывали индекс прироста, обеспе-
чивающий удаление возрастного тренда [3]. для характеристики амплитуды 
колебаний прироста применяли коэффициент «чувствительности» дерева [22, 
30]. учитывая довольно невысокие значения этого коэффициента, в отдельные 
временные периоды дополнительно определяли индекс «стресса» [2]. биоло-
гический смысл этого индекса заключается в отражении силы реакции дерева 
на воздействие дезадаптирующего фактора (стресса), проявляющейся в резком 
колебании радиального прироста и образовании аномальных по ширине ко-
лец древесины, компенсирующих технические перегрузки или повреждения.  
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градацию значений индекса стресса (Is) проводили по методике с.П. арефьева 
[2]: Is < 0,20 – низкий; Is = 0,20–0,29 – средний; Is = 0,30–0,39 – высокий; Is > 0,40 –  
очень высокий уровень стресса. метеорологические показатели на объектах 
исследований (температура воздуха, количество осадков) определяли по дан-
ным метеостанции «архангельск».

Результаты исследования и их обсуждение 

известно, что сезонная динамика физиолого-биохимических процессов 
имеет решающее значение при адаптации и развитии устойчивости древесных 
растений к воздействию внешних факторов [45]. аскорбиновая кислота наряду 
с другими соединениями участвует в регуляции окислительно-восстановитель-
ного потенциала, с которым связана активность многих ферментов и физио-
лого-биохимических реакций, в том числе таких жизненно необходимых, как 
фотосинтез и дыхание. содержание этого вещества зависит от условий произ-
растания и физиологического состояния растений [21]. Показано его участие  
в адаптивных реакциях деревьев [5]. анализ средних значений выявил суще-
ственные сезонные различия по содержанию аскорбиновой кислоты в хвое 1, 
2 и 3-летнего возраста у деревьев сосны с разной формой апофиза семенных 
чешуй между летними месяцами и декабрем (t-критерий; р < 0,05) (рис. 1).  
в зимний период наблюдается снижение ее концентрации.

рис. 1. сезонная динамика биохимических параметров хвои в 2016 г. 
(содержание мкг·г –1 воздушно-сухой массы: ак – аскорбиновой кис-
лоты; П – пролина; б – водорастворимых белков; 1, 2, 3 – 1, 2 и 3-летняя 

хвоя соответственно; II. 05 – II. 12 – декада. месяц )

Fig. 1. Seasonal dynamics of the needle biochemical parameters in 
2016 (content, μg/g air dry weight: ак – ascorbic acid; П – proline;  
б – water-soluble proteins; 1, 2, 3 – 1, 2, 3-year-old needles, respectively; 

II. 05–II. 12 – ten-day period and month)
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Характер сезонной динамики содержания аскорбиновой кислоты в 1-летней 
хвое в 2016 г. отличается от изменчивости ее концентрации в 2014 и 2015 гг., когда 
наибольшее содержание наблюдалось в осенний период [18, 19]. в 2016 г. наи-
большее содержание аскорбиновой кислоты в хвое деревьев разных форм отме-
чалось в июле. в этом году данный месяц отличался более высоким количеством 
осадков (118,7 мм) по сравнению с июлем 2015 г. (44,5 мм) и  2014 г. (8,0 мм)  
и средними многолетними показателями (64,0 мм). По-видимому, динамика на-
копления аскорбиновой кислоты зависит от метеорологических условий в тот или 
иной год. большое количество осадков летом способствует повышению дефицита 
кислорода в верхнем слое почвы, что приводит к усилению корневой гипоксии 
у деревьев сосны. Это активизирует накопление аскорбиновой кислоты как ан-
тиоксиданта растительных клеток. уменьшение ее содержания в период зимнего 
«покоя» связано со снижением активности физиолого-биохимических процессов 
у сосны и уменьшением роли этого соединения в регуляции окислительно-восста-
новительного потенциала. По мере прохождения процессов закаливания и осен-
ней подготовки к перезимовке защитные реакции сосны замедляются. у сосны с 
плоской формой апофиза накопление аскорбиновой кислоты перед перезимовкой 
(конец октября) происходит более интенсивно по сравнению с сосной, имеющей 
выпуклую форму апофиза (t-критерий, p ˂ 0,05). Это свидетельствует о более вы-
сокой активности работы антиоксидантной системы дерева. у сосны с выпуклым 
апофизом в конце июня содержание аскорбиновой кислоты в однолетней хвое су-
щественно больше, чем в хвое трехлетнего возраста (t > t0,05). у сосны с плоской 
формой апофиза эти различия недостоверны на 5 %-м уровне значимости (t < t0,05). 
более высокое содержание аскорбиновой кислоты в молодой хвое по сравнению 
с более старой хвоей у сосны с выпуклым типом апофиза свидетельствует о ее 
большей физиолого-биохимической активности в этот период. 

аминокислоты в процессе биосинтеза древесины у многолетних древес-
ных пород, с одной стороны, участвуют в составе белков клеточных стенок, 
с другой – значительное их количество используется на построение белковых 
структур цитоплазмы клеток вновь формирующихся побегов и клеток годично-
го слоя [16]. Пролин, который накапливается в органах многих видов растений 
из-за нестабильности экологической ситуации, часто оценивается как стрес-
совый маркер [38]: может выступать в качестве сигнальной молекулы, быть 
модулятором пролиферации и гибели клеток [40]. у обеих форм установлены 
существенные различия содержания пролина в хвое одного возраста между 
весенне-летним и осенне-зимним периодами в 2016 г. (t-критерий; р < 0,05). 
концентрация пролина в 1, 2 и 3-летней хвое в весенне-летний сезон больше. 
ранее нами отмечалось [19] повышенное содержание пролина в 1-летней хвое 
в период весеннего развития у деревьев сосны разных форм (в конце мая–нача-
ле июня 2013–2015 гг.). увеличение количества свободных аминокислот (в том 
числе пролина) может происходить как из-за разрушения, так и из-за ингибиро-
вания синтеза белков [16]. в весенний период повышается уровень почвенных 
вод. в июле 2016 г. выпало большое количество осадков (почти в 2 раза выше 
нормы). все это способствовало усилению корневой гипоксии и, как следствие, 
развитию защитных реакций у деревьев сосны в весенне-летний сезон.

концентрация пролина в хвое разного возраста может значительно разли-
чаться. у сосны с выпуклой формой апофиза в хвое 3-летнего возраста концен-
трация пролина осенью больше по сравнению с 1- и 2-летней хвоей (t-критерий; 
р < 0,05). у деревьев с плоской формой апофиза перед перезимовкой (конец 
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октября) содержание пролина в хвое 1-летнего возраста существенно меньше, 
чем в 2- и 3-летней хвое (t > t0,05). Это свидетельствует об активации защитных 
реакций более старой хвои в осенний период. установлены существенные раз-
личия концентрации пролина в 2-летней хвое перед перезимовкой (конец октя-
бря) между выборками деревьев разных форм (t > t0,05). в хвое сосны с плоской 
формой апофиза концентрация пролина в этот период больше по сравнению  
с сосной с выпуклым апофизом. увеличение концентрации пролина в хвое сви-
детельствует о повышении роли его антиоксидантных функций в ответ на эко-
логический стресс [38]. 

в процессе адаптации растений, в том числе хвойных, к изменяющимся 
условиям происходит формирование новых изоэнзимов или стрессовых белков 
[33, 35, 37]. в хвое одного и того же возраста у обеих форм сосны установлены 
достоверные различия между концентрацией водорастворимых белков в мае  
и их содержанием в другие месяцы (t-критерий; р < 0,05). довольно выражен-
ный весенний минимум содержания водорастворимых белков в 1, 2 и 3-летней 
хвое у деревьев обеих форм может указывать на их нормальное физиологиче-
ское состояние в этот период. май 2016 г. в районе исследования был почти  
в 2 раза теплее (температура t = 11,5 °с) обычного (t = 6,0 °с). сумма осадков 
в этот месяц была ниже (22 мм) нормы приблизительно в 2 раза (46 мм). очень 
теплая и сухая весна способствовала активации физиологических процессов 
весеннего развития сосны, произрастающей на избыточно увлажненной почве. 
Эти условия (в первую очередь повышение температуры) замедляли синтез во-
дорастворимых белков в данный период. увеличение их содержания в другие 
месяцы свидетельствует об активации защитных реакций деревьев [11]. мож-
но предполагать, что значительное повышение содержания водорастворимых 
белков в июле обусловлено увеличением дефицита кислорода для корневой 
системы сосны в связи с большим количеством осадков, выпавших в этом ме-
сяце в 2016 г. существенное увеличение концентрации этих веществ в зимний 
период связано со сменой фенологического состояния деревьев при переходе  
к зимнему покою [17]. Предполагается, что устойчивость к низким температурам 
обеспечивается как снижением интенсивности процессов метаболизма, так и син-
тезом различных соединений, в том числе белков, обладающих криозащитным 
действием [46]. существенные различия содержания водорастворимых белков  
в хвое 1, 2 и 3-летнего возраста не установлены (t < t0,05). достоверные различия 
этого показателя между анализируемыми формами (t < t0,05) также не выявлены.

результаты двухфакторного дисперсионного анализа подтверждают до-
стоверность данных о сезонных изменениях содержания аскорбиновой кисло-
ты, пролина и водорастворимых белков (F = 3,5–35,6; F0,05 = 2,3) в хвое разного 
возраста у деревьев обеих форм. влияние возраста хвои на изменчивость со-
держания аскорбиновой кислоты значимо в начале лета (F = 3,18; F0,05  = 3,17). 
методом двухфакторного анализа доказано влияние возраста хвои у деревьев 
разных форм на накопление пролина весной и осенью (F = 3,3–23,9; F0,05  = 3,2). 

установлено, что показатель оценки надежности хронологий у форм  
с разным типом апофиза имеет высокие значения (для выпуклого – EPS = 0,92; 
для плоского – EPS = 0,90). Это указывает на достаточную представленность 
рядов радиального прироста в выборках деревьев (EPS > 0,85). на верховых 
торфяных почвах во временной динамике радиального прироста в молодом 
возрасте (до 20 лет) наблюдается доминирование в росте сосны с выпуклым 
апофизом по сравнению с плоским (t = 8,03; t0,001= 3,39) (рис. 2). 
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в 20–70-летнем возрасте значения этого показателя близки. с повыше-
нием возраста сосна с выпуклым типом апофиза  имеет существенное преиму-
щество в величине радиального прироста по сравнению с сосной с плоским 
апофизом (t = 6,36; t0,001 = 3,39). в возрасте 150–160 лет для обеих форм харак-
терно снижение радиального прироста. среднее значение радиального годич-
ного прироста во временном ряду деревьев сосны с плоской формой апофиза 
в 175–180-летнем возрасте в 2 раза ниже ((0,32±0,02) мм), чем у деревьев с 
выпуклым апофизом ((0,64±0,04) мм) (t = 6,40; t0,001 = 3,39). выборочные дис-
персии радиального прироста у этих форм достоверно различаются на 1-м % 
уровне значимости (F = 3,28; F0,01 = 1,9). Это соответствует ранее полученным 
нами результатам о преимуществе в росте сосны с выпуклой формой апофиза  
в 60–70-летнем возрасте в условиях длительного избыточного увлажнения почв 
северной тайги [20]. вместе с тем ростовые реакции деревьев разных форм во 
временных рядах проявляются по-разному. временная последовательность 
радиального годичного прироста может рассматриваться, в частности, как ад-
дитивная результирующая влияния факторов внешней среды и возрастающих 
биологических трендов. Последние обусловлены природой линии «большого 
роста» и наличием временной цикличности в приросте деревьев [6, 7].

за последние 50 лет средние значения радиального годичного прироста 
на верховых торфяных почвах у сосны с выпуклой формой апофиза составляют 
0,65 мм, а у сосны с плоским апофизом – 0,36 мм. среднегодовая температура 
воздуха за данный период – 1,3 °с, годовая сумма осадков – 581 мм. максималь-
ные значения радиального прироста у сосны с выпуклым (0,97 мм) и плоским 
(0,45 мм) апофизом  наблюдались в 1984 г. По сравнению со средними много-
летними показателями в этот год отмечались повышенная температура воздуха  
(1,6 °с) и близкая к ним сумма осадков (606 мм). минимальные значения  
радиального прироста у сосны с выпуклым (0,42 мм) и плоским (0,21 мм) ти-
пом апофиза наблюдались в 1969 г. в этот год отмечались низкая среднегодовая 
температура (–1,4 °с) и пониженное количество осадков (465 мм) (рис. 3).

рис. 2. динамика радиального прироста 

Fig. 2. Dynamics of radial growth
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средние значения индекса радиального прироста I в выборках деревьев 
разных форм не различаются (I = 101 %), однако у сосны с выпуклым типом 
апофиза диапазон колебаний этого показателя несколько больше (I = 53…167 %), 
чем у сосны с плоским апофизом (I = 71…167 %). средние значения коэффици-
ента чувствительности (Ks) деревьев этих форм близки, однако минимальные и 
максимальные значения этого коэффициента у деревьев с выпуклым апофизом 
за все годы (1829–2015 гг.) и за период с 1986 по 2015 г. ниже по сравнению с 
деревьями с плоским апофизом (рис. 4). 

учитывая довольно низкие значения коэффициента чувствительности 
радиального прироста у деревьев рассматриваемых форм сосны и руководству-
ясь общепринятыми представлениями [29], можно предполагать, что влияние  

рис. 3. динамика радиального роста и среднегодовых значений  
метеопараметров 

Fig. 3. Dynamics of radial growth and average annual values of meteoro-
logical parameters

рис. 4. коэффициент чувствительности: среднее, минимальное и  
максимальное значения по годам 

Fig. 4. Coefficient of tree sensitivity: average, minimum and maximum  
values by years
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климатических и других внешних факторов в условиях длительного избы-
точного увлажнения почвы в основном проявляется довольно слабо. в ре-
зультате анализа временной динамики индекса стресса, фиксирующего ано-
мальные флуктуации годичного прироста, выявлены различия деревьев с 
неодинаковой формой апофиза по устойчивости к воздействию стрессовых 
факторов (рис. 5). 

среднее значение по модулю индекса стресса (за 1986–2015 г.)  у сосны 
с выпуклым типом апофиза существенно ниже (0,23±0,01), чем у сосны с плос-
ким апофизом (0,30±0,01) (t = 3,64; t0,001 = 3,39). если ориентироваться на шкалу 
с.П. арефьева [2], то можно полагать, что деревья с плоской формой апофиза 
были более подвержены стрессу в этот период.

у разных форм в период с 2011 по 2015 г. выявлены умеренные поло-
жительные линейные корреляции абсолютной величины годичного прироста 
со среднегодовой температурой воздуха (r = 0,46...0,55). установлены тесные 
отрицательные связи между радиальным приростом и годовой суммой осад-
ков (r = –0,90... –0,94; p < 0,05), а также количеством осадков в начале вегета-
ции (май–июнь) (r = –0,98... –0,99; p < 0,05) и за весь вегетационный период  
(с мая по сентябрь) (r = –0,73... –0,80; p < 0,05). следовательно, в условиях из-
быточного увлажнения почв северной тайги понижение температуры воздуха  
и увеличение количества осадков отрицательно влияют на радиальный прирост 
у разных форм сосны. вместе с тем ростовые реакции деревьев разных форм на 
воздействие температуры воздуха в стрессовых условиях проявляются позднее. 
вероятно, это связано с деятельностью регуляторов роста [44]. известна роль 
ауксина в инициации камбиальной деятельности [31]. изменение концентра-
ции этого гормона в радиальном направлении прямо соответствует камбиаль-
ному росту [16]. По-видимому, ауксин дает положительный сигнал к развитию 
ксилемы [44].  как установлено [16], хвоя болотной сосны бедна ауксином, что 
также может способствовать торможению реакций радиального прироста дре-
весины на изменение температуры.

рис. 5. индекс стресса в период с 1986 по 2014 г. 

Fig. 5. Stress index from 1986 to 2014
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Заключение

внутрипопуляционная изменчивость биохимических признаков и камби-
ального роста отражает адаптационную способность деревьев сосны в разных 
условиях произрастания. в неблагоприятных условиях среды у них наблюдает-
ся генетически детерминированный процесс активации защитных систем. 

большое количество осадков в июле способствует повышению дефицита 
кислорода в корнеобитаемой зоне почвы, что приводит к усилению корневой 
гипоксии деревьев сосны, вызывающей активацию аскорбиновой кислоты как 
антиоксиданта растительных клеток. Перед перезимовкой у деревьев с плос-
ким типом апофиза накопление аскорбиновой кислоты происходит интенсив-
нее, чем у  сосны с выпуклым апофизом. Это свидетельствует о более высокой 
активности работы ее антиоксидантной системы в этот период. наибольшее 
содержание пролина наблюдается в весенний сезон, когда влияние стрессовых 
факторов в условиях избыточного увлажнения почвы более выражено. судя по 
тому, что содержание пролина в 2-летней хвое выше, сосна с плоской формой 
апофиза перед перезимовкой испытывает более сильный стресс по сравнению 
с сосной с выпуклым апофизом. в условиях очень теплой и сухой весны син-
тез водорастворимых белков в хвое сосны на избыточно увлажненных почвах 
замедляется. увеличение их концентрации в другие месяцы свидетельствует об 
активации защитных реакций деревьев сосны.

реакции камбиального роста у деревьев, выделенных по форме апофиза, 
во временных рядах проявляются по-разному. средняя величина радиального 
годичного прироста у сосны с плоским апофизом в 175–180-летнем возрасте 
значительно меньше, чем у сосны с выпуклым апофизом. она имеет меньшие 
средние значения индекса стресса во временных рядах радиального прироста 
по сравнению с сосной с плоским апофизом. Последняя подвержена более 
сильному воздействию дезадаптирующих (стрессовых) факторов в данных ле-
сорастительных условиях. Понижение температуры воздуха и увеличение ко-
личества осадков отрицательно влияют на радиальный прирост. 

различия деревьев с разной формой апофиза семенных чешуй в сезонной 
изменчивости содержания стрессовых метаболитов в 1, 2 и 3-летней хвое и воз-
растной динамике камбиального роста характеризуют особенности адаптации 
сосны в стрессовых условиях. Это следует учитывать при проведении селекци-
онно-лесоводственных мероприятий, направленных на повышение устойчиво-
сти и сохранение биоразнообразия лесов.
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Abstract. Intrapopulation variability of biochemical traits and cambial growth shows the 
adaptive ability of pine trees in different growth conditions. There is a genetically determined 
process of activation of defense systems in pine trees under unfavorable environmental 
conditions. Structural and functional rearrangement of the assimilating apparatus due 
to seasonal development ensures increased tree resilience and the passage of ontogenesis 
under the influence of stress factors within the reaction norm. This work aims at the study of 
adaptive ability of Pinus sylvestris L., which differs in the apophysis form of seed scales under 
conditions of prolonged excessive soil moistening in northern taiga. Studies were carried out 
in shrubby-sphagnum pine forests on boggy upland peat soils in the mouth of the Northern 
Dvina River. Trees with primary apophysis variations (forms) of seed scales were identified 
on the sample plots. Samples of 1, 2 and 3-year-old needles were taken in order to determine 
biochemical traits in 10 trees of each pine form isolated by type of apophysis, in different 
calendar periods (from May to December, 2016). The content of free proline, water-soluble 
proteins, and ascorbic acid was determined in the needles by the spectrophotometric method. 
Wood cores were sampled from 52 trees at a height of 1.3 m and width of the annual layer was 
determined in each selected form. Relative dendrochronological parameters were calculated 
along with the absolute value of radial growth. Meteorological parameters at the study sites 
(air temperature and precipitation) were determined from data of the Arkhangelsk Weather 
Station. The studies show the similarities and differences of trees of various forms in the 
seasonal dynamics of stress metabolites content in needles of different ages in relation to 
meteorological factors and phenological phases of pine vegetative organs in the Northern 
Dvina mouth. Trees with flat form of apophysis inherent more intensive accumulation of 
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ascorbic acid and proline in 2-year-old needles in late October. This indicates increased 
activation of their protective reactions before overwintering compared to trees with convex 
form of apophysis. Patterns of variability in cambial growth of trees of different forms in time 
series were found. It was observed that trees with flat form of apophysis are more strongly 
affected by maladaptive (stressful) environmental factors.
For citation: Tarkhanov S.N., Pinaevskaya E.A., Aganina Yu.E. Features of Adaptation of 
Different Forms of Scots Pine under Conditions of Prolonged Excessive Soil Moistening. 
Lesnoy Zhurnal [Russian Forestry Journal], 2021, no. 2, pp. 30–44. DOI: 10.37482/0536-
1036-2021-2-30-44
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