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ОБЗОРЫБИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Леса, как важнейший компонент наземных эко‑
систем, играют ключевую роль в сохранении био‑
разнообразия, защите почвы и водных ресурсов, 
а также в смягчении климатических изменений [1]  
посредством активного поглощения растения‑
ми СО2 из атмосферы в процессе фотосинтеза, 
аккумуляции углерода в надземной и подземной 
фитомассе и почве, поступления Н2О в атмосфе‑
ру в результате эвапотранспирации, влияния на 
радиационный, тепловой и водный режим земной 

поверхности и приземного слоя воздуха. В связи 
с усиливающимся техногенным давлением на при‑
родные экосистемы особое значение придается 
восстановлению антропогенно преобразованных 
биогеоценозов [2, 3]. В условиях Европейского 
Севера, в частности на территории Республики 
Карелия, карьеры по добыче песка и гравия явля‑
ются одной из часто встречаемых форм техноген‑
ного ландшафта [4], поэтому рекультивация земель 
является важным направлением экономической 
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Приведены результаты исследования содержания азота, показателей пигментного комплекса хвои 
1‑го и 2‑го года жизни и параметров водного обмена в 30‑летних культурах Pinus sylvestris L. на пост‑
техногенных землях песчано-гравийного карьера и в естественных условиях среднетаежного сосняка 
брусничного (Республика Карелия). При рекультивации территории проводилась посадка однолетних 
сеянцев P. sylvestris в песчаный техногенный грунт (пробные площади ПП 1 и ПП 2) и улучшенный 
торфом субстрат (ПП 3). Наблюдения проводили в течение двух контрастных вегетационных сезонов 
2021 г. (жаркий засушливый) и 2022 г. (теплый дождливый). Выявлено влияние фитоценотических ус‑
ловий и климатических факторов на исследуемые показатели. В ряду рекультивируемых участков более 
высокое содержание хлорофиллов и каротиноидов отмечено в хвое деревьев на улучшенном торфом 
техногенном субстрате (ПП 3). Низкое плодородие посттехногенных участков ПП 1 и ПП 2 относи‑
тельно естественных условий произрастания в сосняке брусничном (ПП 4) определяет более низкое 
содержание азота, зеленых и желтых пигментов в молодой и зрелой хвое, и, напротив, более высокую 
долю Хл а для отношения Хл a/Хл b. Более высокое отношение Хл a/Хл b в хвое деревьев низкополнот‑
ных насаждений на ПП 1 и ПП 2 по сравнению с высокополнотными насаждениями на ПП 3 и ПП 4 
отражает адаптивную перестройку пигментной системы к локальным условиям освещения. Показано 
негативное влияние высокого водного дефицита хвои на формирование пигментного комплекса в жарких 
засушливых условиях вегетационного периода 2021 г. Полученные данные свидетельствуют о схожих 
адаптивных механизмах пигментной системы молодой и зрелой хвои P. sylvestris при изменении условий 
внешней среды и могут быть использованы для мониторинга состояния и прогноза продуктивности 
экосистем на нарушенных землях.
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деятельности в регионе [5]. Формирование рас‑
тительного покрова с помощью искусственного 
лесовосстановления является одним из вариан‑
тов решения проблемы сокращения лесов и уско‑
ренной рекультивации нарушенных земель [6, 7]. 
Исследование различных аспектов жизнедеятель‑
ности растений в ходе посттехногенной сукцессии 
представляет особый интерес для оценки эффек‑
тивности методов восстановления лесов на нару‑
шенных землях и разработки мер экологически 
ориентированного природопользования.

Пигментная система является информа‑
тивным показателем функционального состо‑
яния растений при их адаптации к различным 
природным факторам [8, 9]. К числу наиболее 
важных экологических факторов, влияющих 
на формирование пигментной системы расте‑
ний, относят освещенность, температуру воз‑
духа, обеспеченность почвы влагой и питатель‑
ными веществами [8–11]. Отмечают высокую 
изменчивость содержания зеленых и желтых 
пигментов и их соотношений, которая позво‑
ляет растениям адаптироваться к условиям как 
высокой, так и низкой освещенности [12–14].  
Снижение содержания фотосинтетических пиг‑
ментов в жарких засушливых условиях связывают 
с водным дефицитом у растения, который оказы‑
вает депрессивное воздействие на биосинтез пиг‑
ментов [15–17]. Для древесных растений, в част‑
ности хвойных — сосны обыкновенной (Pinus 
sylvestris L.) и ели сибирской (Picea obovata Ledeb.), 
показано, что хвоя деревьев, произрастающих 
в лесных фитоценозах на бедных почвах, отли‑
чается более низким накоплением зеленых пиг‑
ментов, чем на более плодородных почвах [18, 19].  
Снижение содержания фотосинтетических пиг‑
ментов в хвое P. sylvestris и P. obovata в фитоце‑
нозах, сформированных на переувлажненных 
болотно-подзолистых почвах [18, 19], связывают 
с влиянием анаэробного стресса, в частности кор‑
невой гипоксией [20]. У хвойных деревьев в сосня‑
ках и ельниках, произрастающих на автоморфных 
и полугидроморфных типах почв, отмечают пря‑
мую зависимость содержания хлорофиллов в хвое 
от температуры корнеобитаемого слоя почвы 
и воздуха [19–21]. Также показана изменчивость 
ультраструктуры клеток мезофилла, содержания 
и соотношения зеленых и желтых пигментов 
в хвое P. sylvestris в сезонной динамике [21–23].  
Вместе с тем, у хвойных видов древесных расте‑
ний с многолетней хвоей, в частности P. sylvestris, 

отмечают тесную взаимосвязь этапов онтогенеза 
хвои и содержания в ней биогенных элементов 
и пигментов [24–29].

Несмотря на относительно большую изучен‑
ность структурно-функциональных характери‑
стик Pinus sylvestris среди хвойных растений в есте‑
ственных условиях произрастания [20–22, 30–35], 
исследования фотосинтетических пигментов 
у представителей рода Pinus в условиях рекуль‑
тивации пока немногочисленны [36, 37]. Вместе 
с тем широкий ареал P. sylvestris на территории Ев‑
разии в областях, контрастных по климатическим 
и лесорастительным условиям, свидетельствует 
о невысокой требовательности ее к почвенному 
плодородию и низкой чувствительности к засухам 
[38–40], что делает этот вид хорошим объектом 
для рекультивации нарушенных земель и лесо‑
восстановления [41, 42].

Цель работы — оценка влияния абиотических 
факторов на содержание азота, пигментный 
комплекс и параметры водного обмена культур 
P. sylvestris на территории песчано-гравийного 
карьера в условиях Южной Карелии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили в европейской ча‑
сти средней тайги (Южная Карелия, 62.101917 N,  
33.969944 E) в июле 2021 и 2022 г. Климат ре‑
гиона субарктического типа [43], среднегодовая 
температура воздуха за 30‑летний период (1991–
2020 гг.) составляет +3.6C [44], с минимальны‑
ми значениями в январе (–8.4C) и максималь‑
ными — в июле (+17.1C). Средняя температура 
воздуха за вегетационный период (май–сентябрь) 
составляет +13C. Количество осадков в течение 
года значительно — 550–750 мм, с максимумом 
в период с мая по октябрь (350–400 мм) [44]. Со‑
гласно данным метеонаблюдений станции Кон‑
допога (https://rp5.ru), расположенной в 20 км 
от экспериментальных участков, летние месяцы 
(июнь, июль) 2021 г. (рис. 1) характеризовались 
аномальной жарой (3.2C < ΔТмес. < 5.1C) и за‑
сухой (31–39% нормы осадков). Теплый в целом 
сезон 2022 г. (0.7C < ΔТсез. < 0.8C) отличался из‑
бытком осадков (128% нормы) относительно пре‑
дыдущего года (82% нормы). Полуденные значе‑
ния интенсивности фотосинтетически активной 
радиации (ФАР) на открытом месте в июле 2021 
и 2022 гг. варьировали от 1700 до 1900 мкмоль м–2 ·с–1.  
Влажность почвы (слой 0–5 см) в районе иссле‑
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дования в июле 2022 г. отличалась более высоки‑
ми значениями (3.6 об.%) по сравнению с 2021 г. 
(2.9 об.%).

Работа выполнена на территории отработан‑
ного песчано-гравийного карьера (ПГК) и в есте‑
ственной среде 110‑летнего сосняка брусничного. 
Объектом исследования послужили 30‑летние 
культуры Pinus sylvestris, созданные в ходе лес‑
ной рекультивации ПГК, которую провели в мае 
1991 г. на предварительно выровненном участке 
(2 га) посредством посадки однолетних сеянцев 
P. sylvestris в техногенный грунт [45]. Тогда же 
на участке площадью 0.5 га однолетние сеянцы  
P. sylvestris высаживали в песчаный техногенный 
грунт, на поверхность которого предварительно 
вносили торфяной субстрат.

Наблюдения проводили спустя 30 лет на трех 
пробных площадях (ПП), размером 25  40 м, 
с разными вариантами рекультивации: 1) посад‑
ка сосны в песчано-гравийный минеральный 
грунт — ПП 1 и ПП 2; 2) в улучшенный торфом 
субстрат — ПП 3. Почвенный покров ПП 1 и ПП 2  
представлен псаммоземом серогумусовым 
(Skeletic Leptosol), ПП 3 — реплантоземом серо‑
гумусовым (Umbric Leptosol) [46]. Почвы всех трех 

ПП находятся на начальных стадиях почвооб‑
разования и имеют укороченный маломощный 
профиль (30–35 см), для которого отмечена сла‑
бая дифференциация на генетические горизонты. 
Почвы ПП 1 и ПП 2 характеризуются высокой 
кислотностью (pHKCl — 4.5–5.2), низким содер‑
жанием азота и углерода, максимальное количе‑
ство которых отмечено в верхних подстилочном 
и подподстилочном горизонтах (N – 0.01–0.04%, 
C — 0.4–0.7%). Верхние горизонты почв ПП 3 от‑
личаются более высокой кислотностью (pHKCl — 4)  
и большим содержанием биогенных элементов 
(N – 0.04–0.34%, C — 0.8–8.3%). Восстановление 
напочвенного покрова на ПП 1 и ПП 2 реализу‑
ется по типу сосняка лишайникового, на ПП 3 — 
сосняка черничного. Продуктивность искусствен‑
ных насаждений на ПП 1, ПП 2 и ПП 3 составила 
V.9, V.2 и II.5 класс бонитета, запас древесины — 
12, 20 и 144 м3 га–1соответственно [45]. Средние 
значения высоты и диаметра ствола модельных 
деревьев на ПП 1, ПП 2 и ПП 3 составляли 3.1, 4.2 
и 10.5 м, 3.8, 4.5 и 10.1 см, соответственно.

Измерения в естественных условиях произ‑
растания проводили на ПП 4 (30  40 м) в 
110‑летнем сосняке брусничном, существовав‑
шем на данной территории до начала разработки 
карьера. В составе спелого древостоя домини‑
рует P. sylvestris с участием Betula pendula Roth 
и Picea abies L. (9C1Б+Е). Древостой IV клас‑
са бонитета, имеет относительную полноту 1.0 
и запас древесины 346 м3 га–1. Сформирован на 
подбуре оподзоленном (Entic Podzol) [46]. Почвы 
ненарушенного лесного участка характеризуются 
типичным для альфегумусовых почв профилем, 
сильной кислотностью (pHKCl — 3.7–4.2), невы‑
соким содержанием азота и углерода, распреде‑
ление которых по профилю носит регрессивно-
аккумулятивный характер — максимальные 
значения приходятся на подстилку (N – 0.78%, 
C — 38.3%), с глубиной их содержание резко 
падает (N – 0.03–0.16%, C — 0.9–8%). Деревья  
P. sylvestris первого яруса имеют средние значе‑
ния высоты и диаметра ствола — 19.8 м и 18.8 см 
соответственно. Для измерений использовали 
модельные деревья P. sylvestris более молодого 
поколения (70 лет), произрастающие во втором 
ярусе древостоя, средняя высота и диаметр ко‑
торых не превышали 10.5 м и 10.3 см соответ‑
ственно. Более детально характеристики расти‑
тельного и почвенного покрова всех ПП были 
представлены ранее [45, 46].

Рис. 1. Изменчивость температуры воздуха (Т) и количества 
атмосферных осадков (Р) в период с мая (V) по сентябрь (IX) 
2021 и 2022 гг. по фактическим среднемесячным (1) и сред‑
немноголетним среднемесячным данным за период 1991–
2020 гг. (2) для Карелии. По горизонтали – месяц и год иссле‑
дования; по вертикали – температура воздуха, °С (основная 
ось), атмосферные осадки, мм (вспомогательная ось).
Fig. 1. Variability of air temperature (T) and precipitation (P) from 
May (V) to September (IX) 2021 and 2022 based on true monthly 
mean (1) and monthly average long-term values over the 1991–2020 
period (2) for Karelia. X-axis – month and year of the study; y-axis – 
air temperature, °C (main axis), precipitation, mm (auxiliary axis).
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Для определения содержания азота и фотосин‑
тетических пигментов отбор молодой (1‑го года 
жизни) и зрелой однолетней (2‑го года жизни) хвои 
сосны проводили в утренние часы из средней ча‑
сти кроны в 3‑кратной повторности для каждого 
дерева и в 5‑кратной повторности на каждой ПП. 
Определение содержания азота (N, %) выполня‑
ли с помощью элементного анализатора РЕ‑2400 
(Perkin Elmer, США). Аналитическая повторность 
трехкратная. Для количественного определения 
фотосинтетических пигментов использовали 
спектрофотометрический метод, основанный на 
регистрации спектров поглощения пигментов 
в вытяжке [47, 48]. Экстракцию пигментов прово‑
дили 80%-ным ацетоном. Определение оптической 
плотности растворов выполняли на спектрофото‑
метре СФ‑2000 (ОКБ Спектр, Россия) при длинах 
волн 663, 646 (хлорофиллы) и 470 нм (каротинои‑
ды). Расчет содержания хлорофиллов (Хл a, Хл b, 
мг/г сырой массы) и каротиноидов (Кар, мг/г сы‑
рой массы) проводили согласно известным мето‑
дикам [47]. Долю хлорофиллов в светособирающем 
комплексе (ССК, % от общего содержания хлоро‑
филлов) рассчитывали, приняв, что практически 
весь Хл b находится в ССК фотосистемы 2 (ФС II) 
и соотношение Хл a/Хл b в нем равно 1.2 [47].

Измерения предрассветного (max, МПа) и по‑
луденного (min, МПа) водного потенциала про‑
водили в утренние (3:00–5:00) и дневные часы 
(13:00–15:00) в июле 2021 и 2022 гг. на отделенном 
охвоенном побеге с помощью камеры давления 
Plant Moisture Vessel SKPM 1400 (Skye Instruments 
Ltd., United Kingdom). Интенсивность ФАР 
определяли с помощью измерительной систе‑
мы LI‑6400ХТ (LI–COR Inc., США). Влажность 
почвы регистрировали с помощью датчика объ‑
емной влажности почвы ЕСН2О ЕС‑5 (Decagon 
Devices, Inc., США).

Статистическую обработку данных прово‑
дили с использованием программы Statistica 10  
(StatSoft Inc., США). Статистически значимыми 
считали различия при р < 0.05. Для оценки суще‑
ственных различий между средними величинами 
использовали критерий Тьюки. Оценку влияния 
фитоценотических условий и года исследования 
на физиологические показатели растений прово‑
дили с помощью двухфакторного дисперсионного 
анализа. На диаграммах и в таблицах приведены 
средние арифметические значения и их стандарт‑
ные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Сравнительный анализ влияния контрастных 
погодных условий летних месяцев за двухлетний 
период (рис. 1) и фитоценотических условий раз‑
ных экспериментальных участков на показатели 
пигментного комплекса и содержания N в моло‑
дой и зрелой хвое P. sylvestris выявил значимое 
влияние обоих факторов на исследуемые параме‑
тры (табл. 1). Исключение составило отношение  
Хл (а+b)/Кар в молодой и зрелой хвое, которое 
не зависело от внешних условий. Содержание  
Хл b и Кар в молодой хвое, а также содержание 
N в зрелой хвое отличались стабильностью в оба 
года исследований. При этом заметное влияние 
на величину предрассветного (max) и полуденного 
(min) водного потенциала охвоенного побега ока‑
зали погодные условия разных лет исследования.

Важно отметить, что в оба года исследований 
наиболее высокое содержание N в молодой и зре‑
лой хвое культур P. sylvestris отмечено в условиях ре‑
культивации на удобренном торфяным субстратом 
участке ПП 3 (рис. 2). Оно в 1.1–1.3 раза превыша‑
ло соответствующие величины в хвое деревьев на 
бедных посттехногенных участках ПП 1 и ПП 2  
и в природных условиях на ПП 4. При этом на всех 
экспериментальных участках более высокие зна‑
чения содержания макроэлемента отмечены для 
молодой хвои и относительно зрелой, как в 2021 г. 
(1.1–1.3 раза), так и в 2022 г. (1.4–1.5 раз).

Рис. 2. Содержание азота в хвое 1-го (А) и 2-го года жизни (В) у 
Pinus sylvestris на посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в 
естественных условиях сосняка брусничного (ПП 4) в июле 2021 
и 2022 гг. По горизонтали – год исследования; по вертикали –  
содержание элемента, % сухой массы.
Fig. 2. Nitrogen content in current-year (A) and 1-year-old (B) 
needles of Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3)  
and in natural lingonberry pine forest (SP 4) in July 2021 and 2022. 
X-axis – year of the study; y-axis – element content, % dry weight.
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*Сопоставление содержания хлорофил‑
лов и каротиноидов в молодой и зрелой хвое 
P. sylvestris в разных фитоценотических усло‑
виях (рис. 3) выявило в большинстве случа‑
ев большее накопление фотосинтетических 
пигментов на более плодородных почвах ПП 3  
и ПП 4 по сравнению с бедными почвами ре‑
культивированных участков ПП 1 и ПП 2.  
На первых двух участках содержание Хл a, Хл b, 

Хл (а+b) и Кар было соответственно в 1.2–1.5, 
1.3–2, 1.3–1.6 и 1.2–1.7 раза выше. При этом в 
жаркий засушливый период 2021 г. отмечено 
практически одинаковое накопление зеленых и 
желтых пигментов в молодой и зрелой хвое. Ис‑
ключение составил удобренный участок ПП 3, где 
содержание Хл a, Хл b, Хл (а+b) и Кар в зрелой 
хвое превышало в 1.3–1.5 раза соответствующие 
величины в молодой хвое. В теплый дождливый 

Показатель
Parameter

Фактор
Factors

фитоценоз
phytocenosis

год исследования
year of study

фитоценоз год исследования
phytocenosis year of study

Взаимодействие факторов
Interaction of factors

Хл a
Chl a

33***
42***

1ns

1ns

81**
14***

Хл b
Chl b

2ns

5**
1ns

1ns

14***
35***

Хл (a+b)
Chl (a+b)

26***
34***

1ns

1ns

10***
18***

Хл a/Хл b
Chl a/Chl b

23***
16***

4ns

1ns

8**
22***

CCK
LHC

16***
17***

4ns

4*
6*
23***

Кар
Car

1ns

5**
1ns

2ns

9*
12***

Хл (a+b)/Кар
Chl (a+b)/Car

6*
2ns

1ns

3ns

4ns

2ns

N 31***
0.4ns

7ns

2ns

15*
45***

max 19*** 2ns8ns

min 19*** 1ns3ns

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния условий фитоценоза (ПП 1, ПП 2,  
ПП 3, ПП 4) и года исследований (2021 и 2022 гг.) на пигментный комплекс и показатели водного обмена 
хвои 1-го (над чертой) и 2-го года жизни (под чертой) Pinus sylvestris 
Table 1. Results of two-way ANOVA for the effect of phytocenosis conditions (SP 1, SP 2, SP 3, SP 4) and the year of 
study (2021, 2022) on pigment complex and water metabolism indicators of current-year (above the line) and 1-year-old  
(below the line) needles in Pinus sylvestris

Примечание. 1Доля объясненной дисперсии (SSx/SSобщ  100, %) и уровень значимости (* р < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; ns – не 
достоверно, р > 0.05). Хл a – содержание хлорофилла а; Хл b – содержание хлорофилла b; Хл (a+b) – сумма зеленых пигментов;  
Хл a/Хл b – отношение хлорофилла а к хлорофиллу b; ССК – светособирающий комплекс; Кар – каротиноиды; Хл (a+b)/Кар – 
отношение суммы зеленых пигментов к каротиноидам; N – содержание азота; max – предрассветный водный потенциал охвоен-
ного побега; min – полуденный водный потенциал охвоенного побега.
Note. 1Proportion of explained variance (SSx/SStotal  100, %) and significance level (* р < 0.05; ** р < 0.01; *** р < 0.001; ns – not significant, 
р > 0.05). Chl a – chlorophyll a content; Chl b – chlorophyll b content; Chl (a+b) – sum of green pigments; Chl a/Chl b – ratio of 
chlorophyll a to chlorophyll b; LHC – light-harvesting complex; Car – carotenoids; Chl (a+b)/Car – ratio of the sum of green pigments to 
carotenoids; N – nitrogen content; max – predawn water potential of shoot; min – midday water potential of shoot.
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Рис. 3. Содержание Хл а (I), Хл b (II), Хл (а+b) (III), Кар (IV), отношение Хл а/Хл b (V) и ССК (VI) в хвое 1-го (А) и 2-го года 
жизни (В) у Pinus sylvestris на посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в естественных условиях сосняка брусничного (ПП 
4) в июле 2021 и 2022 г. По горизонтали – год исследования; по вертикали – содержание пигмента, мг/г сырой массы, ССК, %.
Fig. 3. The content of Chl а (I), Chl  b (II), Chl (а+ b) (III), Car (IV), Chl a/Chl b ratio(V) and LHC (VI) in current-year (A) 
and 1-year-old (B) needles of Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3) and in natural lingonberry pine forest 
(SP 4) in July 2021 and 2022. X-axis – year of the study; y-axis – pigment content, mg/g wet weight, LHC, %.
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период 2022 г. на всех экспериментальных участ‑
ках отмечены достоверно более высокие значения 
содержания Хл a, Хл b, Хл (а+b) и Кар в зрелой 
хвое (1.1–1.6 раз) относительной молодой хвои. 
Важно отметить значительное увеличение нако‑
пления Хл a (1.5–1.9 раз) и Хл (а+b) (1.4–1.8 раз) 
в молодой и зрелой хвое P. sylvestris в июле 2022 г. 
относительно предыдущего периода на всех экс‑
периментальных участках.

Сравнительный анализ отношения Хл a/Хл b в 
зрелой хвое за двухлетний период выявил его более 
высокие значения (в 1.4–1.6 раза) на неудобренных 
субстратах (ПП 1 и ПП 2) по сравнению с таковыми 
на удобренном участке ПП 3 и сосняком бруснич‑
ным на ПП 4. Для молодой хвои схожая закономер‑
ность отмечена только для засушливого перио‑
да 2021 г., тогда как в дождливый период 2022 г.  
исследуемый показатель на экспериментальных 
участках достоверно не различался. При этом как 
в условиях рекультивации, так и в естественных 
условиях произрастания отмечено заметное уве‑
личение величины Хл a/Хл b в молодой и зрелой 
хвое P. sylvestris в 2022 г. относительно 2021 г. (со‑
ответственно в 1.3–1.9 и 1.4–1.5 раза).

Значения показателя ССК в зрелой хвое деревьев 
P. sylvestris на удобренном участке карьера (ПП 3) и 

в естественных условиях произрастания на ПП 4 в 
оба года исследования были в 1.3–1.6 раза выше по 
сравнению с таковыми на бедных посттехногенных 
участках ПП 1 и ПП 2. Для молодой хвои схожая 
закономерность отмечена только для июля 2021 г. 
(34–38% на ПП 1 и ПП 2 относительно 44–47% на 
ПП 3 и ПП 4), в 2022 г. заметных различий выяв‑
лено не было. При этом, в отличие от других по‑
казателей пигментного комплекса, величина ССК 
в молодой и зрелой хвое P. sylvestris в июле 2022 г. 
уменьшилась в 1.3–1.4 раза относительно предыду‑
щего вегетационного периода 2021 г., и составил для 
всех экспериментальных площадей 27–35 и 30–38% 
соответственно. В целом, для молодой и зрелой 
хвои за двухлетний период на разных эксперимен‑
тальных участках получен схожий диапазон ССК.

Сопоставление предрассветных (max) и полуден‑
ных (min) величин водных потенциалов охвоенных 
побегов P. sylvestris за двухлетний период выявило 
их сходство на разных экспериментальных участ‑
ках (рис. 4) и существенные межгодовые различия. 
Так, в засушливый вегетационный период 2021 г. 
отмечены в 1.2 раза более высокие (менее отри‑
цательные) значения max на фоне более низких  
(в 1.2 раза) значений min охвоенных побегов  
P. sylvestris на всех ПП относительно более дождли‑
вого вегетационного периода 2022 г.

Рис. 4. Величины предрассветного (max) и полуденного (min) водного потенциала охвоенного побега Pinus sylvestris на 
посттехногенных землях (ПП 1, ПП 2, ПП 3) и в естественных условиях сосняка брусничного (ПП 4) в июле 2021 и 2022 г.  
По горизонтали – год исследования; по вертикали – водный потенциал, МПа.
Fig. 4. Predawn (max) and midday (min) water potential of shoot in Pinus sylvestris on post-technogenic lands (SP 1, SP 2, SP 3) and in 
natural lingonberry pine forest (SP 4) in July 2021 and 2022. X-axis – year of the study; y-axis – water potential, MPa.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Содержание азота в хвое P. sylvestris на пост‑
техногенных землях (рис. 2) находится в соответ‑
ствии с обеспеченностью этим макроэлементом 
почв разных экспериментальных участков. Этот 
факт согласуется с данными о влиянии условий 
произрастания, в  частности плодородия почв, 
на  потребление биогенных веществ древесны‑
ми растениями [21, 30, 34]. Отмеченное нами 
[46] более высокое накопление общего азота 
в корнеобитаемом слое реплантоземов на ПП 3 
по  сравнению с  псаммоземами (ПП  1 и  ПП 2)  
обусловлено положительным действием внесенно‑
го при рекультивации торфяного субстрата, а также 
доминированием сосудистых растений в составе на‑
почвенного покрова [45], поскольку последние бо‑
лее активно стимулируют накопление гумуса и азота 
в почве в отличие от мхов и лишайников [49]. Вместе 
с тем низкое плодородие псаммоземов ПП 1 и ПП 2  
является причиной меньшего содержания азота, зе‑
леных и желтых пигментов в молодой и зрелой хвое 
деревьев P. sylvestris по сравнению с содержанием этих 
элементов на более плодородных участках ПП 3 и ПП 4.

Наличие более высокого содержания азота (% 
сухой массы) на фоне меньшего содержания хло‑
рофиллов и  каротиноидов (мг/г сырой массы) 
в молодой хвое в сравнении с более зрелой можно 
объяснить более высоким содержанием воды в хвое 
текущего года на всех экспериментальных участ‑
ках. Так, в оба года исследований содержание воды 
в молодой хвое было в 1.3–1.5 раза выше (1.36–1.61 г 
воды г–1 сухой массы), чем в зрелой хвое (0.97–1.18 г 
воды г–1 сухой массы), что посредством «эффекта 
разбавления» приводит к уменьшению содержания 
пигментов на единицу произведенной сырой массы 
хвои текущего года относительно такового в зрелой 
хвое 2‑го года жизни.

Сходная в большинстве случаев направленность 
межгодовой динамики показателей пигментной си‑
стемы молодой и зрелой хвои P. sylvestris на разных 
экспериментальных участках (рис. 3) свидетельствует 
о генетической детерминированности биосинтеза 
фотосинтетических пигментов [50–52], а также объ‑
ясняет отмеченную нами стабилизацию отношения 
Хл (а+b)/Кар (8–10) в контрастных условиях внеш‑
ней среды. Сходство накопления зеленых и желтых 
пигментов в молодой и зрелой хвое в 2021 г., в от‑
личие от 2022 г., может быть обусловлено оттоком 
пластических веществ, необходимых для биосинтеза 
пигментов в период активного роста молодой хвои, 

из хвои 2‑го года жизни в хвою 1‑го года жизни в за‑
сушливых условиях вегетационного периода 2021 г. 
по сравнению с вегетационным периодом 2022 г, от‑
личавшегося более благоприятными гидротерми‑
ческими условиями. Более низкие в целом значения 
параметров пигментной системы молодой и зрелой 
хвои в 2021 г. по сравнению с 2022 г. хорошо согласу‑
ются с известными данными о депрессивном влиянии 
аридных условий на биосинтез пигментов [8–10].

Вместе с тем отмеченные за двухлетний период 
более высокие значения показателя Хл a/Хл b в хвое 
деревьев, произрастающих на бедных техногенных 
грунтах (ПП 1 и ПП 2) по сравнению с более плодо‑
родными грунтами (ПП 3 и ПП 4), могут свидетель‑
ствовать об адаптивных реакциях пигментного ком‑
плекса растений на неблагоприятные условия среды, 
в частности низкую обеспеченность почв азотом [8]. 
Компенсация лимитирующего биогенного элемен‑
та реализуется, вероятно, посредством увеличения 
доли Хл а в общем количестве зеленых пигментов 
(рис. 3) и, напротив, снижения доли дополнитель‑
ного пигмента Хл b в условиях недостатка азота. Так, 
в засушливый период 2021 г. на более обеспеченных 
азотом экспериментальных участках (ПП 3 и ПП 4)  
соотношение Хл а/ Хл b для молодой и зрелой хвои 
в среднем составило 78:22, тогда как на бедных пост‑
техногенных участках (ПП 1 и ПП 2) – 83:17. Схожая 
динамика соотношения Хл а/ Хл b в хвое P. sylvestris 
в разных фитоценотических условиях отмечена и для 
вегетационного периода 2022 г.: 83:17 (ПП 3 и ПП 4) и 
86:14 (ПП 1 и ПП 2).

С другой стороны, отмеченная динамика пока‑
зателя Хл а/ Хл b может отражать различия в усло‑
виях освещенности крон деревьев [13, 14, 31], об‑
условленные разной полнотой и, соответственно, 
сомкнутостью полога древостоев на разных экспе‑
риментальных участках. Так, несмотря на то, что 
все экспериментальные участки находятся в одном 
климатическом районе с одинаковым уровнем сол‑
нечной радиации, поступающей к земной поверх‑
ности при малооблачной погоде в полуденные часы, 
древостои на ПП 1 и ПП 2 с низкой сомкнутостью 
крон (0.3–0.4) имеют большее световое доволь‑
ствие по сравнению с ПП 3 и ПП 4 с сомкнутостью 
1.0–1.1. В этом случае высокие значения отношения  
Хл а/ Хл b в хвое P. sylvestris на ПП 1 и ПП 2, очевид‑
но, отражают адаптивные изменения пигментного 
комплекса к условиям более высокой освещенно‑
сти, способствующие увеличению эффективности 
использования световой энергии и фотосинтети‑
ческого потенциала [53, 54].
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Более высокие значения ССК и содержания Хл b  
в хвое P. sylvestris на удобренном посттехногенном 
участке ПП 3 и в естественных условиях ПП 4 от‑
носительно рекультивируемых участков ПП 1 и ПП 
2 также могут свидетельствовать об адаптации фо‑
тосинтетического аппарата исследуемых растений 
к разным световым условиям. В отличие от Хл a, 
входящего в состав коровых комплексов фотосистем 
(ФС I и ФС II), Хл b локализован в ССК фотосистем 
(ССК I и ССК II) и в малой антенне ФС II, и в пер‑
вую очередь необходим в условиях недостатка света 
[10, 54, 55] или в условиях высокого варьирования 
освещенности под пологом леса. При этом сниже‑
ние в целом невысокой доли хлорофиллов в ССК 
в более благоприятный по гидротермическим усло‑
виям вегетационный период 2022 г. по сравнению 
с 2021 г. можно объяснить тем, что содержание Хл 
b было невысоким в оба года исследования, и его 
рост в 2022 г. был менее заметным, в то время как 
содержание Хл a увеличилось в 1.5–1.9 раза на всех 
экспериментальных участках. Напротив, отмечен‑
ное увеличение доли хлорофиллов в ССК молодой 
и зрелой хвои в жарких засушливых условиях ве‑
гетационного периода 2021 г. относительно 2022 г. 
может быть обусловлено адаптивным механизмом 
компенсации снижения общего количества зеленых 
пигментов, направленным на поддержку работы 
ФС II в стрессовых условиях [8, 53, 54].

Важно отметить, что содержание пигментов за‑
висит от оводненности тканей растения. При не‑
достаточной влагообеспеченности происходит ин‑
гибирование биосинтеза хлорофилла и его распад  
[8, 15–17]. Критический порог потери влаги связыва‑
ют с величиной , индуцирующей потерю гидравли‑
ческой проводимости ксилемы ствола хвойных [56] 
и лиственных видов древесных растений [57] на 50 
и 80% соответственно. Ранее при изучении физи‑
ологической нормы реакции фотосинтетического 
аппарата хвои сеянцев P. sylvestris в условиях инду‑
цированного водного дефицита показано снижение 
на 10–15% содержания зеленых пигментов и, на‑
против, увеличение содержания каротиноидов на  
25–40%, по сравнению с контролем [58]. Рост содер‑
жания каротиноидов связывают с их фотозащитной 
функцией рассеивания избыточной энергии [11, 53] 
для поддержания нормальной фотохимической ак‑
тивности хлоропластов в условиях сильного водного 
дефицита. Напротив, избыточное накопление не свя‑
занного с белковыми комплексами хлорофилла и его 
предшественников, обладающих высокой фотосен‑
сибилизирующей активностью, может привести 

к фотоокислительному повреждению клеток [54, 59].  
Очевидно, что уменьшение содержания зеленых пиг‑
ментов в молодой и зрелой хвое P. sylvestris на всех экс‑
периментальных участках в условиях вегетационного 
периода 2021 г. относительно 2022 г. обусловлено ано‑
мальной жарой и засухой. Среди возможных причин 
снижения количества хлорофиллов при засухе отме‑
чают дезорганизацию пигмент-белковых комплексов 
тилакоидных мембран и повреждения хлоропластов 
избытком активных форм кислорода [8, 60–62]. 
Согласно нашим данным о влиянии влагообеспе‑
ченности песчаных почв на параметры водообмена  
P. sylvestris [63, 64], отмеченный за двухлетний пе‑
риод диапазон величин max (–0.66…–0.77 МПа) 
и min (–1.72…–1.43 МПа) свидетельствует о вы‑
соком водном дефиците растений в условиях не‑
высокой обеспеченности песчаной почвы влагой 
на всех экспериментальных участках (рис. 4). При 
этом уровень дневного водного дефицита был 
наибольшим (min –1.72 МПа) в засушливый пери‑
од 2021 г. по сравнению с 2022 г. (min –1.43 МПа),  
что и  вызвало более низкое содержание фото‑
синтетических пигментов в  молодой и  зрелой 
хвое в июле 2021 г. Следует также отметить, что 
ранее при нарастании дефицита воды в  хвое  
P. sylvestris в периоды «атмосферных засух» до уров‑
ня –1.3…–1.5 МПа (min) было отмечено снижение ин‑
тенсивности фотосинтеза в дневное время в 1.5 раза 
по сравнению с его максимальной продуктивностью 
при хорошей влагообеспеченности растений [65].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование содержания азота, показателей 
пигментного комплекса хвои 1‑го и 2‑го года жизни 
и параметров водного обмена сосны обыкновенной 
(Pinus sylvestris L.) в ходе посттехногенной сукцессии 
в условиях Южной Карелии в течение двух вегета‑
ционных сезонов позволило выявить ряд законо‑
мерностей.

Наиболее высокое содержание хлорофиллов 
и каротиноидов в ряду рекультивируемых экспери‑
ментальных участков отмечено в молодой и зрелой 
хвое деревьев на удобренном торфяным субстратом 
участке ПП 3. Низкое плодородие посттехногенных 
участков ПП 1 и ПП 2 коррелировало с минималь‑
ным содержанием азота, зеленых и желтых пигмен‑
тов в молодой и зрелой хвое и, напротив, макси‑
мальной долей Хл а в комплексе зеленых пигментов. 
При этом отмечено влияние локальных условий 
освещения, обусловленных разной полнотой иссле‑
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дуемых насаждений, на относительное содержание 
зеленых пигментов. Выявлено негативное влияние 
высокого водного дефицита хвои на формирова‑
ние пигментного комплекса. В целом, полученные 
данные свидетельствуют о схожих адаптивных ме‑
ханизмах пигментной системы молодой и зрелой 
хвои Pinus sylvestris к изменению фитоценотических 
и погодных условий, и могут быть использованы для 
мониторинга состояния и прогноза продуктивности 
экосистем на нарушенных землях.
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Abstract. The paper presents the results of studies on the traits of the pigment complex and nitrogen content 
in current-year and 1-year-old needles and parameters of water metabolism in 30-year-old Scots pine (Pinus 
sylvestris L.) trees planted on post-industrial land in a sand-gravel quarry and growing naturally in a mid-boreal 
lingonberry pine forest (Republic of Karelia). The post-industrial site was remediated by planting 1-year-old  
P. sylvestris seedlings in plots with: 1) sandy–gravelly mineral soil (sample plots SP 1 and SP 2) and 2) peat-enriched 
soil (SP 3). Surveys were carried out during two growing seasons with contrasting conditions: 2021 (hot and dry) and 
2022 (warm and rainy). The influence of phytocenotic conditions and climatic factors on the studied traits was revealed. 
Among the remediated plots, the content of chlorophylls and carotenoids in needles was the highest in the fertilized 
plot SP 3. The low fertility of the post-industrial plots SP 1 and SP 2 compared to the natural lingonberry pine forest 
conditions (SP 4) predetermines the lowest content of nitrogen, green and yellow pigments in young and mature 
needles, and, on the contrary, the highest proportion of Chl a for the Chl a/Chl b ratio. The higher Chl a/Chl b ratio in 
the needles of trees in low-density stands in SP 1 and SP 2 compared to high-density stands of SP 3 and SP 4 reflects the 
rearrangement of the pigment complex in response to the local light conditions. The negative effect of high water deficit 
in needles on pigment complex formation under the hot and dry conditions of the growing season 2021 is shown. The 
results indicate the pigment system of young and mature needles of P. sylvestris employ similar adaptive mechanisms 
under changing environmental conditions, which can be used to monitor the state and predict the productivity of 
ecosystems on disturbed lands.

Keywords: Pinus sylvestris, chlorophylls, carotenoids, nitrogen, water potential, drought, forest reclamation, 
southern Karelia
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