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СЕЗОННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ ПИГМЕНТНОГО СОСТАВА ХВОИ 
ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РОДА ЕЛЬ В НИЖЕГОРОДСКОЙ ОБЛАСТИ 

Введение. Многочисленные представители рода ель (Picea А. Dietr.) 
давно вовлечены в сферу хозяйственных интересов человека [Кулькова и 
др., 2020а, б; 2018; Konôpka et al., 2011, Wiensczyk et al., 2011]. Этому во 
многом способствует удачное сочетание их признаков и свойств [Lindgren et 
al., 2009; Groot, 2013], а также широкое распространение в северном полу-
шарии [Barbier et al., 2009; Herrera et al., 2016]. Значительные размеры ареа-
ла обусловлены экологической пластичностью и высокой резистентностью 
к негативному влиянию лимитирующих внешних факторов [Castagneri et al., 
2015; Hamilton, 2016], полиморфизмом и наличием в составе видов большо-
го количества наследственно обусловленных форм [Morgenstern, 1969; Ver-
heggen et al., 1983; Adams et al., 1996; Porth et al., 2015]. Интродукция раз-
двигает территориальные границы их распространения в культуре и 
способствует расширению спектра форм практического применения [Куль-
кова и др., 2020а, б; Nielsen, 2008]. Успех последнего во многом определяет-
ся уровнем адаптированности растений в местах расселения [Кулькова и 
др., 2020а, б]. В этой связи детальному анализу подвергаются её биология, 
адаптивно-экологические реакции, сезонные изменения физиологического 
состояния [Schaberg et al., 2000; Stinziano et al., 2015]. Немало работ посвя-
щено особенностям строения и пигментного состава фотосинтезирующего 
аппарата [Ершов и др., 2017; 2018; Лугинина и др., 2017; Major et al., 2007]. 
Вместе с тем, подобные сведения для широкого списка видов ели как ин-
тродуцированных в Нижегородскую область, так и образующих естествен-
ные насаждения, не детализированы и фрагментарны, не носят системного 
характера, нуждаются в дополнении и уточнении; исследования в данном 
направлении малоактивны, а публикации немногочисленны. 

Цель исследования – установить характер и масштаб сезонных изме-
нений пигментного состава хвои разных видов ели в условиях интродук-
ции в Нижегородскую область.  

Материалы и методика исследований. Объектами исследования вы-
ступали 11 видов и 2 формы ели, относящихся к аборигенам и экзотам в 
Нижегородском Поволжье: ель европейская (Picea abies (L.) H. Karst.); ель 
сибирская (Picea obovata Ledeb.); ель Глена (Picea glehnii (F. Schmidt) 
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Mast.); ель белая (Picea glauca (Moench) Voss); ель шероховатая (Picea 
asperata Masters); ель черная (Picea mariana Mill., Britton, Sterns & 
Poggenburg); ель колючая форма серебристая (Picea pungens Engelm., f. 
argentea); ель колючая форма голубая (Picea pungens Engelm., f. glauca Re-
gel); ель сербская (Picea omorika (Pančić) Purk.); ель Энгельмана (Picea 
engelmannii Parry ex Engelm.); ель колючая (Picea pungens Engelm.); ель 
аянская (Picea jezoensis (Siebold & Zucc.) Carrière); ель корейская (Picea 
koraiensis Nakai). Им присвоены условные обозначения «вид». Они сосре-
доточены в коллекции Ботанического сада Нижегородского государствен-
ного университета им. Н.И. Лобачевского, географические координаты ко-
торого 56°15'20.2"N 44°00'23.4"E, а высота над уровнем моря – 141 м. По 
лесорастительному районированию участок относится к третьей лесорас-
тительной зоне – зоне хвойно-широколиственных лесов и входит в район 
хвойно-широколиственных (смешанных) лесов европейской части Россий-
ской Федерации, где сложился влажный с умеренно теплым и влажным ле-
том и умеренно суровой снежной зимой климат и преобладают серые лес-
ные, а также дерново-подзолистые и подзолистые почвы. Подобные 
экологические параметры благоприятны для произрастания большинства 
видов ели [Ершов и др., 2017; 2018; Кулькова и др., 2020а, б].  

Методологический подход предусматривал соблюдение важнейших 
требований к организации опыта: типичность, пригодность, целесообраз-
ность, надежность и соблюдение принципа единственного логического 
различия. В соответствии этим для лабораторных исследований с каждого 
учетного растения одновременно заготавливали однотипные одновозраст-
ные побеги, находящиеся в одинаковом фенологическом состоянии. Отбор 
проб осуществлен из периферии среднего яруса хорошо освещенного 
участка кроны растений. Образцы с признаками повреждения биотически-
ми и абиотическими факторами или с отклонениями от нормального раз-
вития исключали из выборки. Её первичной единицей служила экстракци-
онная навеска из объединенной хвои, собранной пропорционально со всех 
установленных участков кроны отдельного учетного растения (общее чис-
ло 1075 шт.). Выявляли содержание и баланс пигментов, для чего был реа-
лизован спектрофотометрический анализ как наиболее точный метод их 
количественного определения [Lichtenthaller, Wellburn, 1983; Wellburn, 
1994; Dere et al., 1998; Gitelson et al., 1999]. Он позволяет установить со-
держание пигментов по оптической плотности вытяжки без её фракциони-
рования и предварительного разделения. Использовали спектрофотометр 
СФ-2000 с программным обеспечением GRASS GIS 7.6.1 / QGIS 3.4, поз-
воляющим строить на мониторе компьютера спектры поглощения. По ним 
вели отсчет показаний прибора при длинах волн: 665 нМ (хлорофилл-a); 



Известия Санкт-Петербургской лесотехнической академии. 2021. Вып. 235 

24 

649 нМ (хлорофилл-b); 452,5 нМ (каротиноиды). Принимали во внимание 
то, что максимум поглощения может смещаться в зависимости от оптиче-
ских свойств применяемого растворителя [Lichtenthaller, Wellburn, 1983; 
Wellburn, 1994]. Содержание пигментов, выражавшееся в мг/г сырой массы 
хвои, вычисляли по уравнениям Ветштейна и Хольма для 100 % ацетона и 
для 96% этанола [Lichtenthaller, Wellburn, 1983; Wellburn, 1994; Dere et al., 
1998; Gitelson et al., 1999]. Масса навески строго фиксировалась трехраз-
рядными аналитическими весами с точностью до 0,001 г. Для пересчета 
содержания пигментов листового аппарата на единицу сухого вещества 
определяли его наличие в каждой навеске хвои после высушивания до аб-
солютно сухого состояния в сушильных шкафах HS 61 A [Бессчетнова, 
Бессчетнов, 2014; Бессчетнова, 2016].  Вычисляли содержание пигментов: 
хлорофилла-a, хлорофилла-b, их суммарное количество и концентрацию 
каротиноидов. Кроме того, находили отношение содержания хлорофилла-a 
к содержанию хлорофилла-b; отношение различных форм хлорофилла к 
содержанию каротиноидов, их долю в пигментном составе и общее коли-
чество. Такой подход к подобным исследованиям признан целесообразным 
[Lichtentaller, 1987; 2009; Houpis et al., 1988; Rosenthal1, Camm, 1997]. Ор-
ганизационно-методическая схема работы включала в себя: 5 последова-
тельных сроков учета; 13 видов ели в каждом из сроков; 3–4 одновозраст-
ных учетных дерева по каждому из видов (общее число 43); 5 учетных 
побегов текущего прироста с каждого учетного дерева (один побег – одна 
экстракционная навеска); 13 признаков в анализе каждого первичного био-
логического образца; 1075 первичных единиц выборки по каждому из те-
стируемых признаков. Полученные в ходе её реализации опытные данные 
были сгруппированы в базу данных емкостью 13975 дата-единиц [Бессчет-
нова и др., 2021]. 

Результаты исследования. Зафиксированы заметные фенотипические 
различия по анализируемым признакам пигментного состава однолетней 
хвои представителей рода ель, введенных в схему исследований (табл. 1). 

По содержанию хлорофилла-a; наибольшее среднее значение 
(3,02±0,09 мг/г), отмеченное у ели шероховатой, в 1,32 раза превосходит 
минимальную величину (2,28±0,04 мг/г), обнаруженную у ели корейской. 
По содержанию хлорофилла-b масштаб установленной неоднородности 
сохранился, наибольшее среднее значение (1,36±0,05 мг/г), отмеченное у 
ели шероховатой, в 1,44 раза превосходит соответствующий минимум 
(0,95±0,03 мг/г) у ели сибирской. Изменчивость видоспецифична, в част-
ности, по хлорофиллу-а установлены следующие её величины (табл. 2). 
В варьировании содержания в хвое других пигментов и изменчивости оце-
нок их соотношения зафиксированы, в основном, сходные тенденции.  
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Таблица 1  
Содержание пигментов и их доля в пигментном составе хвои 

The content of pigments and their share in the pigment composition of needles 

Виды 
Признаки

Признак 1 Признак 2 Признак 3 Признак 4 Признак 5 Признак 6 Признак 7
Вид 1 3,00±0,06 1,22±0,04 0,41±0,01 4,64±0,11 0,71±0,003 0,29±0,003 0,09±0,001
Вид 2 2,81±0,06 1,24±0,04 0,48±0,01 4,52±0,10 0,70±0,003 0,30±0,003 0,11±0,002
Вид 3 2,31±0,03 0,95±0,03 0,46±0,01 3,72±0,05 0,71±0,004 0,29±0,004 0,12±0,001
Вид 4 2,63±0,06 1,15±0,03 0,41±0,01 4,19±0,09 0,70±0,003 0,30±0,003 0,10±0,002
Вид 5 2,30±0,03 0,97±0,01 0,32±0,01 3,59±0,03 0,70±0,005 0,30±0,005 0,09±0,003
Вид 6 2,39±0,03 1,20±0,03 0,47±0,01 4,06±0,06 0,67±0,003 0,33±0,003 0,12±0,002
Вид 7 2,54±0,10 1,10±0,03 0,44±0,01 4,08±0,14 0,70±0,004 0,30±0,004 0,11±0,002
Вид 8 2,78±0,03 1,19±0,02 0,35±0,01 4,32±0,06 0,70±0,002 0,30±0,002 0,08±0,001
Вид 9 2,46±0,05 1,00±0,03 0,37±0,01 3,84±0,08 0,71±0,002 0,29±0,002 0,10±0,001
Вид 10 3,02±0,09 1,36±0,05 0,41±0,02 4,79±0,15 0,69±0,002 0,31±0,002 0,09±0,001
Вид 11 2,45±0,09 1,04±0,04 0,34±0,01 3,83±0,14 0,70±0,001 0,30±0,001 0,09±0,002
Вид 12 2,28±0,05 0,99±0,02 0,33±0,01 3,60±0,08 0,70±0,003 0,30±0,003 0,09±0,002
Вид 13 2,65±0,04 1,19±0,02 0,42±0,01 4,26±0,06 0,69±0,003 0,31±0,003 0,10±0,003

Total 2,59±0,02 1,12±0,01 0,40±0,004 4,12±0,04 0,70±0,001 0,30±0,001 0,10±0,001
Пр и з н а к и : 1) содержание хлорофилла-a, мг/г; 2) содержание хлорофилла-b, мг/г; 3) 

содержание каротиноидов, мг/г; 4) суммарное содержание пигментов, мг/г; 5) доля хлоро-
филла-a; 6) доля хлорофилла-b; 7) доля каротиноидов.  

Ви ды  е л и : 1) е. европейская; 2) е. аянская; 3) е. сибирская; 4) е. Энгельмана; 5) е. серб-
ская; 6) е. черная; 7) е. колючая; 8) е. колючая, ф. серебристая; 9) е. Глена; 10) е. шероховатая; 
11) е. канадская; 12) е. корейская; 13) е. колючая, ф. голубая; Total – обобщенное значение.  

 

Таблица 2 
Изменчивость содержания хлорофилла-а в 1-летней хвое 

Variability of the content of chlorophyll-a in 1-year-old needles 

Вид М, мг/г max, мг/г min, мг/г Δlim, мг/г Cv, %
P. abies 3,00±0,06 3,48 2,62 0,86 9,32
P. engelmannii 2,63±0,06 3,04 2,29 0,75 8,15
P. pungens 2,54±0,10 2,99 1,70 1,29 16,93
P. jezoensi;  2,81±0,06 3,38 2,47 0,91 9,25
P. pungens, f. argentea 2,78±0,03 3,00 2,52 0,48 4,68
P. koraiensis 2,28±0,05 2,59 1,94 0,65 8,21
P. asperata 3,02±0,09 3,80 2,45 1,35 11,79
P. glauca 2,45±0,09 3,11 1,98 1,13 13,81
P. mariana 2,39±0,03 2,64 2,24 0,40 4,86
P. obovata. 2,31±0,03 2,58 2,18 0,40 5,58
P. omorika;  2,30±0,03 2,50 2,11 0,39 4,82
P. pungens, f. glauca 2,65±0,04 2,87 2,28 0,59 5,93
P. glehnii 2,46±0,05 2,81 2,17 0,64 7,54

Total 2,60±0,02 3,8 1,7 2,10 13,40
Об о з н а ч е н и я : М – среднее арифметическое значение; СКО – среднеквадратическое 

отклонение; max. – максимальное значение; min. – минимальное значение; Δlim. – разница 
лимитов или диапазон значения; - Cv, % – коэффициент вариации признака. 
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Содержание и баланс пигментов однолетней хвои исследованных ви-
дов динамичны и имеют сезонную приуроченность. Ход временных изме-
нений этих показателей рассмотрен на примере ели колючей (рис.1). 

 
 

 
 

Рис. 1. Динамика содержания пластидных пигментов в хвое:  
А –хлорофилл-a; В – хлорофилл-b; К – каротиноиды 

Fig. 1. Dynamics of the content of plastid pigments in conifers: 
A – chlorophyll-a; B – chlorophyll-b; K – carotenoids 

 

Как видно на рис. 1, основной тенденцией в динамике пигментов, яв-
ляется сезонная цикличность, выражающаяся в возрастании их количества 
в середине вегетационного периода, по мере отрастания побегов, и после-
дующем снижении в осенне-зимнее время. Наблюдается практически пол-
ное совпадение тенденций в динамике содержания хлорофилла-a, суммар-
ного количества хлорофилла-a и хлорофилла-b и общей суммы 
пластидных пигментов в хвое. При сохранении общих тенденций динами-
ка хлорофилла-b имела свои особенности: меньший общий уровень содер-
жания и, как следствие, менее выраженные сезонные колебания. Специ-
фична и сезонная динамика содержания в 1-летней хвое каротиноидов. 
Показатель оказался наиболее стабильным и отличался минимальными ве-
личинами в течение года. Такая картина в сопоставлении динамики раз-
личных пигментов, позволила предположить отсутствие тесных корреля-
ций между каротиноидами и разными формами хлорофилла.  

Вполне логичную картину динамики состояний фотосинтезирующего 
аппарата исследованных видов ели сформировали оценки количественного 
соотношения в содержании тестируемых пигментов (рис. 2). Они обладали 
специфическим ритмом, изменений своих величин в течение сезона 
наблюдений. В частности, отношение хлорофилла-a к каротиноидам обла-
дало наиболее динамичным характером сезонных флуктуаций, во многом 
сходным с характером изменений содержания зеленых пигментов. Более 
ровный характер изменения имели: отношение хлорофилла-a к хлорофил-
лу-b и отношение хлорофилла-b к каротиноидам (см. рис. 2). 
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Рис. 2. Динамика относительных оценок содержания пигментов:  
А –хлорофилл-a; В – хлорофилл-b; К – каротиноиды 

Fig. 2. Dynamics of relative estimates of the pigment content: 
A – chlorophyll-a; B – chlorophyll-b; K – carotenoids 

 

При этом их динамика носит отчетливую взаимно противоположную 
переменную направленность: расходящуюся и сходящуюся. Практически 
неизменным во временном аспекте оказалось отношение каротиноидов к 
суммарному количеству хлорофиллов. В весь период наблюдений этот по-
казатель достигал величин от 0,107±0,002 (в июне) до 0,134±0,001 (в апре-
ле). В процентном выражении эти колебания от среднего за сезон значения 
составили: в большую сторону – 18,83 %; в меньшую – 15,57 %. 

Установлен эффект влияния фаз сезонного развития растений на харак-
теристики пигментного состава хвои (табл. 3, 4). 

Сроки учета (фактор А), соответствующие разному биологическому 
состоянию растений, оказали значительное влияние на формирование се-
зонных различий в содержании и соотношении пластидных пигментов у 
всех исследованных видов (см. табл. 3, 4). На это указывают достигнутые 
величины критериев Фишера, превосходящие соответствующие табличные 
значения (F05/F01 = 2,38/3,34). В частности, по содержанию хлорофилла-a и 
хлорофилла-b оценки показателя соответственно составили 126,47 и 
141,36; по содержанию каротиноидов – еще больше: 406,34. Подтвержде-
ние факта наличия существенных различий между оценками содержания и 
соотношения пигментов в разные сроки учета (фактор А) позволило от-
вергнуть нулевую гипотезу и продолжить дисперсионный анализ. В кон-
тексте рассматриваемых признаков эффективность действия указанного 
фактора проявилась различным образом (см. табл. 3, 4). Так, в расчетах по 
алгоритму Плохинского доля приходящейся на него общей дисперсии со-
держания хлорофилла-a была равна 18,86±0,32%. По содержанию хлоро-
филла-b эти оценки составили – 21,26±0,31%; по сумме хлорофиллов – 
16,13±0,33%; по каротиноидам – 37,43±0,25%. Достаточно высоким по-
добный показатель был по отношению содержания хлорофилла-a к содер-
жанию хлорофилла-b (38,69±0,24%). По общей сумме пластидных пигмен-
тов влияние сроков отбора биологических проб (17,45±0,33%) сопоставимо 
с оценками содержания разных форм хлорофилла и их суммы.  
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Таблица 3 
Двухфакторный дисперсионный анализ содержания пигментов 

Two-way ANOVA of pigment content 

Источник дисперсии 
(факторы) 

Критерий 
Фишера 

Доля влияния фактора (h2 ± mh) 
по Плохинскому по Снедекору 

F05/F01 Fоп h2 ±mh2 h2 ±mh2 
Содержание хлорофилла-a 

Сроки учета (A) 2,38/3,34 126,47 0,1886 0,0032 0,2019 0,0032 
Виды (B) 1,80/2,26 29,60 0,1324 0,0103 0,1197 0,0105 
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 16,90 0,3024 0,0332 0,3326 0,0317 
Остаток (Z) - - 0,3765 0,6235 0,3458 0,6542 

Содержание хлорофилла-b 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 141,36 0,2126 0,0031 0,2285 0,0031 
Виды (B) 1,80/2,26 29,41 0,1327 0,0103 0,1202 0,0105 
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 15,24 0,2750 0,0345 0,3013 0,0332 
Остаток (Z) - - 0,3797 0,6203 0,3499 0,6501 

Суммарное содержание хлорофилла-a и хлорофилла-b 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 108,01 0,1613 0,0033 0,1726 0,0033 
Виды (B) 1,80/2,26 32,78 0,1468 0,0101 0,1333 0,0103 
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 17,58 0,3149 0,0326 0,3475 0,0310 
Остаток (Z) - - 0,3770 0,6230 0,3466 0,6534 

Содержание каротиноидов
Сроки учета (A) 2,38/3,34 406,34 0,3743 0,0025 0,3942 0,0024 
Виды (B) 1,80/2,26 59,59 0,1647 0,0099 0,1481 0,0101 
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 20,67 0,2285 0,0367 0,2487 0,0357 
Остаток (Z) – – 0,2326 0,7674 0,2090 0,7910 

Общее количество пигментов 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 117,35 0,1745 0,0033 0,1867 0,0032 
Виды (B) 1,80/2,26 30,94 0,1381 0,0102 0,1249 0,0104 
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 17,47 0,3118 0,0327 0,3435 0,0312 
Остаток (Z) – – 0,3756 0,6244 0,3449 0,6551 

Фа к т о ры  в л и я н и я : А – организованный фактор, действие которого связано с 
изменениями биологического состояния растений, вызываемыми сменой погодных 
условий в течение года; В – организованный фактор, действия которого связано с раз-
личиями между видами; АВ – эффект взаимодействия организованных факторов А и В; 
Z – остаточная дисперсия (остаток). 

По к а з а т е л и : Fоп – опытный критерий Фишера; F05/F01 – значения критерия 
Фишера на 5-процентном и 1-процентном уровнях значимости; h2 – показатель силы 
влияния фактора; ± sh

2 – ошибка показателя силы влияния фактора. 
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Таблица 4 

Двухфакторный дисперсионный анализ баланса пигментов 

Two-way ANOVA of pigment balance 

Источник дисперсии 
(факторы) 

Критерий 
Фишера 

Доля влияния фактора (h2 ± mh)
по Плохинскому по Снедекору

F05/F01 Fоп h2 ±mh2 h2 ±mh2

Отношение содержание хлорофилла-a к содержанию хлорофилла-b 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 255,37 0,3869 0,0024 0,4168 0,0023
Виды (B) 1,80/2,26 12,67 0,0576 0,0112 0,0497 0,0113
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 9,51 0,1730 0,0393 0,1814 0,0389
Остаток (Z) - - 0,3825 0,6175 0,3522 0,6478

Отношение содержание хлорофилла-a к содержанию каротиноидов 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 219,08 0,2400 0,0030 0,2569 0,0029
Виды (B) 1,80/2,26 71,68 0,2356 0,0091 0,2165 0,0093
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 18,85 0,2478 0,0357 0,2734 0,0345
Остаток (Z) - - 0,2766 0,7234 0,2532 0,7468

Отношение содержание хлорофилла-b к содержанию каротиноидов 
Сроки учета (A) 2,38/3,34 404,73 0,3916 0,0024 0,4135 0,0023
Виды (B) 1,80/2,26 52,67 0,1529 0,0101 0,1376 0,0102
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 18,19 0,2112 0,0375 0,2288 0,0367
Остаток (Z) - - 0,2443 0,7557 0,2201 0,7799

Доля содержания хлорофилла-a
Сроки учета (A) 2,38/3,34 278,94 0,3974 0,0024 0,4269 0,0023
Виды (B) 1,80/2,26 16,72 0,0715 0,0110 0,0628 0,0111
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 10,02 0,1713 0,0394 0,1801 0,0390
Остаток (Z) - - 0,3598 0,6402 0,3302 0,6698

Доля содержания хлорофилла-b
Сроки учета (A) 2,38/3,34 278,94 0,3974 0,0024 0,4269 0,0023
Виды (B) 1,80/2,26 16,72 0,0715 0,0110 0,0628 0,0111
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 10,02 0,1713 0,0394 0,1801 0,0390
Остаток (Z) - - 0,3598 0,6402 0,3302 0,6698

Доля содержания каротиноидов
Сроки учета (A) 2,38/3,34 376,19 0,3349 0,0026 0,3549 0,0026
Виды (B) 1,80/2,26 81,66 0,2181 0,0093 0,1984 0,0095
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 20,79 0,2221 0,0370 0,2434 0,0360
Остаток (Z) - - 0,2248 0,7752 0,2033 0,7967
Отношение содержания каротиноидов к сумме хлорофилла-a и хлорофилла-b

Сроки учета (A) 2,38/3,34 378,47 0,3358 0,0026 0,3559 0,0026
Виды (B) 1,80/2,26 82,39 0,2193 0,0093 0,1995 0,0095
Взаимодействие (AB) 1,41/1,61 20,74 0,2208 0,0370 0,2419 0,0360
Остаток (Z) - - 0,2240 0,7760 0,2027 0,7973

Обозначение факторов влияния и показателей анализа те же, что и в табл. 3.  
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Наибольшие оценки наблюдались по доле хлорофилла-a (39,74±0,24%) 
и доле хлорофилла-b (39,74±0,24%), что указывает на высокую зависи-
мость данных признаков от сезонного физиологического состояния расте-
ний в момент отбора биологических проб. В расчетах по алгоритму Снеде-
кора зафиксированы принципиально сходные результаты. Все полученные 
в указанном порядке оценки доли влияния фактора (разница в сроках уче-
та) в статистическом плане вполне достоверны, о чем свидетельствуют их 
критерии надежности, вычисляемые как отношение доли влияния фактора 
к своей ошибке. В разрезе отдельных признаков их величины составили: 
по содержанию хлорофилла-a – 58,69; по содержанию хлорофилла-b – 
68,17; по сумме хлорофиллов – 48,55; по каротиноидам – 151,03; по общей 
сумме пластидных пигментов – 53,39.  

Доля дисперсии, генерируемой различиями между сравниваемыми ви-
дами (фактор В), каждый из которых в силу особенностей своего геогра-
фического происхождения обладает специфическим набором генотипов 
особей, контролирующим, в том числе, пигментный состав, чаще оказыва-
ла меньшее, хотя также достоверное и существенное, влияние на формиро-
вание общего фона фенотипических различий, зафиксированного в рас-
сматриваемом дисперсионном комплексе (см. табл. 3, 4).  

По всем тестируемым признакам различия, вызванные влиянием меж-
видовой изменчивости сравниваемых представителей рода ель (фактор В), 
как и по фактору А, оказались существенными. Такое заключение вытекает 
из анализа соответствующих величин F-критерия, превысивших и в этом 
случае предельный уровень его табличных значений (F05/F01 = 1,80/2,26). 
Эффект влияния указанного фактора (фактор В) по большинству показате-
лей содержания и соотношения разных форм хлорофилла и каротиноидов 
достоверен и в значительной степени выравнен. Это подтверждается его 
оценками: по содержанию хлорофилла-a – 13,24±1,03%; по содержанию 
хлорофилла-b – 13,27±1,03%; по сумме хлорофиллов – 14,68±1,01%; не-
сколько выше по каротиноидам – 16,47±0,99% (см. табл. 3). Не отклоня-
лась от общей тенденции и оценка по общей сумме пигментов – 
13,81±1,02%, что напрямую связано с отмеченными выше оценками доли 
влияния различий между исследуемыми видами ели по раздельному со-
держанию пигментов. Сопоставимый по своим масштабам эффект 
(15,29±1,01%) отмечен по отношению содержания хлорофилла-b к содер-
жанию каротиноидов (см. табл. 3). Наиболее контрастно влияние межви-
довых различий на фоне сезонной динамики показателей проявилось по 
другим признакам, связанным с наличием каротиноидов: отношению со-
держания хлорофилла-a к содержанию каротиноидов (23,56±0,91%), доле 
содержания каротиноидов в общей массе пигментов (21,81±0,93%), отно-
шению содержания каротиноидов к сумме хлорофилла-a и хлорофилла-b 
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(21,93±0,93%). На фоне повышенной чувствительности к влиянию сезон-
ной динамики погодных условий (эффект составил 39,74±0,24%) доля со-
держания хлорофилла-a (7,15±1,10%), и доля содержания хлорофилла-b 
(7,15±1,10%) как показатели пигментного состава демонстрировали мини-
мальную зависимость от видовой принадлежности тестируемого образца. 
Это соответствует полученным авторами ранее сведениям о стабильности 
указанных характеристик пигментного состава ряда хвойных видов. Ука-
занный результат получен при реализации в расчетах алгоритма Плохин-
ского, вместе с тем, привлечение для этих целей алгоритма Снедекора 
полностью сохранило отмеченные тенденции и порядок величин. 

По ряду признаков, в числе которых содержание хлорофилла-а, содер-
жание хлорофилла-b, их сумма, а также отношение содержания хлорофилла-
a к содержанию каротиноидов (см. табл. 3, 4), эффект взаимодействия орга-
низованных факторов (фактор АВ) оказывал большее влияние на проявление 
неоднородности характеристик по сравнению с другими организованными 
факторами (фактор А и фактор В) рассматриваемого дисперсионного ком-
плекса. Оценки в той или иной степени выровнены, достоверны и соответ-
ственно составили: 30,24±3,32%; 27,50±3,45%; 31,49±3,26%; 24,78±3,57%. 
Однако по другим характеристикам пигментного состава в рассматриваемом 
опыте преобладали иные эффекты дисперсионного комплекса. 

Влияние неорганизованных факторов (фактор Z), вызывающих так 
называемую остаточную дисперсию, возникновение которой не связано с 
действием вышеперечисленных организованных факторов (факторы А, В, 
и эффект их взаимодействия – фактор АВ), чаще ощутимо и приобретало 
значения: от 22,40% (отношение содержания каротиноидов к суммарному 
содержанию хлорофилла-a и хлорофилла-b) до 38,25% (отношение содер-
жания хлорофилла-a к содержанию хлорофилла-b). При этом, еще по це-
лому ряду признаков (раздельное и суммарное содержание хлорофилла-a и 
хлорофилла-b, общее содержание фотосинтетических пигментов) оно пре-
обладало, достигнув величин 37,65%, 37,97%, 37,70%, 37,56%. Представ-
ленные результаты указывают на чувствительность перечисленных харак-
теристик фотосинтезирующего аппарата к воздействию различного рода 
случайных факторов дисперсионного комплекса, которые традиционно 
связывают с пестротой нерегулируемого в опыте экологического фона. 

В целом, полученный материал свидетельствует о заметной чувстви-
тельности и выраженной реакции исследованных видов ели на сезонные из-
менения состояния окружающей среды, которое проявлялось в динамике 
показателей пигментного состава их фотосинтезирующего аппарата. Эф-
фект такого влияния достаточно велик и по оценкам, полученным в ходе 
проведения двухфакторного дисперсионного анализа, достигал 39,74±0,24% 
(доля хлорофилла-a и доля хлорофилла-b), что указывает на высокую зави-
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симость данных признаков от сезонного физиологического состояния рас-
тений в момент отбора биологических проб. Это соответствует сложившим-
ся представлениям о состоянии фотосинтезирующего аппарата древесных 
растений, о содержании и балансе в нем пластидных пигментов, обеспечи-
вающих процесс фотосинтеза. Являясь чрезвычайно чувствительным к 
внешним воздействиям тонко настроенным биологическим инструментом 
растительного организма, фотосинтезирующий аппарат не может не реаги-
ровать на изменения параметров среды, что проявляется, в том числе, в из-
менении практически всех характеристик его пигментного состава. 

Также нашла подтверждение специфика разных видов ели в проявле-
нии указанных реакций на изменения погодных условий (именно они но-
сят сезонный характер, а почвенные условия, рельеф и др. – стабильны). В 
определенной мере это свидетельствует о различных ресурсах адаптации, 
неодинаковых возможностях фотосинтеза и, как следствие, о различном 
потенциале их интродукции в Нижегородскую область. В рамках анализи-
руемого дисперсионного комплекса влияние видоспецифичности чаще 
оценивалось в 13–16% от общего эффекта всех факторов, выступающих 
источниками фенотипической дисперсии. Данные обстоятельства необхо-
димо учитывать при формировании ассортимента искусственных насажде-
ний и с участием перечисленных видов ели.  

Выводы. 1. Пигментный состав хвои аборигенных и интродуцирован-
ных видов ели в условиях Нижегородской области имеет сезонно неста-
бильный характер и подвержен существенным изменениям содержания и 
соотношения пластидных пигментов в течение года.  

2. Чувствительность разных показателей содержания и соотношения 
пластидных пигментов к изменениям погодных условий мест обитания в 
течение года неодинакова, и по одним признакам (например, содержание 
каротиноидов) представители рода ель могут демонстрировать высокую 
зависимость своих биологических реакций от них, по другим (например, 
доля участия хлорофилла-а и хлорофилла-b в формировании общего их 
содержания) – проявляют выраженную индифферентность.  

3. При сохранении общих тенденций в сезонной динамике параметров 
пигментного состава хвои разные представители рода ель обладают замет-
ной видоспецифичностью в этом отношении и демонстрируют существен-
ность межвидовых различий в течение всего года.  
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Кулькова А. В., Бессчетнова Н. Н., Бессчетнов В. П. Сезонные изменения 
пигментного состава хвои представителей рода ель в Нижегородской области // 
Известия Санкт-Петербургской лесотехнической академии. 2021. Вып. 235. 
С. 22–39. DOI: 10.21266/2079-4304.2021.235.22-39 

Изучали характер и масштаб сезонных изменений пигментного состава хвои 
разных видов ели (Picea A. Dietr.) в условиях интродукции в Нижегородскую 
область, выявляли содержание и баланс пластидных пигментов фотосинтеза. 
Объектами исследования выступали 13 видов ели, относящихся к аборигенам и 
экзотам: ель европейская (Picea abies (L.) H. Karst.); ель сибирская (Picea obovata 
Ledeb.); ель Глена (Picea glehnii (F. Schmidt) Mast.); ель белая (Picea glauca 
(Moench) Voss); ель шероховатая (Picea asperata Masters); ель черная (Picea 
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mariana Mill., Britton, Sterns & Poggenburg); ель колючая форма серебристая (Picea 
pungens Engelm., f. argentea); ель колючая форма голубая (Picea pungens Engelm., 
f. glauca Regel); ель сербская (Picea omorika (Pančić) Purk.); ель Энгельмана (Picea 
engelmannii Parry ex Engelm.); ель колючая (Picea pungens Engelm.); ель аянская 
(Picea jezoensis (Siebold & Zucc.) Carrière); ель корейская (Picea koraiensis Nakai). 
Отбор проб осуществлен рендомизированно с соблюдением принципа 
единственного логического различия. Использовали спектрофотометр СФ-2000. 
Установлено, что содержание и соотношение пластидных пигментов в хвое 
динамично в течение года. Определена эффективность влияния фаз сезонного 
развития растений на характеристики пигментного состава: по содержанию 
хлорофилла-a – 18,86±0,32%; по содержанию хлорофилла-b – 21,26±0,31%; по 
сумме хлорофиллов – 16,13±0,33%; по каротиноидам – 37,43±0,25%; по доле 
хлорофилла-a – 39,74±0,24% и доле хлорофилла-b – 39,74±0,24%. Эффект 
влияния межвидовых различий по показателям содержания и соотношения 
разных форм хлорофилла и каротиноидов достоверен и в достаточной мере 
выравнен при максимуме 23,56±0,91%. При общих тенденциях в сезонной 
динамике представители рода ель обладают заметной видоспецифичностью 
пигментного состава.  

Ключе вые  с л о в а :  ель, хвоя, пигментный состав, хлорофилла-a, 
хлорофилла-b, каротиноиды, дисперсионный анализ. 

Kulkova A.V., Besschetnova N.N., Besschetnov V.P. Seasonal changes in the 
pigment composition of needles of representatives of the genus spruce in the Nizhny 
Novgorod region. Izvestia Sankt-Peterburgskoj Lesotehniceskoj Akademii, 2021, 
is. 235, pp. 22–39 (in Russian with English summary). DOI: 10.21266/2079-
4304.2021.235.22-39 

We studied the nature and scale of seasonal changes in the pigment composition of 
needles of different spruce species (Picea A. Dietr.) under the conditions of introduction 
to the Nizhny Novgorod region, and revealed the content and balance of photosynthetic 
plastid pigments. The objects of the study were 13 species of spruce belonging to 
aborigines and exotics: Norway spruce (Picea abies (L.) H. Karst.); Siberian spruce 
(Picea obovata Ledeb.); Glen spruce (Picea glehnii (F. Schmidt) Mast.); white spruce 
(Picea glauca (Moench) Voss); Dragon spruce (Picea asperata Masters); black spruce 
(Picea mariana Mill., Britton, Sterns & Poggenburg); silver prickly spruce (Picea 
pungens Engelm., f. argentea); blue prickly spruce (Picea pungens Engelm., f. glauca 
Regel); Serbian spruce (Picea omorika (Pančić) Purk.); Engelman spruce (Picea 
engelmannii Parry ex Engelm.); Blue spruce (Picea pungens engelm.); Ayan spruce 
(Picea jezoensis (Siebold & Zucc.) carrière); Korean spruce (Picea koraiensis Nakai). 
Sampling was carried out in a randomized manner, following the principle of a single 
logical difference. A spectrophotometer SF-2000 was used. It was found that the content 
and ratio of plastid pigments in conifers is dynamic throughout the year. The 
effectiveness of the influence of the phases of seasonal plant development on the 
characteristics of the pigment composition is determined: by the content of chlorophyll-
a-18.86±0.32%; by the content of chlorophyll-b-21.26±0.31%; by the sum of 
chlorophylls-16.13±0.33%; by carotenoids – 37.43±0.25%; by the proportion of 
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chlorophyll-a – 39.74±0.24% and the proportion of chlorophyll-b – 39.74±0.24%. The 
effect of interspecific differences in the content and ratio of different forms of 
chlorophyll and carotenoids is significant and sufficiently equalized at a maximum of 
23.56±0.91%. With General trends in seasonal dynamics, representatives of the spruce 
genus have a noticeable species-specific pigment composition. 

K e y w o r d s :  spruce, needles, pigment composition, chlorophyll-a, chlorophyll-b, 
carotenoids, ANOVA. 
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