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ПОПУЛЯЦИОННАЯ СТРУКТУРА ГЕОГРАФИЧЕСКИХ КУЛЬТУР 
ЕЛИ ЕВРОПЕЙСКОЙ  

В ОЦЕНКАХ ПИГМЕНТНОГО СОСТАВА ХВОИ  

Введение. Стратегией развития лесного комплекса Российской Федерации 
на период до 2030 года определен инновационный подход к организации хо-
зяйства в лесах, намечен последовательный переход к интенсивным формам 
его ведения, обеспечивающим устойчивое и неистощительное лесопользова-
ние. Надежность и обоснованность принимаемых в этой связи проектных и 
управленческих решений во многом базируется на объективной и актуальной 
информации о важнейших древесных породах, к числу которых с полным ос-
нованием можно отнести и ель европейскую (Picea abies (L.) H. Karst.). Имея 
широкое распространение у нас в стране и за её пределами, она характеризу-
ется значительным разнообразием многочисленных признаков, имеющих хо-
зяйственное, адаптационное и идентификационное значение. В силу указан-
ных обстоятельств ель (Picea A. Dietr.) выступает предметом глубоких и 
разноплановых исследований, активно проводимых в России [Бессчетнова и 
др., 2017а, б; 2019а, б; Ершов и др., 2017; 2018; Лугинина и др., 2017; Кулько-
ва и др., 2018а, б, в; Бессчетнов и др., 2021] и многих других странах [Hagg et 
al., 1992; Alexandrov, 2006; Hietz et al., 2008; Gryc et al., 2011; Almqvist, 2012; 
Lindgren, 2014; Radu et al., 2014]. В перечень рассматриваемых вопросов вхо-
дят и характеристики пигментного состава хвои, влияющие на эффективность 
фотосинтеза растений, что в свою очередь определяет их продуктивность, 
долговечность и устойчивость [Бессчетнова и др., 2019а; Ершов и др., 2017; 
2018; Лугинина и др., 2017; Кулькова и др., 2018б; Бессчетнов и др., 2021]. 
Cодержание пигментов в хвое находится под выраженным контролем со сто-
роны генотипа [Бессчетнова и др., 2014; 2019а; Бессчетнова, 2016]. На терри-
тории Нижегородской области ель европейская формирует естественные 
насаждения, входит в состав лесных культур, защитных полос, используется в 
озеленении [Алехин, 1935; Аверкиев, 1954; Полуяхтов, 1974; Куприянов и др., 
1995], и играет важную роль в экономике региона.  

Цель исследований – установить степень таксономической близости в 
характеристиках пигментного состава хвои представителей разных попу-
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ляций ели европейской в составе географических культур на территории 
Нижегородской области. 

Объектом исследования служили географические культуры ели евро-
пейской, созданные в 1978 г. и расположенные согласно современному хо-
зяйственно-административному делению территорий в границах Сергачского 
межрайонного лесничества Нижегородской области с координатами местно-
сти 55°32'14.2"N; 45°28'01.0"E и абсолютной высотой 160 м. Территория 
участка отнесена к району хвойно-широколиственных (смешанных) лесов 
европейской части Российской Федерации, который входит в зону хвойно-
широколиственных лесов (третья лесорастительная зона). По лесосеменному 
районированию она включена в четвертый район для ели. Сложившиеся 
здесь лесорастительные условия вполне благоприятны для произрастания ели 
европейской. В составе обследованных культур представлены 11 естествен-
ных популяций ели европейской, различающихся своим географическим 
происхождением. Как варианты опыта они получили обозначения, соответ-
ствующие официальным названиям существовавших на момент заготовки 
семян для создания географических культур областей, союзных и автоном-
ных республик бывшего СССР: Ленинградская; Вологодская; Могилевская; 
Псковская; Литовская; Львовская; Московская; Архангельская; Карельская; 
Калининградская; Костромская. Каждое происхождение на лесокультурной 
площади представлено в двукратной повторности с рендомизированным раз-
мещением рядов. При отборе биологических проб выделяли типичные учет-
ные деревья, число которых в соответствии с сохранностью по вариантам 
опыта составило 6 – 63 шт. Побеги для последующего анализа хвои срезали 
одновременно с периферии наиболее полно освещенного участка кроны. 
Всего заготовлено 368 образцов. 

Методика исследований обеспечивала соблюдение принципа единствен-
ного логического различия и основных требований к организации опыта и 
предусматривала проведение натурных обследований и лабораторных анали-
зов. Содержания пластидных пигментов определяли спектрофотометриче-
ским методом согласно общепринятым схемам [Максимов, 1978; Третьяков и 
др., 1990; Lichtentaller et al., 1983; Lichtentaller, 1987; 2001; 2009; Porra et al., 
1989; Wellburn, 1994; Rosenthal1 et al., 1997; Miazek et al., 2013]. Использован 
спектрофотометр СФ-2000 с программным обеспечением GRASS GIS 7.6.1 / 
QGIS 3.4] для построения на мониторе компьютера спектров поглощения, по 
которым вели отсчет при длинах волн: 663 нм (хлорофилл-a); 645 нм (хлоро-
филл-b); 440 нм (каротиноиды). Экстрагентом выступал 96-процентный рас-
твор этанола. Концентрации пигментов в пересчете на абсолютно сухое ве-
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щество находили по уравнениям Ветштейна и Хольма [Максимов, 1978; Тре-
тьяков и др., 1990]. С учетом апробированных методик фиксировали содер-
жание хлорофилла-a, хлорофилла-b, каротиноидов, их суммарное количе-
ство, а также соотношение между ними и долю в пигментном составе хвои 
[Бессчетнова, 2007; 2010; 2011; 2013а, б; 2016; Бессчетнова и др., 2014; 2019в, 
г; Есичев и др., 2019; Самойлова и др., 2019]. Такой организационно-
методический подход традиционен и реализуется достаточно широко [Раби-
нович, 1951; Lichtentaller, 1987; 2009; Houpis et al., 1988; Rosenthal1 et al., 
1997]. Вычисление описательных статистик, выполнение факторного и кла-
стерного анализа проводили согласно существующим рекомендациям [Ники-
тин и др., 1978; Бондаренко и др., 2016; Mason et al., 2003; Srinagesh, 2005; 
Hinkelmann et al., 2008; Dean et al., 2017], в том числе, адаптированным к ис-
следованиям пигментного состава хвои [Бессчетнова, 2013а; Ершов и др., 
2018; Кулькова и др., 2018а, б]. 

Результаты и обсуждение. Представители популяций ели из значи-
тельно удаленных друг от друга частей её ареала в составе географических 
культур демонстрировали различия в многочисленных показателях пиг-
ментного состава однолетней хвои (рис. 1–4). 

 
 

Рис. 1. Содержание хлорофилла-a в хвое ели европейской 
Fig. 1. The content of chlorophyll-a in the Norway spruce needles  

 
Наибольшее содержание хлорофилла-а (3,25±0,06 мг/г), отмеченное у 

семенного потомства популяций из Псковской области в 1,26 раза, превос-
ходило соответствующий минимум (2,57±0,04 мг/г), зафиксированный у 
представителей популяций из Калининградской области (см. рис. 1). По 
хлорофиллу-b (см. рис. 2) масштабы соотношения оценок содержания дан-
ного пигмента весьма сходные, притом что максимальные значения 
(1,37±0,05 мг/г и 1,37±0,06 мг/г) наблюдались у происхождений из Ко-
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стромской и Карельской областей, а минимальные (1,07±0,03 мг/г и 
1,09±0,03 мг/г) – у представителей популяций из Архангельской и Кали-
ниградской областей. 

 
 

Рис. 2. Содержание хлорофилла-b в хвое ели европейской 
Fig. 2. The content of chlorophyll-b in the Norway spruce needles  

 
В содержании каротиноидов наблюдалась иная ситуация (см. рис. 3), и 

максимум их концентрации (0,44±0,02 мг/г) фиксировался в хвое предста-
вителей костромских популяций, в то время как наименьшие оценки 
(0,32±0,01 мг/г) были присущи происхождениям из Могилевской и Архан-
гельской областей. 

 
 

Рис. 3. Содержание каротиноидов в хвое ели европейской 
Fig. 3. The content of carotenoids in the Norway spruce needles  

 

Выступающее важной характеристикой фотосинтезирующего аппарата 
отношение содержания хлорофилла-a к содержанию хлорофилла-b в хвое 
ели европейской оказалось достаточно выровненным в своих оценках (см. 
рис. 4). Его максимум (2,71±0,11) в хвое популяций из Псковской области 
лишь в 1,18 раза превысил соответствующий минимум (2,29±0,05), уста-
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новленный у ели из Могилевской области. Полученный в указанном по-
рядке материал статистически надежен: t-критерии Стьюдента на 5-
процентном уровне значимости во много раз превосходили минимально 
допустимый предел, а относительные ошибки в подавляющем большин-
стве случаев были меньше 5%.  

 

 
 

Рис. 4. Отношение содержания хлорофилла-a к содержанию хлорофилла-b 
в хвое ели европейской  

Fig. 4. The ratio of the content of chlorophyll-a to the content of chlorophyll-b  
in the Norway spruce needles 

 
Поскольку отмеченные выше фенотипические различия между попу-

ляциями ели европейской проявились на выровненном экофоне единого 
участка географических культур, есть достаточно оснований для призна-
ния причиной их возникновения разницу в происхождении. Однофактор-
ный дисперсионный анализ подтвердил существенность указанных разли-
чий по всем рассматриваемым показателям пигментного состава. 
Расчетные критерии Фишера были заметно выше пороговых величин (F05 = 
1,86): от 3,94 (по доле в пигментном составе хлорофилла-a и хлорофилла-
b) до 10,92 (по содержанию каротиноидов). 

Проведенный с помощью метода главных компонент факторный анализ 
показателей пигментного состава хвои представителей разных популяций 
ели европейской, введенных в состав географических культур, позволил 
сгруппировать 12 признаков содержания и соотношения пластидных пиг-
ментов в 3 главные компоненты (табл. 1). Характер отнесения исходных пе-
ременных (признаков пигментного состава хвои) к трем независимым ком-
плексным факторам (компонентам) вполне логичен. Первую компоненту 
составили относительные признаки, связанные с наличием в хвое каротино-
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идов и устанавливающие соотношение между ними и зелеными пигментами: 
отношение хлорофилла-a к каротиноидам; отношение хлорофилл-b к каро-
тиноидам; доля каротиноидов в пигментном составе хвои как их отношение 
к общей сумме пигментов; отношение содержания каротиноидов к сумме 
хлорофиллов. Во вторую компоненту вошли индивидуальные и суммарные 
оценки содержания пластидных пигментов: содержание хлорофилла-a; со-
держание хлорофилл-b; суммарное содержание хлорофилла; содержание ка-
ротиноидов; общая сумма пигментов. Третья компонента объединила оцен-
ки соотношения между хлорофиллом-а и хлорофиллом-b: отношение 
содержания хлорофилла-а к содержанию хлорофилла-b; доля хлорофилла-a 
в пигментном составе; доля хлорофилла-b в пигментном составе.  

 

Таблица 1 

Формирование главных компонент признаков пигментного состава  
хвои ели европейской в географических культурах 

Formation of the principal components of the features of the pigment composition 
of the needles of Norway spruce in geographical cultures 

Признаки пигментного состава однолетней хвои ели,  
показатели факторного анализа 

Главные компоненты

первая вторая третья

Содержание хлорофилла-a (a) – 0,954 – 

Содержание хлорофилла-b (b) – 0,938 – 

Суммарное содержание форм хлорофилла (a+b) – 0,992 – 

Содержание каротиноидов (k) – 0,714 – 

Отношение содержания хлорофиллов (a/b) – – 0,964

Отношение хлорофилла-a к каротиноидам (a/k) –0,956 – – 

Отношение хлорофилл-b к каротиноидам (b/k) –0,956 – – 

Доля хлорофилла-a в пигментном составе – – 0,970

Доля хлорофилла-b в пигментном составе – – –0,970

Доля каротиноидов k/(a+b+k) в пигментном составе 0,984 – – 

Отношение каротиноидов к сумме хлорофиллов k/(a+b) 0,983 – – 

Общая сумма пигментов (a+b+k) – 0,996 – 

Начальные собственные значения компонент 5,582 4,337 2,045

Доля дисперсии главных компонент, % 46,517 36,144 17,038

Общая доля дисперсии главных компонент, % 99,699 
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Корректность выполненной редукции количества переменных обосно-
вана высокой долей общей дисперсии, приходящейся на 3 главные компо-
ненты – 99,699%, что значительно выше принятого для этих случаев кри-
тического порога в 70%. У этих компонент величина нагрузки фактора 
превышает принятый минимальный уровень начальных собственных зна-
чений, равный 1. Они образовали собственный блок многомерных харак-
теристик сравниваемых географических происхождений ели европейской, 
которые служили основой проведения кластерного анализа (табл. 2, 3) и 
построения дендрограмм (рис. 5, 6). 

В структуре дендрограммы (см. рис. 5) удается обнаружить три хоро-
шо обособленных кластера с примерно одинаковой плотностью, но разли-
чающихся численностью. Первый составлен из происхождений западноев-
ропейской части ареала вида на территории бывшего СССР и представлен 
популяциями, размещенными на территории Литвы и ряда современных 
административных областей Российской Федерации и Украины: Львов-
ской, Псковской и Карельской.  

Таблица 2 

Кластеризация популяций ели европейской по нормированным  
значениям 12 признаков пигментного состава хвои 

Clustering of populations of Norway spruce by normalized values  
of 12 signs of the pigment composition of needles 

Шаги агломерации Коэффициенты Этапы появления 
первого кластера Новый 

этап этап 
кластеры дистанция 

примыкания
единицы
масштабапервый второй кластер 1 кластер 2 

1 5 6 1,848 1,237 0 0 5 

2 2 8 2,274 1,522 0 0 7 

3 1 10 5,136 3,438 0 0 4 

4 1 3 6,945 4,649 3 0 7 

5 4 5 9,276 6,209 0 1 8 

6 7 11 11,680 7,818 0 0 10 

7 1 2 11,782 7,886 4 2 9 

8 4 9 16,923 11,328 5 0 9 

9 1 4 23,645 15,828 7 8 10 

10 1 7 37,348 25,000 9 6 0 
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Он сложился в границах евклидовых дистанций от 1,237 единицы 
масштаба 25-разрядной шкалы (между Литовской и Львовской популяци-
ями) до 11,328 ед. на этапе примыкания к этому кластеру Карельской по-
пуляции. При этом она в большей степени отличается от других группиро-
вок, вошедших в состав данного кластера, что указывает на возможную 
специфику её формирования. 

 

 
Рис. 5. Дендрограмма сходства популяций ели европейской по 12 признакам 

пигментного состава хвои в географических культурах 

Fig. 5. Dendrogram of similarity of populations of Norway spruce by 12 signs  
of the pigment composition of needles in geographical cultures 

 

В центральной части дендрограммы расположен второй наиболее 
крупный по численности и плотный по сложению кластер, объединивший 
популяции из сравнительно близко расположенных в территориальном от-
ношении Вологодской, Архангельской, Ленинградской и Калининградской 
областей. Шаги его агломерации ограничены пределами от 1,522 ед. до 
7,886 ед. В нем Вологодская и Архангельская популяции сравнительно 
близко расположены в многомерном пространстве признаков, демонстри-
руя сходство между собой по наибольшему количеству анализируемых по-
казателей и отличие по ним от других элементов данной группировки. На 
уровне 15,828 единицы евклидовых дистанций второй кластер присоеди-
няется к первому. В третий кластер вошли только две популяции – из Мос-
ковской и Костромской областей. Дистанция их слияния составила 7,818 
ед., что делает указанную группировку наименее плотной. Она входит в 
общую иерархическую систему с дистанцией в 25 ед. В целом, по своему 
сложению возникшие группировки можно признать сравнительно сходны-
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ми, поскольку коэффициенты плотности кластера (средняя евклидова ди-
станция его сложения) каждой их них составили: 6,258 ед. (у первой); 
4,374 ед. (у второй); 7,818 ед. (у третьей) и 6,150 ед. (общая средняя ди-
станция). Среднее межкластерное расстояние при этом достигло 20,414 
единицы 25-разрядной шкалы масштаба евклидовых дистанций, что прин-
ципиально больше величин внутрикластерных дистанций, и может слу-
жить основанием для признания корректным выделение кластеров и уве-
ренным – оформление их границ. 

 
Таблица 3 

Кластеризация популяций ели европейской по 3 главным компонентам 
пигментного состава хвои 

Clustering of populations of Norway spruce by 3 principal components  
of the pigment composition of needles 

Шаги агломерации Коэффициенты Этапы появления 
первого кластера Новый 

этап этап 
кластеры дистанция 

примыкания
единицы
масштабапервый второй кластер 1 кластер 2 

1 5 6 0,380 1,134 0 0 6 

2 1 2 0,720 2,151 0 0 3 

3 1 8 1,400 4,180 2 0 4 

4 1 10 1,982 5,919 3 0 7 

5 7 11 2,928 8,745 0 0 10 

6 5 9 3,360 10,035 1 0 8 

7 1 3 4,640 13,860 4 0 8 

8 1 5 5,462 16,313 7 6 9 

9 1 4 7,418 22,157 8 0 10 

10 1 7 8,370 25,000 9 5 0 

 
Процедура кластеризации с использованием главных компонент при-

вела к сопоставим по логике и численным выражениям результатам (см. 
табл. 3, рис. 6). Притом что дендрограмма носила свои отличительные чер-
ты, в её структуре удалось заметить ряд устойчиво сохранившихся при по-
вторении анализа группировок (см. рис. 6).  
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Рис. 6. Дендрограмма сходства популяций ели европейской по 3 главным  
компонентам пигментного состава хвои в географических культурах 

Fig. 6. Dendrogram of similarity of populations of Norway spruce by 3 principal  
components of the pigment composition of needles in geographical cultures 

 
Элементы испытательных культур, представляющие Литовскую, 

Львовскую и Карельскую популяции, как и в первом случае, вошли в состав 
одного кластера, в котором представители карельской популяции, как и ра-
нее, демонстрировали большую обособленность от других. Второй кластер 
количественно сохранил свой состав при некотором изменении порядка 
вхождения в него каждого из элементов. Третий, состоящий из представи-
телей популяций Московской и Костромской областей, также сумел сохра-
нить свои позиции, подтвердив отдаленность от всех остальных и показав 
максимум евклидовых расстояний при интеграции в единую систему – 25 
ед. Основное отличие данной дендрограммы от предыдущей связано изме-
нением местоположения псковской популяции, которая, не войдя в состав 
какого-либо из ранее сформированных кластеров, заняла отдельную пози-
цию с весьма значительной дистанцией присоединения в 22,157 ед. 

Выводы. 1. Материалы, полученные в процессе проведения факторно-
го и кластерного анализа, свидетельствуют о стабильности итогов много-
мерных сравнений, выполненных в комплексе популяций ели европейской, 
введенных в состав географических культур на территории Нижегород-
ской области. На этом основании можно говорить об устойчивом характе-
ре выявленных тенденций в соотношении популяций ели европейской, 
имеющих различное географическое происхождение, по одному из важных 
биологических показателей – пигментному составу хвои. 
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2. Сведения о соотношении популяционных оценок пигментного соста-
ва хвои ели европейской в географических культурах на территории Ниже-
городской области позволят более детально описать степень биологической 
близости её популяций и уровень их адаптированности к лесорастительным 
условиям региона. Такая информация может выступать основанием для вне-
сения предложений по уточнению границ лесосеменных районов и опреде-
лению векторов возможной переброски семян этой древесной породы. 
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Бессчетнов В.П., Бессчетнова Н.Н., Щербаков А.Ю. Популяционная 
структура географических культур ели европейской в оценках пигментного 
состава хвои // Известия Санкт-Петербургской лесотехнической академии. 2021. 
Вып. 237. С. 109–130. DOI: 10.21266/2079-4304.2021.237.109-130 

Изучали содержание и соотношение пластидных пигментов в хвое 
представителей разных популяций ели европейской, введенных в состав 
географических культур на территории Нижегородской области. Применяли 
спектрофотометрический метод выявления количественных оценок пигментного 
состава листового аппарата с обеспечением принципа единственного логического 
различия и основных требований к организации опыта. Проведены натурные 
обследования насаждений и лабораторные анализы биологических проб. Выявлены 
различия между представителями удаленных друг от друга популяций ели 
европейской при их совместном выращивании в составе географических культур 
по комплексу показателей пигментного состава однолетней хвои. Наибольшее 
содержание хлорофилла-а (3,25±0,06 мг/г) отмечено у семенного потомства 
популяций из Псковской области, что в 1,26 раза превосходит соответствующий 
минимум (2,57±0,04 мг/г), зафиксированный у представителей популяций из 
Калининградской области. Зафиксированы сходные масштабы соотношения 
оценок содержания хлорофилла-b, притом что максимальные значения (1,37±0,05 
мг/г и 1,37±0,06 мг/г) наблюдались у происхождений из Костромской и Карельской 
областей, а минимальные (1,07±0,03 мг/г и 1,09±0,03 мг/г) – у представителей 
популяций из Архангельской и Калининградской областей. Подтверждена 
существенность различий между популяциями ели европейской по всем 
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рассматриваемым показателям пигментного состава. Обнаружено сходство в 
сложении трех группировок популяций, возникших при выполнении факторного и 
кластерного анализа. Коэффициенты плотности кластера (средняя евклидова 
дистанция его сложения) каждой их них составили: 6,258 единиц евклидовой 
дистанции (у первой); 4,374 ед. (у второй); 7,818 ед. (у третьей) и 6,150 ед. (общая 
средняя дистанция). Среднее межкластерное расстояние при этом достигло 20,414 
ед., что принципиально больше величин внутрикластерных дистанций и позволяет 
признать корректным выделение кластеров. Обоснован устойчивый характер 
соотношения популяций ели европейской, имеющих различное географическое 
происхождение, по пигментному составу хвои. 

Ключе вые  с л о в а :  ель европейская, географическая изменчивость, 
географические культуры, хвоя, пигментный состав, факторный анализ, 
кластерный анализ, популяционная структура. 

Besschetnov V.P., Besschetnova N.N., Shcherbakov A.Yu. Population structure of 
geographical cultures of European spruce in the estimates of the pigment composition of 
needles. Izvestia Sankt-Peterburgskoj Lesotehniceskoj Akademii, 2021, iss. 237, pp. 109–
130 (in Russian with English summary). DOI: 10.21266/2079-4304.2021.237.109-130 

The content and ratio of plastid pigments in the conifers of representatives of different 
populations of Norway spruce introduced into the geographic test-cultures in the Nizhny 
Novgorod region were studied. A spectrophotometric method was used to identify 
quantitative estimates of the pigment composition of the leaf apparatus, ensuring the 
principle of a single logical difference and the basic requirements for the organization of 
the experiment. Field surveys of plantings and laboratory analyses of biological samples 
were carried out. The differences between representatives of Norway spruce populations 
that are remote from each other were revealed when they were grown together as part of 
geographical crops according to the complex of indicators of the pigment composition of 
annual needles. The highest content of chlorophyll-a (3.25±0.06 mg/g) was observed in the 
seed offspring of populations from the Pskov region, which is 1.26 times higher than the 
corresponding minimum (2.57±0.04 mg/g) recorded in representatives of populations from 
the Kaliningrad region. Similar scales of the ratio of estimates of the content of 
chlorophyll-b were recorded, despite the fact that the maximum values (1.37±0.05 mg/g 
and 1.37±0.06 mg/g) were observed in the origin from the Kostroma and Karelian regions, 
and the minimum values (1.07±0.03 mg/g and 1.09±0.03 mg/g) were observed in 
representatives of populations from the Arkhangelsk and Kaliningrad regions. The 
significance of differences between the populations of Norway spruce in all the considered 
indicators of pigment composition was confirmed. A similarity was found in the addition 
of three groups of populations that arose during factor and cluster analysis. The cluster 
density coefficients (the average Euclidean distance of its addition) of each of them were: 
6,258 units of the Euclidean distance (for the first one); 4,374 units. (in the second); 7,818 
units. (at the third) and 6,150 units. (total average distance). The average inter-cluster 
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distance at the same time reached 20,414 units, which is fundamentally greater than the 
values of intra-cluster distances and allows us to recognize the correct allocation of 
clusters. The stable nature of the ratio of populations of Norway spruce with different 
geographical origin, according to the pigment composition of needles, is justified. 

K e y w o r d s :  Norway spruce, geographical variability, geographical crops, 
needles, pigment composition, factor analysis, cluster analysis, population structure. 
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