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На территории природного парка «Ергаки» была заложена трансекта с четырьмя пробными площадями, 

пересекающая верхнюю границу леса при переходе от горно-таежного к гольцово-тундровому поясу. На высо-
те более 1630 м над уровнем моря древесная растительность представлена стланиковыми формами Pinus 
sibirica высотой до 1 м. Линия передовых деревьев, имеющих типичную для сосны сибирской стволовую форму, 
проходит между высотами 1630 и 1550 м над уровнем моря, а верхняя граница леса – между 1550 и 1500. Ни-
же 1500 м расположен смешанный мелкотравный пихтово-кедровый лес с преобладанием Pinus sibirica, а ни-
же 1450 – смешанный крупнотравный кедрово-пихтовый лес с преобладанием Abies sibirica. В ходе исследова-
ния пространственно-временной изменчивости пигментного комплекса хвои сосны сибирской в условиях вы-
сотной поясности Западного Саяна были выявлены как общие тенденции сезонной динамики хлорофиллов и 
каротиноидов, так и особенности пигментного состава хвои деревьев сосны сибирской, произрастающих на 
разной высоте над уровнем моря. Высокое отношение ССК/ХБК, характерное для растений верхней пробной 
площади, свидетельствует об их малой продуктивности, а низкое отношение суммы хлорофиллов к кароти-
ноидам – о стрессоустойчивости в отношении сочетания низкой температуры и высокой освещенности.  
Естественный отбор выше границы леса, по-видимому, направлен на выживание не высокопродуктивных  
особей сосны сибирской, а стрессоустойчивых медленно растущих стланниковых форм, которые, создавая 
микрокуртины, могут стать основой для появления стволовых форм сосны сибирской. 
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A transect with four test areas was laid on the territory of the Ergaki Natural Park, crossing the upper border of the 
forest during the transition from the mountain taiga to the goltsovo-tundra zone. At the altitude of more than 1,630 m 
above sea level, woody vegetation is represented by Pinus sibirica krummholz forms up to 1 m high. The line for trees 
with typical Siberian pine trunk shape runs between altitudes of 1,630 and 1,550 m above sea level, and the upper line 
is between 1,550 and 1,500. Below 1500 m, there is a mixed small-grass forest with a predominance of Pinus sibirica, 
and below 1450, there is a mixed large-grass forest with a predominance of Abies sibirica. During the study of the 
spatial and temporal variability of the pigment complex of Siberian pine needles in the conditions of the high-altitude 
zone of the Western Sayan, both general trends in the seasonal dynamics of chlorophylls and carotenoids and features 
of the pigment composition of the needles of Siberian pine trees growing at different heights above sea level were 
revealed. The high LHC/CPC ratio characteristic of plants of the upper sample area indicates their low productivity, 
and the low ratio of the amount of chlorophylls to carotenoids indicates stress resistance in relation to a combination of 
low temperature and high illumination. Natural selection above the forestline, apparently, is aimed at the survival not 
of highly productive Siberian pine individuals, but of stress-resistant slow-growing krummholz forms, which, by 
creating microcourtines, can become the basis for the emergence of stem forms of Siberian pine. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Наблюдающееся в последние десятилетия измене-

ние климата [21] приводит к трансформации лесных 
экосистем, сдвигу как широтных [33], так и высотных 
[29; 31] границ ареалов лесообразующих видов хвой-
ных. Отмечено, что повышение температуры весенне-
го периода приводит к смещению начала вегетации 
хвойных на более ранние сроки [1], а зимне-весенние 
оттепели вызывают усыхание хвои [30]. Не только 
температура, но и осадки могут в разные периоды 
года являться лимитирующим фактором и приводить 
к снижению продуктивности хвойных лесов, в част-
ности, сосны сибирской [23]. 

В пределах вида [7], и даже в пределах одной по-
пуляции [13] существуют особи, в разной степени 
приспособленные к перенесению действующих 
стресс-факторов. Особенно часто такие экземпляры 
встречаются на границе распространения вида. По-
скольку для высокогорных районов характерно боль-
шое экотопическое разнообразие, на верхней границе 
леса проявляются адаптивные изменения на уровне 
как морфологических и анатомических особенностей, 
так и ряда физиологических функций и биохимиче-
ских процессов [10]. В последние годы проведено 
немало исследований сезонных изменений структуры 
фотосинтетического аппарата хвойных [11; 14; 38], 
пигментного состава хвои [22; 35], функциональных 
изменений в ассимилирующих тканях [3; 4; 26], но 
остается открытым вопрос понимания механизмов 
устойчивости тех экземпляров сосны сибирской, ко-
торые успешно растут и развиваются выше границы 
леса в суровых условиях горных экосистем.  

Изменения пигментного комплекса хвои являются 
хорошим индикаторным признаком акклимационных 
стратегий ассимиляционного аппарата растений. Со-
отношение хлорофиллов а и b и каротиноидов свиде-
тельствуют о приспособлении хвойных к условиям 
среды. В работах, выполненных на видах флоры арк-
тических территорий (о. Щпицберген, о. Врангель) и 
таежной зоны Республики Коми, показано, что разли-
чия в содержании и соотношении хлорофиллов и ка-
ротиноидов определяются жизненной формой, ши-
ротным ареалом и эколого-ценотическими условиями 
[16; 27]. Для разных северных регионов показано уве-
личение относительного содержания каротиноидов в 
ряду бореальные–гипоарктические–арктоальпийские 
виды [5; 6; 8; 16; 24]. 

Целью данной работы являлось определение про-
странственно-временной изменчивости пигментного 
комплекса хвои сосны сибирской в условиях высот-
ной поясности Западного Саяна. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ  
ИССЛЕДОВАНИЯ 
На территории природного парка «Ергаки» (Ерма-

ковский район Красноярского края) была заложена 
трансекта, пересекающая верхнюю границу леса при 
переходе от горно-таежного к гольцово-тундровому 
поясу. Средняя температура января в районе исследо-
ваний составляет –17,7 ºС, июля – 13,2 ºС. Годовое 
количество осадков около 1200 мм, при этом в сред-
нем 440 мм приходится на летние месяцы [20]. Вдоль 

трансекты выделены четыре пробных площади (ПП), 
со следующими координатами их центральных точек: 
ПП1 – N 52º50’40.4” E 093º16’24.2” абсолютная высо-
та 1636 м; ПП2 – N 52º50’26.3” E 093º16’26.9” абсо-
лютная высота 1558 м; ПП3 – N 52º50’17.2”  
E 093º16’21.0” абсолютная высота 1505 м; ПП4 –  
N 52º50’14.6” E 093º15’28.4” абсолютная высота 1455 м. 

На ПП1 древесная растительность представлена 
стланиковыми формами Pinus sibirica высотой до 1 м, 
которые образуют микрокуртины. Диаметр стволов  
3–5 см. На ПП2 отмечено редколесье Pinus sibirica. 
Сомкнутость крон 0,1. Древостой однородный, фор-
мула древостоя К10. Высота деревьев до 5 м, диаметр 
стволов 8–12 см. ПП3 – смешанный мелкотравный 
пихтово-кедровый лес с преобладанием Pinus sibirica. 
Сомкнутость крон 0,4. Формула древостоя 6К4П. Вы-
сота деревьев сосны сибирской до 15 м. Диаметр 
стволов 15–20 см. ПП4 – смешанный крупнотравный 
кедрово-пихтовый лес с преобладанием Abies sibirica. 
Сомкнутость крон 0,7. Формула древостоя 6П4К. Вы-
сота деревьев сосны сибирской до 15 м. Диаметр 
стволов 15–20 см. Линия передовых деревьев, имею-
щих типичную для сосны сибирской стволовую фор-
му, проходит между ПП1 и ПП2, а верхняя граница 
леса – между ПП2 и ПП3. ПП4 расположена в нижней 
части склона на выположенном участке, а ПП3, так 
же как ПП2 и ПП1, на склоне южной экспозиции. 

В качестве объектов исследования были выбраны 
молодые деревья сосны сибирской второго класса 
возраста. В пределах каждой пробной площади было 
промаркировано по 20 типичных экземпляров сосны 
сибирской, с каждого из них срезано по три побега. 
Таким образом, общее количество растительных об-
разцов составило 240 штук, отбор проб был произве-
ден в феврале, апреле, июле и ноябре 2023 года.  

Для определения пигментного состава использо-
вали хвою второго года жизни с боковых побегов 
второго порядка. Количественное определение пиг-
ментов проводили в спиртовой вытяжке на спектро-
фотометре SPEKOL 1300 AnalytikJenna AG при дли-
нах волн, соответствующих максимумам поглощения 
определяемых пигментов в данном растворителе [37]. 
При определении сухой массы хвою высушивали  
в сушильном шкафу при температуре 95 ºС, взвеши-
вание до постоянной массы проводили на аналитиче-
ских весах ГОСМЕТР ВЛ-124В-С с погрешностью 
±0,5 мг. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Для хвойных растений, произрастающих выше 

границы леса, основными рисками являются высокая 
интенсивность солнечной радиации в начале лета, 
вызывающая фотоингибирование фотосинтеза при 
низких положительных температурах, и более корот-
кий вегетационный период. В зависимости от пиг-
ментного состава хвои, структурных особенностей 
фотосинтетического аппарата, интенсивности фото-
синтеза и других параметров, растения оказываются  
в разной степени устойчивыми к таким угрозам. 

Пигменты растений отличаются по локализации, 
выполняемым функциям и роли в процессах погло-
щения и трансформации энергии в ходе фотосинтеза. 
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Согласно современным представлениям, все первич-
ные процессы трансформации световой энергии, в 
том числе и флуоресценция, связаны с мембранами 
тилакоидов хлоропластов, представляющих из себя 
жидкие кристаллы со встроенными белковыми ком-
плексами: хлорофилл-белковые комплексы фотосис-
темы 1 (ХБК-1), фотосистемы 2 (ХБК-2) и светособи-
рающий хлорофилл-белковый комплекс (ССК). Ха-
рактерной чертой большинства зеленых растений яв-
ляется дифференциация хлоропластов на область 
гран, стромы. Область гран обогащена комплексами 
фотосистемы 2 и светособирающим хлорофилл а/б 
белковым комплексом, тогда как тилакоиды стромы – 
фотосистемой 1 и системой синтеза АТФ [25]. 

К основным фотосинтезирующим пигментам 
высших растений можно отнести два близких друг  
к другу по химическому составу хлорофиллов – а и б, 
основой химического строения которых является пир-
рольное кольцо. Хлорофилл а входит в состав всех ос-
новных хлорофилл-белковых комплексов, выполняя 
функции светосбора и преобразовании солнечной 
энергии в энергию химических связей. Весь хлорофилл 
б зеленых растений по данным Дж. Торнбера сосредо-
точен в светособирающем комплексе (ССК), поэтому 
данная форма хлорофилла может служить маркером 
формирования самого комплекса [36]. 

Каротиноиды также выполняют ряд важных функ-
ций в процессе фотосинтеза: антенную (дополнитель-
ные пигменты в процессе поглощения солнечной 
энергии), защитную (тушители триплетного хлоро-
филла и синглетного кислорода) и фотопротекторную 
(предохраняют реакционный центр фотосистемы от 
мощных потоков энергии при высоких интенсивно-
стях света и стабилизируют липидную фазу тилако-
идных мембран, защищая ее от переокисления). 

На рисунке представлены данные сезонных изме-
нений содержания фотосинтетических пигментов  
в хвое сосны сибирской, произрастающей на различ-
ной высоте над уровнем моря. 

Минимальное содержание хлорофиллов в хвое 
Pinus sibirica на всех пробных площадях зафиксиро-
вано зимой (февраль), максимальное – летом (июль), 
что согласуется с данными других авторов [12; 35]. 
Однако количественные значения на разных пробных 
площадях весьма отличаются. По содержанию хлоро-
филла а в хвое (рис. 1, А) обнаружены статистически 
достоверные различия (р≥0,95) в феврале и апреле для 
ПП1 относительно остальных пробных площадей,  
в июле – между всеми пробными площадями, в нояб-
ре – для всех пробных площадей, кроме ПП3–ПП4. 
По содержанию хлорофилла b (рис. 1Б) в зимне-
весенний период получены достоверные различия 
(р ≥ 0,95) также для ПП1 по сравнению с остальными 
пробными площадями, в летний период – для всех, 
кроме ПП1–ПП2, осенью – для всех, кроме ПП2–ПП3. 
Нужно отметить, что наибольшее содержание хлоро-
филлов отмечено в хвое деревьев сосны сибирской, 
входящих в состав лесных фитоценозов (ПП3 и ПП4), 
а минимальное – для расположенных выше границы 
леса (ПП2 и, особенно, ПП1). Для верхней пробной 
площади ПП1 эта закономерность прослеживается  
в течение всего года, для остальных – в период актив-

ной вегетации. На пробных площадях ПП2–ПП4 ко-
личественные различия в содержании хлорофиллов  
в хвое деревьев сосны сибирской обусловлены, скорее 
всего, условиями освещения. Для Pinus sibirica, про-
израстающих на ПП1 выше линии передовых деревь-
ев и представленных только стланниковыми форма-
ми, сниженное количество хлорофилла, возможно, 
является адаптационным признаком.  

Содержание каротиноидов (рис. 1, В) в хвое увели-
чивается при переходе от зимнего к весеннему перио-
ду, несколько снижается летом, и вновь возрастает 
осенью. Однако более показательным является не ко-
личество каротиноидов как таковое, а отношение сум-
мы хлорофиллов а и b к каротиноидам. В частности, 
воздействие ультрафиолетового излучения может фик-
сироваться по уменьшению отношения содержания 
хлорофиллов и каротиноидов [2]. Механизмы, предот-
вращающие это повреждение с участием каротинои-
дов, включают дезактивацию возбужденных состояний 
хлорофиллов реакционных центров и светособираю-
щих комплексов, активных форм кислорода и высво-
бождение избыточно поглощенной световой энергии 
[28]. Минимальные значения отношения суммы хло-
рофиллов к каротиноидам характерны как раз для хвои 
с ПП1 (см. таблицу). Низкая температура воздуха, ха-
рактерная для гольцового пояса, в сочетании с сильной 
солнечной радиацией является типичной ситуацией,  
в которой может произойти торможение или частичное 
разрушение фотосинтетического аппарата избыточной 
энергией. В зимне-весенний период это также может 
свидетельствовать о разном уровне потенциальной 
готовности хвои деревьев, произрастающих на различ-
ной высоте над уровнем моря, к возобновлению фото-
синтетической деятельности.  

В свою очередь, энергетика растения зависит от 
соотношения хлорофилл-белковых комплексов. Све-
тособирающий комплекс может выполнять важные 
структурно-образовательные (формирование гран), 
энергетические и регуляторные функции (распреде-
ление потоков энергии между хлорофилл-белковыми 
комплексами). Кроме того, согласно подтвержденной 
концепции У. Шрайбера и П. Армонда [34] структура 
ССК и его связь с мембранами тилакоидов определяет 
температурную устойчивость фотосинтетического 
аппарата и может служить её показателем. Расчет до-
ли хлорофиллов в ССК от их суммы производили  
с учетом того, что весь хлорофилл b находится в ССК 
и соотношение хлорофиллов a/b в ССК равно 1.2.  

Проведенные расчеты по распределению пигмен-
тов между основными хлорофилл-беловыми комплек-
сами показали, что на данной ПП1 в зимний период 
практически все пигменты включены в состав ССК 
(см. таблицу). Доля пигментов, включенных в ССК  
в хвое деревьев с верхней пробной площади, остается 
более высокой по сравнению с аналогичным показа-
телем для других пробных площадей в течение всего 
периода исследований. 

Считается, что чем выше отношение ССК/ХБК, 
тем менее продуктивным является растение, тем 
меньше мембранных компонентов энергопреобра-
зующей системы содержат его хлоропласты [9; 18]. 
Более низкие значения отношения ССК/ХБК в актив-
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ном состоянии отмечены для сосны сибирской, рас-
положенной на ПП3 и ПП4, которые характеризуют-
ся, по-видимому, наиболее благоприятными условия-
ми для произрастания растений данного вида на изу-
ченной траксекте.  

В условиях арктических территорий, высокогорья 
и среднегорья важным компонентом пигментного 
комплекса являются каротиноиды. На верхней проб-
ной площади в зимний период суммарное содержание 
хлорофиллов ниже содержания каротиноидов – их 
отношение меньше единицы. В ходе сезонных изме-
нений повышенное содержание каротиноидов на ПП1 
относительно содержания хлорофиллов, в отличие от 
других пробных площадей, сохраняется в течение 
всего вегетационного периода (см. таблицу). Анало-
гичные данные показаны в работах ряда авторов. 

Наиболее высокие значения содержания желтых пиг-
ментов были обнаружены у высокогорных растений 
Памира, пустынь Кара-Кум и Гоби, что связано с вы-
сокой освещенностью и обилием УФ-лучей [15; 19].  

Полученные результаты о росте доли каротиноидов 
относительно суммарного содержания хлорофиллов 
хорошо вписываются в концепцию о защитной роли 
каротиноидов в структуре фотосинтетического аппара-
та. Поглощая излишнюю энергию от хлорофилла, ка-
ротиноиды способны ее дезактивировать в виде тепло-
вой энергии. Каротиноиды действуют как фильтры и, 
накапливаясь в покровных тканях растений, поглоща-
ют избыточные количества синего и ближнего ультра-
фиолетового света, которые могут оказывать ингиби-
рующее действие на функциональную активность фо-
тосинтетического аппарата [12; 32].  

 

А  

Б  

В  
 
Сезонная динамика содержания хлорофилла а (А), хлорофилла b (Б) и каротиноидов (В)  
в хвое Pinus sibirica 
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Пигментный состав хвои Pinus sibirica 
 

 
Пробная  
площадь 

Отношение суммы 
хлорофиллов к кароти-

ноидам 
ССК, мг/г ССК, доля % ХБК, мг/г ССК/ХБК 

ПП1 0,72 0,23 100 0 – 
ПП2 1,16 0,44 75 0,15 2,93 
ПП3 1,41 0,46 82 0,10 4,60 

ф
ев

ра
ль

 

ПП4 2,13 0,40 69 0,18 2,22 
ПП1 2,11 0,52 71 0,22 2,36 
ПП2 2,66 1,04 66 0,53 1,96 
ПП3 3,33 0,98 61 0,62 1,58 ап

ре
ль

 

ПП4 4,37 0,87 55 0,71 1,23 
ПП1 3,72 0,92 69 0,42 2,19 
ПП2 3,83 1,03 57 0,77 1,34 
ПП3 4,65 1,25 56 0,98 1,28 ию

ль
 

ПП4 5,68 1,52 57 1,15 1,32 
ПП1 2,37 0,82 64 0,46 1,78 
ПП2 2,50 1,00 56 0,77 1,30 
ПП3 3,18 1,13 53 1,01 1,12 но

яб
рь

 

ПП4 4,02 1,48 61 0,94 1,57 

 
В работе Масловой с сотр. показано, что у иссле-

дованных вечнозеленых растений, как хвойных, так и 
покрытосеменных, адаптированных в ходе интродук-
ции к произрастанию в высоких широтах, отсутствует 
процесс фотодеструкции пигментных комплексов  
в условиях зимы, так как они обладают системой за-
щиты фотосинтетического аппарата пластид клеток 
мезофилла. Основу этой системы составляют кароти-
ноиды – пигменты виолаксантинового цикла, родок-
сантин, зеаксантин и лютеин [17].  

Таким образом, можно отметить, что выше грани-
цы леса выживают стрессоустойчивые медленно рас-
тущие стланниковые формы сосны сибирской, имею-
щие пониженное содержание хлорофиллов а и b в и 
высокие значения ССК/ХБК в течение всего года. По-
вышенное содержание каротиноидов на верхней 
пробной площади (ПП1) относительно содержания 
хлорофиллов, в отличие от других пробных площа-
дей, также сохраняется в течение всего вегетационно-
го периода 

  
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Выше границы леса хвойные растения часто под-

вергаются различным стрессовым воздействиям, что 
в сочетании с высокой освещенностью часто приво-
дит к фотоингибированию фотосинтеза и фотоповре-
ждению клеток хвои. В ходе исследования простран-
ственно-временной изменчивости пигментного ком-
плекса хвои сосны сибирской в условиях высотной 
поясности Западного Саяна было выявлено увеличе-
ние концентрации хлорофиллов а и b при переходе от 
состояния зимнего покоя к периоду активного мета-
болизма. При этом минимальное содержание фото-
синтетических пигментов отмечается для пробной 
площади, расположенной в верхней части склона (аб-
солютная высота 1636 м). Как показывает анализ ли-
тературы, чувствительность к стрессу усиливается 
при высоких освещенностях. Это связано с тем, что 
любой стресс (водный дефицит, низкая температура и 
др.), вызывая различные метаболические нарушения, 

затрагивает энергетику растения. В результате расте-
ние начинает корректировать приход и использование 
световой энергии как наиболее простой и экономич-
ный путь адаптации для коррекции метаболизма. Вы-
сокое отношение ССК/ХБК, характерное для расте-
ний верхней пробной площади, свидетельствует об их 
малой продуктивности, а низкое отношение суммы 
хлорофиллов к каротиноидам – о стрессоустойчиво-
сти в отношении сочетания низкой температуры и 
высокой освещенности.  

Естественный отбор выше границы леса, по-
видимому, направлен на выживание не столько про-
дуктивных особей сосны сибирской, сколько стрессо-
устойчивых медленно растущих стланниковых форм, 
которые, создавая микрокуртины, могут стать осно-
вой для появления стволовых форм сосны сибирской. 
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