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Исследовано содержание и соотношение пластидных пигментов в хвое трех видов рода Лиственница (Larix Mill.):  
л. сибирской (L. sibirica Ledeb.), л. Гмелина (L. Gmelinii (Rupr.) Rupr.), л. Сукачева (L. Sukaczewii Dylis).  
Их семенное потомство сосредоточено на опытном участке в Сергачском лесничестве Нижегородской обл. с ге-
ографическими координатами 55°32'14.2"N и 45°28'01.0"E, абсолютной высотой 160 м. Участок отнесен к зоне 
хвойно-широколиственных лесов (третья лесорастительная зона) и входит в район хвойно-широколиственных 
(смешанных) лесов европейской части Российской Федерации. Спектрофотометрическим методом определе-
но содержание в хвое хлорофилла а, хлорофилла b и каротиноидов при длинах волн 665 нм, 649 нм, 452,5 нм. 
Выявлены фенотипические различия в пигментном составе хвои между представителями указанных видов. 
Обнаружено преобладание в пигментном составе лиственницы сибирской хлорофилла а (3,76 ± 0,12 мг/г),  
значительно меньше хлорофилла b (1,87 ± 0,07 мг/г) и еще меньше  каротиноидов (0,59 ± 0,02 мг/г). Отмече-
на стабильность указанной структуры пигментного состава других видов лиственницы. Установлена наслед-
ственная обусловленность видоспецифичности л. сибирской, л. Гмелина и л. Сукачева (L. Sukaczewii Dylis) 
по всем тестируемым характеристикам. Наибольшее влияние (29,84 ± 1,61 %) на формирование общей фено-
типической дисперсии отмечено по отношению содержания хлорофилла a к содержанию каротиноидов, наи-
меньшее (5,89 ± 2,16 %) — по содержанию в хвое сухого вещества. Сравнительно высокие значения получены 
по доле каротиноидов (26,74 ± 1,68 %) и отношению их содержания к сумме хлорофиллов (26,39 ± 1,69 %). 
Показано, что исследованные виды проявили неодинаковый уровень сходства либо существенных различий 
между собой по отдельным характеристикам пигментного состава хвои.
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Перспективы перехода отечественного лесного 
комплекса к инновационному типу эксплуа-

тации и воспроизводства лесных ресурсов опре-
делены государственной стратегией его развития 
до 2030 г. В частности, сформулированы задачи 
селекционного совершенствования важнейших 
древесных пород, сохранения и расширения их 
видового разнообразия и внутривидового поли-
морфизма, модернизации форм хозяйственного 
использования с распространением достигнутых 
результатов в новые регионы. Своевременное и 
полномасштабное воплощение в жизнь намечен-
ных планов невозможно без надежной опоры на 
достижения отраслевой науки, что, прежде всего, 
предполагает ее устойчивое развитие. Для это-
го необходимо оперативное получение точных 
сведений о наследственной обусловленности и 
масштабах варьирования базовых характеристик 
главных лесообразующих пород. На территории 
России — это род Лиственница (Larix Mill.), наса-
ждения которой, характеризуясь заметным разно-
образием видового состава, занимают около 40 % 
всей лесопокрытой площади и аккумулируют до 
34 % запасов древесины. Колоссальное значение 
лиственничных лесов отмечается и для стабилиза-
ции экологической обстановки — выполнения ими 

водоохранных, почвозащитных, рекреационных и 
бальнеологических функций. Общепризнано вы-
сокое их значение для продуктивного депонирова-
ния углерода. Поэтому интерес к представителям 
данного рода ни в России [1–3], ни за ее пределами 
[4–10] не ослабевает. Проводятся активные иссле-
дования систематики, физиологии, межвидового 
разнообразия и внутривидового полиморфизма 
рода Лиственница по широкому спектру признаков 
и свойств, имеющих хозяйственное, адаптацион-
ное и идентификационное значение [1–3, 11–18]. 
Пигментный состав листового аппарата во многом 
определяет параметры фотосинтеза и в конечном 
итоге продуктивность и устойчивость древесных 
растений [19–23]. Он неизменно входит в круг во-
просов всестороннего изучения биологии хвойных 
пород [24–26], произрастающих, в частности, в 
Нижегородской обл. [27–30], в том числе листвен-
ницы [31, 32]. Известно, что содержание пигмен-
тов в хвое зависит от генотипа [19–24, 33–35].

Цель работы
Цель работы — оценка степени наследствен-

ной обусловленности фенотипических проявле-
ний признаков пигментного состава хвои л. сибир- 
ской, л. Гмелина, л. Сукачева.
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Материалы и методы

Предмет исследований — наследственная 
обусловленность межвидовой изменчивости 
представителей рода Лиственница (Larix Mill.) 
по содержанию и соотношению в хвое пла-
стидных пигментов и сухого вещества. Объект 
исследований — дендрологическая коллекция 
трех видов: л. сибирской (L. sibirica Ledeb.), 
л. Гмелина (L. gmelinii (Rupr.) Rupr.) и л. Су-
качева (L. Sukaczewii Dylis). Последняя из них 
относится к аборигенной дендрофлоре Ниже-
городского Поволжья, другие виды являются 
экзотами. Территориально коллекция разме-
щена в Сергачском межрайонном лесничестве 
Нижегородской обл. Географические коорди-
наты участка 55°32’14.2’’N и 45°28’01.0’’E, 
абсолютная высота 160 м. Он входит в зону 
хвойно-широколиственных лесов (третья ле-
сорастительная зона), район хвойно-широко-
лиственных (смешанных) лесов европейской 
части Российской Федерации. Сформировав-
шиеся здесь почвенно-климатические условия 
вполне благоприятны для произрастания абори-
генных видов и экзотов лиственницы, что под-
тверждается наличием в границах лесничества 
естественных насаждений л. Сукачева I и даже 
Iа классов бонитета. За методологическую осно-
ву работы были взяты принцип единственного 
логического различия, репрезентативности и 
рандомности выборок, требования к типично-
сти, пригодности и надежности опыта. В рам-
ках полевого стационарного этапа проведена 
одновременная заготовка хвои с периферии 
хорошо освещенного участка кроны. Ее пуч-
ки отделяли из центральной части нормально 

развитых побегов без признаков повреждений 
внешними факторами. В схеме опыта каждый 
вид был представлен 10 учетными деревьями, от 
каждого из которых заготовлено по три побега, 
служивших источником формирования первич-
ных единиц выборки. Их общее количество 
составило 90 единиц. Лабораторные анализы 
выполнены спектрофотометрическим методом 
в соответствии с общепринятыми методиками 
количественного определения содержания в 
листовой массе фотосинтетических пигментов. 
Максимумы спектров поглощения фиксировали 
при длинах волн: 665 нм (хлорофилл a), 649 нм 
(хлорофилл b), 452,5 нм (каротиноиды) [19–23, 
35, 36]. Принятая организационно-методическая 
схема широко реализуется в подобных исследо-
ваниях [19–23, 35]. Основные статистики нахо-
дили по общеизвестным методическим схемам 
с использованием вычислительных алгоритмов 
для электронных таблиц Excel, разработанных 
авторами [19–24, 27, 28, 35]. 

Результаты и обсуждение
Установлены основные характеристики со-

держания и соотношения пластидных пигментов 
в листовом аппарате трех видов лиственницы, 
введенных в схему опыта (табл. 1–3). 

В общем составе пластидных пигментов 
фотосинтезирующего аппарата л.  сибирской 
(см. табл. 1) количественно преобладает хлоро-
филл а (3,76 ± 0,12 мг/г), значительно меньше 
содержится хлорофилла b (1,87 ± 0,07 мг/г) и 
еще меньше — каротиноидов (0,59 ± 0,02 мг/г). 
Аналогичная картина наблюдается в содержании 
и балансе пластидных пигментов у других видов 
лиственницы (см. табл. 2, 3). 

Т а б л и ц а  1
Пигментный состав хвои лиственницы сибирской

Pigment composition in Siberian larch needles

Характеристики пигментного состава
Основные статистики Точность 

опыта, %mid max min
Содержание хлорофилла a, мг/г 3,76 ± 0,12 4,87 2,81 3,13
Содержание хлорофилла b, мг/г 1,81 ± 0,18 2,78 1,26 4,02
Сумма хлорофилла a и хлорофилла b, мг/г 5,57 ± 0,02 7,60 4,06 3,27
Содержание каротиноидов, мг/г 0,59 ± 0,04 0,78 0,43 2,69
Отношение хлорофилла a к хлорофиллу b 2,10 ± 0,13 2,39 1,60 2,06
Отношение хлорофилла a к каротиноидам 6,42 ± 0,05 7,40 4,90 2,03
Отношение хлорофилла b к каротиноидам 3,07 ± 0,005 3,85 2,57 1,62
Доля хлорофилла a в пигментном составе 0,68 ± 0,005 0,71 0,62 0,72
Доля хлорофилла b в пигментном составе 0,32 ± 0,002 0,38 0,29 1,49
Доля каротиноидов в пигментном составе 0,10 ± 0,002 0,12 0,08 1,57
Отношение каротиноидов к сумме хлорофиллов 0,11 ± 0,20 0,13 0,09 1,75
Сумма пигментов, мг/г 6,16 ± 0,20 8,38 4,49 3,18
Сухое вещество, % 34,68 ± 0,20 38,59 29,38 1,39
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Считается, что листовой аппарат теневынос-
ливых видов содержит не только общее большее 
количество хлорофиллов (суммарное содержа-
ние хлорофилл а и хлорофилла b), но и большее 
количество хлорофилла b. Следовательно, доля 
хлорофилла b, у теневыносливых видов долж-
на быть выше, а отношение содержания хлоро-
филла а к содержанию хлорофилла b — ниже. 
У светолюбивых растений, к которым относят 
лиственницу — наоборот. 

В рассматриваемом случае наибольшая сумма 
хлорофиллов (6,46 ± 0,18 мг/г) обнаружена у л. Су-
качева (см. табл. 3), наименьшее (5,57 ± 0,18 мг/г) — 
у л. сибирской (см. табл. 1), л. Гмелина занимала 
промежуточную позицию (6,30 ± 0,12 мг/г).

Отношение содержания хлорофилла а к со-
держанию хлорофилла b, как один из важных 
показателей физиологического состояния и фото-
синтетической активности растений для листвен-
ницы сибирской (см. табл. 1) достигло значения  
2,10 ± 0,04, несколько меньшего, чем для большин-
ства других представителей семейства сосновые 
(Pinaceae L.) и адекватного нормальному соотно-
шению указанных пигментов для листопадных ли-
ственных древесных пород. Наибольшая оценка  
(2,19 ± 0,02) этого показателя отмечена у л. Гме-
лина (см. табл. 2), а наименьшая (2,04 ± 0,02) —  
у лиственницы Сукачева (см. табл. 3).

У светолюбивых растений, к числу которых 
традиционно относят практически все виды  

Т а б л и ц а  2
Пигментный состав хвои лиственницы Гмелина

Pigment composition in Gmelin’s larch needles

Характеристики пигментного состава
Основные статистики Точность 

опыта, %mid max min
Содержание хлорофилла a, мг/г 4,32 ± 0,09 5,27 3,43 1,97
Содержание хлорофилла b, мг/г 1,98 ± 0,04 2,52 1,53 2,05
Сумма хлорофилла a и хлорофилла b, мг/г 6,30 ± 0,12 7,79 5,10 1,94
Содержание каротиноидов, мг/г 0,56 ± 0,01 0,64 0,45 1,43
Отношение хлорофилла a к хлорофиллу b 2,19 ± 0,02 2,38 1,96 1,02
Отношение хлорофилла a к каротиноидам 7,69 ± 0,11 8,70 6,77 1,40
Отношение хлорофилла b к каротиноидам 3,52 ± 0,05 4,17 2,86 1,47
Доля хлорофилла a в пигментном составе 0,69 ± 0,002 0,70 0,66 0,32
Доля хлорофилла b в пигментном составе 0,31 ± 0,002 0,34 0,30 0,71
Доля каротиноидов в пигментном составе 0,08 ± 0,001 0,09 0,07 1,26
Отношение каротиноидов к сумме хлорофиллов 0,09 ± 0,001 0,10 0,08 1,37
Сумма пигментов, мг/г 6,86 ± 0,13 8,39 5,59 1,87
Сухое вещество, % 35,45 ± 0,38 40,45 32,02 1,07

Т а б л и ц а  3
Пигментный состав хвои лиственницы Сукачева

Pigment composition in Sukachev’s larch needles

Характеристики пигментного состава
Основные статистики Точность 

опыта, %mid max min
Содержание хлорофилла a, мг/г 4,33 ± 0,12 5,69 3,01 2,79
Содержание хлорофилла b, мг/г 2,13 ± 0,06 2,80 1,47 2,84
Сумма хлорофилла a и хлорофилла b, мг/г 6,46 ± 0,18 8,49 4,52 2,78
Содержание каротиноидов, мг/г 0,64 ± 0,01 0,71 0,57 0,97
Отношение хлорофилла a к хлорофиллу b 2,04 ± 0,02 2,26 1,90 0,89
Отношение хлорофилла a к каротиноидам 6,82 ± 0,20 9,26 4,84 2,94
Отношение хлорофилла b к каротиноидам 3,36 ± 0,10 4,56 2,32 2,94
Доля хлорофилла a в пигментном составе 0,67 ± 0,002 0,69 0,66 0,29
Доля хлорофилла b в пигментном составе 0,33 ± 0,002 0,34 0,31 0,58
Доля каротиноидов в пигментном составе 0,09 ± 0,002 0,12 0,07 2,66
Отношение каротиноидов к сумме хлорофиллов 0,10 ± 0,003 0,14 0,07 2,95
Сумма пигментов, мг/г 7,10 ± 0,18 9,11 5,16 2,54
Сухое вещество, % 36,09 ± 0,42 41,58 31,68 1,15
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лиственницы, оценки отношения хлорофилла b к 
каротиноидам ниже. Так, в рассматриваемом слу-
чае наибольшее значение (3,52 ± 0,05) у л. Гмели-
на (см. табл. 2), а наименьшее (3,07 ± 0,05) — у 
л. сибирской (см. табл. 1). Лиственница Сукачева 
имела промежуточный результат (3,36 ± 0,10). 

В целом межвидовые различия наблюдались 
практически по всем характеристикам пигмент-
ного состава хвои, включая долевые оценки и 
отношения. При этом масштаб таких различий 
специфичен в рамках тестируемых признаков. 
Поскольку исследуемые растения размещены на 
выровненном экофоне в границах единого участ-
ка, различия между ними в известной мере могут 
быть признаны наследственно обусловленными. 
В статистическом плане полученные данные до-
стоверны, о чем свидетельствует значение отно-
сительной ошибки, по которой можно судить о 
точности опыта, не превысившее допустимого 
предела в 5 %.

Установленные фенотипические различия 
между видами лиственницы по признакам пиг-
ментного состава хвои (см. табл. 1–3) и получен-
ные подтверждения статистической достовер-
ности этих данных позволили провести по ним 
дисперсионный анализ (табл. 4).

Получено подтверждение существенности 
межвидовых различий рассматриваемого диспер-
сионного комплекса, на что указывают расчетные 
величины критерия Фишера, заметно превысив-
шие по всем признакам минимально допусти-
мый предел на 5%-м уровне значимости. Такой  

результат позволил вычислить силу влияния меж-
видовых различий как организованного фактора 
опыта. Наибольшая оценка (29,84 ± 1,61 %) в 
расчетах по алгоритму Плохинского достигнута 
по отношению содержания хлорофилла a к содер-
жанию каротиноидов (см. табл. 4), а наименьшая 
(5,89 ± 2,16 %) — по содержанию в хвое сухого 
вещества. Сравнительно высокие значения по-
лучены по доле каротиноидов и отношению их 
содержания к сумме хлорофиллов: 26,74 ± 1,68 %  
и 26,39 ± 1,69 % соответственно. Чувствитель-
ность характеристик пигментного состава хвои 
к действию условий среды также неодинакова. 
Все полученные в указанном порядке значения 
достоверны, а вычисления по алгоритму Снеде-
кора дали вполне сопоставимый результат.

Оценки существенности различий (НСР05 и 
D05) обозначили предел значений, выше которо-
го величина фактической разности между сред-
ними величинами показателя (см. табл. 1–3), 
может быть признана существенной на пяти-
процентном уровне значимости (см. табл. 4).  
В частности, по содержанию хлорофилла  а 
л. сибирская достоверно отличалась от л. Гме-
лина и л. Сукачева, в то время, как и л. Гмелина, 
и л. Сукачева не имели между собой существен-
ных различий. Аналогичная картина сложилась 
по суммарному содержанию хлорофилла a и 
хлорофилла b. По содержаниям хлорофилла b, 
каротиноидов и сухого вещества ситуация иная: 
от остальных существенно отличается только 
л. Сукачева.

Т а б л и ц а  4
Существенность различий между представителями рода лиственница  

по пигментному составу хвои
Significance of differences between genus larch representatives in the pigment composition of needles

Признаки пигментного состава
Критерий 
Фишера
опытный

Влияние организованного фактора (h2 ± sh
2) Критерии 

различийпо Плохинскому по Снедекору
доля 

влияния h2
ошибка

± sh
2

доля 
влияния h2

ошибка
± sh

2 НСР05 D05

Содержание хлорофилла a 9,096 0,1729 0,0190 0,2125 0,0181 0,30 0,37
Содержание хлорофилла b 7,151 0,1412 0,0197 0,1702 0,0191 0,17 0,20
Сумма хлорофилла a и хлорофилла b 8,455 0,1627 0,0192 0,1990 0,0184 0,45 0,56
Содержание каротиноидов 12,438 0,2223 0,0179 0,2760 0,0166 0,03 0,04
Отношение хлорофилла a к хлорофиллу b 6,506 0,1301 0,0200 0,1551 0,0194 0,08 0,10
Отношение хлорофилла a к каротиноидам 18,502 0,2984 0,0161 0,3685 0,0145 0,42 0,52
Отношение хлорофилла b к каротиноидам 10,583 0,1957 0,0185 0,2421 0,0174 0,20 0,24
Доля хлорофилла a в пигментном составе 5,957 0,1204 0,0202 0,1418 0,0197 0,01 0,01
Доля хлорофилла b в пигментном составе 5,957 0,1204 0,0202 0,1418 0,0197 0,01 0,01
Доля каротиноидов в пигментном составе 15,875 0,2674 0,0168 0,3315 0,0154 0,00 0,01
Отношение каротиноидов к сумме 
хлорофиллов 15,599 0,2639 0,0169 0,3273 0,0155 0,01 0,01

Сумма пигментов 8,278 0,1599 0,0193 0,1952 0,0185 0,47 0,58
Сухое вещество 2,722 0,0589 0,0216 0,0543 0,0217 1,19 1,45
Примечание. НСР05 — наименьшая существенная разность; D05 — критерий Тьюки; критерий Фишера на 5%-м уровне 
значимости равен 3,10.



Лесной вестник / Forestry Bulletin, 2021, том 25, № 5� 9

Наследственная обусловленность...� Биологические и технологические аспекты лесного хозяйства

Выводы

1. Пигментный состав хвои аборигенных и 
интродуцированных представителей рода Ли-
ственница в условиях Нижегородской обл. и 
носит видоспецифичный характер и подвержен 
внутривидовой изменчивости.

2. Различия между лиственницей сибирской, 
л. Гмелина и л. Сукачева по содержанию и соотно-
шению пластидных пигментов обусловлены осо-
бенностями генотипов составляющих их особей, 
что проявилось на выровненном экофоне и под-
тверждено результатами дисперсионного анализа.

3. Исследованные виды демонстрировали нео-
динаковый уровень сходства либо существенных 
различий между собой в отдельных характеристи-
ках пигментного состава хвои.
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HEREDITARY DEPENDENCE OF PIGMENT COMPOSITION  
IN GENUS LARCH NEEDLES

A.O. Yesichev1, N.N. Besschetnova2, V.P. Besschetnov2

1Ministry of Forestry and Wildlife Protection Nizhny Novgorod region, 2, Kostina st., 603134, Nizhniy Novgorod, Russia
2Nizhny Novgorod State Agricultural Academy, 97, Gagarin’s av., 603107, Nizhniy Novgorod, Russia

lesfak@bk.ru

The content and ratio of plastid pigments in the conifers of three species of the larch genus (Larix Mill.) were 
studied: Siberian larch (L. sibirica Ledeb.), Gmelin’s larch (L. Gmelinii (Rupr.) Rupr.), Sukachev’s larch 
(L. Sukaczewii Dylis). Their seed progeny is concentrated on a pilot site in the Sergachsky forestry of the Nizhny 
Novgorod region with geographical coordinates 55°32 ‘14,2” N 45°28’01,0” E and an absolute height of 160 m. 
The site is assigned to the zone of coniferous-broad-leaved forests (the third forest-growing zone) and is included 
in the area of coniferous-broad-leaved (mixed) forests of the European part of the Russian Federation. The content 
of chlorophyll a, chlorophyll b and carotenoids in the needles was determined by spectrophotometric method at 
wavelengths: 665 nm, 649 nm, 452,5 nm. Samples for research were prepared in accordance with the principle of 
a single logical difference and randomized sample formation. Phenotypic differences in the pigment composition 
of needles between representatives of these species were revealed. The pigment composition of Siberian larch 
is dominated by chlorophyll a (3,76 ± 0,12 mg/g), significantly less chlorophyll b (1,87 ± 0,07 mg/g) and even 
less carotenoids (0,59 ± 0,02 mg/g). The same is observed in the pigment composition of other larch species. The 
hereditary conditionality of the species specificity of Siberian larch, Gmelin’s larch and Sukachev’s larch was 
established for all the tested characteristics. The greatest influence (29,84 ± 1,61 %) on the formation of the total 
phenotypic dispersion was observed in the ratio of the content of chlorophyll-a to the content of carotenoids, the 
least (5,89 ± 2,16 %) — in the content of dry matter in the needles. Relatively high values were obtained for the 
proportion of carotenoids (26,74 ± 1,68 %) and the ratio of their content to the total of chlorophylls (26,39 ± 1,69 %).  
The studied species showed an unequal level of similarity or significant differences in the individual characteristics 
of the pigment composition of needles.
Keywords: Larch, pigment composition, chlorophyll a, chlorophyll b, carotenoids, species specificity, hereditary 
conditionality
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