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ВЛИЯНИЕ ВОЗРАСТА ХВОИ PICEA ABIES SSP. 
OBOVATA (LEDEB.) DOMIN НА СОДЕРЖАНИЕ 
В НЕЙ КОНДЕНСИРОВАННЫХ ТАНИНОВ

Н. А. Артемкина
Институт проблем промышленной экологии Севера, ФИЦ «Кольский научный центр РАН», 
Апатиты, Россия

ель сибирская (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin) является одной из домини-
рующих лесообразующих пород в северотаежных лесах, и изменения в химическом 
составе (например, содержания танинов) хвои ели могут сказываться на биогеохи-
мических циклах в местах ее распространения. Проведено исследование содер-
жания танинов в хвое разного возраста Picea abies ssp. obovata у деревьев различ-
ных элементарных биогеоареалов (ЭБга) ельника кустарничково-зеленомошного 
в Мурманской области. Установлено, что во всех исследуемых ЭБга с увеличением 
возраста хвои ели происходило значительное снижение уровня растворимых про-
антоцианидинов (р < 0,001). Такая закономерность менее выражена для связанных 
с клеточной стенкой конденсированных танинов (р < 0,01). У взрослых деревь-
ев двух возрастных групп (старше 200 и в среднем 150 лет) содержание танинов 
в хвое одного возраста не различалось. Уровень танинов в молодой (текущего года 
и однолетней) хвое подроста ели (30–40 лет) достоверно выше, чем в соответст-
вующей хвое деревьев старшего возраста. Увеличение содержания растворимых 
танинов при недостатке азотного питания отмечалось только у наиболее физиоло-
гически активной молодой (текущего года и однолетней) хвои ели. Повышение со-
держания растворимых танинов в старой (5–7- и 8–11-летней) хвое при увеличении 
содержания азота в L-подгоризонте подстилки можно объяснить различной интен-
сивностью вымывания танинов осадками, которая в значительной степени зависит 
от строения и плотности крон. низкие плотные кроны, характерные для взрослых 
деревьев старше 200 лет и в меньшей степени – для ели в среднем 150 лет, пропу-
скают значительно меньше осадков, что препятствует выносу танинов из хвои и ми-
неральных компонентов, в том числе азота, из L-подгоризонта подстилки в подкро-
новом пространстве.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ель; хвоя; возраст; танины; азот; элементарный биогеоаре-
ал (ЭБга); северотаежные еловые леса.

N. A. Artemkina. AGE-SPECIFIC CONTENT OF CONDENSED TANNINS IN 
THE NEEDLES OF PICEA ABIES SSP. OBOVATA (LEDEB.) DOMIN

Siberian spruce (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin) is one of the dominant 
species in north-taiga forests and changes in the chemical composition (e. g. tannins) 
of spruce needles can significantly affect biogeochemical cycles in the areas of its distri-
bution. Variations in the tannin content of Picea abies ssp. obovata needles of different 
ages among different elementary biogeoareas (EBGA) in dwarf shrub-true moss spruce 
forests in the Murmansk Region were studied. It was found that the concentration of sol-
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Введение

Танины являются важной составной частью 
организма растений. среди огромного числа 
вторичных метаболитов по своему количеству 
танины занимают четвертое место в тканях со-
судистых растений после целлюлозы, гемицел-
люлозы и лигнина [Adamczyk et al., 2017]. Это 
гетерогенная группа природных полифеноль-
ных соединений с молекулярной массой от 500 
до 3000 Da. в зависимости от условий произ-
растания, вида и органа растений содержание 
танинов может составлять до 40 % от сухого 
сырья [Kraus et al., 2003]. Химический характер 
танинов весьма сложен, но их обычно класси-
фицируют на две группы: конденсированные 
и гидролизуемые. Конденсированные танины 
(проантоцианидины) – разнообразные по стро-
ению полигидроксифенольные соединения, 
в основном производные флаван-3-олов (ка-
техинов) и флаван-3,4-диолов (лейкоанто-
цианов), реже гидроксистильбенов. К гидро-
лизуемым танинам относят сложные эфиры 
моносахаридов, главным образом глюкозы, 
и фенолкарбоновых кислот (галловой, дигалло-
вой, эллаговой и др.) [Запрометов, 1974].

в связи с широким распространением в ра-
стительном мире танины представляют значи-
тельный интерес для выяснения физиолого-би-
охимических процессов адаптации растений 
к условиям произрастания [высочина и др., 
2013; Бухарина и др., 2015], в том числе и в суб-
арктическом регионе [Martz et al., 2009, 2010; ар-
темкина и др., 2019]. Предполагается, что одна 
из функций танинов в растениях – защита про-
тив травоядных животных [Barbehenn, Constabel, 
2011] и патогенов [Hammerbacher et al., 2014].

однако все больше исследований посвяща-
ются изучению роли танинов в регулировании 
питательного режима почвы [Hättenschwiler, Vi-
tousek, 2000]. Танины, оказывая токсическое 
действие на микроорганизмы и ингибируя ак-
тивность ферментов [Triebwasser et al., 2012], 

могут замедлять скорость разложения расти-
тельного опада [Horner et al., 1987; Adamczyk 
et al., 2017] и минерализацию азота [Northup 
et al., 1998; Nierop et al., 2006], влияя таким 
образом на доступность его для растений в пре-
делах наземных экосистем. содержание и со-
став танинов в лесном опаде прежде всего за-
висит от разновидности растений [Maie et al., 
2003; Preston et al., 2009], но и климатические 
и экологические факторы также могут привести 
к значительным качественным и количествен-
ным изменениям в опаде и подстилке (рис. 1) 
[Kraus et al., 2003, 2004; артемкина и др., 2018а, 
б]. Предполагается, что внутривидовое измене-
ние химического состава растений, в частности 
содержания танинов, является важным регуля-
тором процессов в экосистеме [Schweitzer et al., 
2004, 2008]. ель сибирская (Picea abies ssp. obo-
vata (Ledeb.) Domin) является одной из домини-
рующих лесообразующих пород в северотаеж-
ных лесах. Поэтому изменения в химическом со-
ставе (например, содержания танинов) хвои ели 
могут существенно сказываться на биогеохими-
ческих циклах в местах ее распространения.

Цель нашей работы – исследование внутри-
биогеоценотического варьирования в содер-
жании конденсированных танинов в разновоз-
растной хвое деревьев Picea abies ssp. obovata 
разного возраста, произрастающих в различ-
ных элементарных биогеоареалах (ЭБга) [ор-
лова, 2013]. а также изучение взаимосвязи 
между количеством растворимых конденсиро-
ванных танинов в хвое и параметрами азотного 
пула почв.

Материалы и методы

Пробные площади размером 50×50 м были 
заложены в 5-кратной повторности в ельниках 
кустарничково-зеленомошных, произрастающих 
в окрестностях оз. Умбозеро (Кольский полуост-
ров, 67°29ʹ с. ш., 34°32ʹ в. д.), где в автоморф-
ных условиях Picea abies ssp. obovata разного 

uble proanthocyanidins (p < 0.05) decreased with age in needles of spruce trees in all 
the studied elementary biogeoareas. This pattern was less pronounced for cell wall-
bound tannins, since the age-related variation of their content in spruce needles was 
only 4.0 to 8.8 mg/g, while soluble tannins ranged from 31.4 to 88.8 mg/g. Mature trees 
of two age categories (older than 200 years and an average of 150 years) did not differ 
in the content of tannins in needles of matching ages. Tannin levels in young (current-year 
and 1-year-old) needles of juvenile spruce (30–40 years old) were significantly higher 
than in needles of the same age in mature trees. A rise in the content of soluble tannins 
associated with a deficit of nitrous nutrition happened only in the most physiologically 
active young (current-year and 1-year-old) needles.

K e y w o r d s: Picea; age; needles; tannins; total nitrogen; elementary biogeoareas 
(EBGA); north-taiga spruce forests.
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возраста формирует различные элементарные 
биогеоареалы (ЭБга): еловый мертвопокров-
ный (старше 200 лет), еловый кустарничково-
зеленомошный (в среднем 150 лет) и подрост 
ели (30–40 лет) [орлова и др., 2016]. на данном 
уровне исследовали внутрибиогеоценотическое 
варьирование. в древесных еловых ЭБга во всех 
случаях доминировала ель, тогда как в напоч-
венном покрове были представлены: Vaccinium 
vitis-idaea, V. myrtillus, Empetrum hermaphrodi-
tum, Pleurozium schreberi, Polytrichum commune 
Hedw., Cornus suecica L., Avenella flexuosa (L.) 
Drej [Манаков, никонов, 1981].

отбор образцов хвои и подстилки проводили 
в трехкратной повторности у деревьев разного 
возраста с учетом доминирующих ЭБга в кон-
це вегетационного периода. исследовали со-
став молодой хвои – текущего года и однолет-
ней, а также старой – 5–7-летней, при наличии 
8–11-летней. аналитические пробы измельча-
ли до размера частиц, проходящих сквозь сито 
с отверстиями диаметром 1 мм. около 0,130 г 
(точная навеска) измельченного сырья помеща-
ли в пробирку вместимостью 10 мл, прибавля-
ли 2,5 мл 70% ацетона, встряхивали, оставляли 
на 2 часа при комнатной температуре. Экстрак-
цию повторяли 4 раза, полученные извлечения 
объединяли и центрифугировали 10 мин при 
2500 об/мин. Количественное определение 
конденсированных танинов (проантоцианиди-
нов) в образцах проводили методом, представ-
ленным в работе [Ossipova et al., 2001].

Растворимые проантоцианидины. в сте-
клянных термостойких пробирках на 10 мл 
к 0,1 мл полученного извлечения прибавляли 
0,6 мл дистиллированной воды и 6 мл раствора 
HCl: н-бутанол (5:95 v/v). Пробирку с полученным 
раствором закрывали пробкой, встряхивали и на-
гревали в сушильном шкафу при 95 °C в течение 
50 мин. После охлаждения измеряли оптическую 
плотность при длине волны 550 нм в кювете с тол-
щиной слоя 10 мм, используя в качестве раство-
ра сравнения такой же раствор без нагревания.

Связанные проантоцианидины. исполь-
зовали нерастворимый в ацетоне остаток. 
К 7 мг сухого остатка прибавляли 0,7 мл ди-
стиллированной воды и 6 мл раствора HCl: 
н-бутанол (5:95 v/v). далее повторяли дейст-
вия, изложенные выше. Расчет количества та-
нинов проводили по калибровочному графику, 
построенному по конденсированным танинам 
листьев Betula pubescens ssp. czerepanovii.

Азот определяли по методу Кьельдаля.
статистическая обработка результатов про-

водилась с помощью пакета программ Statisti-
ca 9.0. для выявления достоверности различий 
в химическом составе хвои ели использовали 
непараметрический тест Краскела – Уоллиса 
(Kruskal – Walis ANOVA).

Результаты и обсуждение

во всех исследуемых ЭБга у ели с увели-
чением возраста хвои при сравнении молодой 

Рис. 1. Пулы танинов, процессы и факторы окружающей среды, влияющие 
на их синтез и трансформацию в лесных экосистемах [Kraus et al., 2003]
Fig. 1. Tannin pools, processes and environmental factors influencing their produc-
tion and fate in forest ecosystems after [Kraus et al., 2003]
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(текущего года и однолетней) и старой (5–7- 
и 8–11-летней) происходило значительное сни-
жение концентрации растворимых проантоци-
анидинов (р < 0,001) (рис. 2). в существенно 
меньшей степени такая закономерность каса-
лась связанных с клеточной стенкой конденси-
рованных танинов (р < 0,01). Подобное сниже-
ние содержания растворимых танинов в хвое 
с повышением ее возраста было установлено 
ранее для пихты дугласа (Pseudotsuga menzie-
sii Mirb. Franco) [Horner et al., 1987] и для Juni-
perus sibirica [артемкина и др., 2016].

содержание растворимых танинов в хвое 
текущего года и однолетней хвое подроста 
ели (30–40 лет) выше, чем у деревьев стар-
ше 100 лет: концентрации растворимых тани-
нов в подросте ели достоверно выше в хвое 
текущего года и однолетней, чем в аналогич-
ной хвое ели кустарничково-зеленомошных 
(р < 0,01 и р < 0,05 соответственно) и мертво-
покровных (р < 0,05 и р < 0,04 соответственно) 
ЭБга. Такая закономерность, возможно, явля-
ется проявлением аллелопатического эффекта 
в результате конкуренции за элементы пита-
ния между подростом ели и кустарничками се-
мейств Empetraceae и Ericaceae [Blanco, 2007]. 
Кроме того, это может быть проявлением за-
щиты от травоядных животных [Barbehenn, 
Constabel, 2011] или зависимостью от фактора 
освещенности, так как подрост произрастает 
на открытых участках леса [Kivimäenpää et al., 

2014]. Уровень танинов в разновозрастной 
хвое елей, образующих еловый кустарничко-
во-зеленомошный и еловый мертвопокровный 
ЭБга, существенно не различается.

Как уже было изложено выше, танины выпол-
няют ряд регуляторных функций в экосистеме, 
в частности, обладая ингибирующим действи-
ем на активность микроорганизмов и фермен-
тов, могут замедлять скорость минерализации 
азота, влияя таким образом на доступность его 
для растений, что, в свою очередь, оказывает 
влияние на обратные связи между почвенными 
условиями и уровнем танинов в хвое ели, т. е. 
трансформирующиеся свойства почв вызовут 
изменения в содержании танинов в растении.

Зависимость содержания растворимых та-
нинов от условий азотного питания проявля-
лась только для наиболее физиологически ак-
тивной молодой (текущего года и однолетней) 
хвои ели (рис. 3). Такой результат согласуется 
с теорией «углерод/элементы питания» (CNB) 
(carbon/nutrient balance) [Bryant et al., 1983], 
в соответствии с которой концентрации вто-
ричных метаболитов на основе углерода увели-
чиваются при недостатке элементов питания. 
Была показана обратная зависимость между 
уровнем содержания танинов в хвое ели и за-
пасом ионов аммония в почве, на которой она 
произрастала [лузиков и др., 2005].

Повышение содержания растворимых тани-
нов в старой (5–7- и 8–11-летней) хвое при уве-

Рис. 2. содержание растворимых и связанных проантоцианидинов в разновозрастной хвое дере-
вьев Picea abies ssp. obovata, формирующих три различных элементарных биогеоареала ельника 
кустарничково-зеленомошного
Fig. 2. The concentration of soluble and cell wall-bound proanthocyanidins in different age needles 
of Picea abies ssp. obovata, forming three different elementary biogeoareas (EBGA) in dwarf-shrub 
spruce forests
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личении содержания азота в L-подгоризонте 
подстилки, вероятно, можно объяснить про-
цессами старения и различной интенсивностью 
вымывания танинов осадками, которая в значи-
тельной степени зависит от строения и плотно-
сти крон. низкие плотные кроны, характерные 
для мертвопокровных и в меньшей степени для 
кустарничково-зеленомошных ЭБга, пропу-
скают значительно меньше осадков, чем кро-
ны подроста ели, что препятствует выносу пи-
тательных веществ и вторичных метаболитов, 
в частности танинов, из хвои и L-подгоризонта 
подстилки в подкроновом пространстве [орло-
ва и др., 2011].

Заключение

во всех исследуемых элементарных био-
геоареалах с увеличением возраста хвои ели 
происходило значительное снижение уровня 
растворимых проантоцианидинов (р < 0,001). 
в существенно меньшей степени такая за-
кономерность касалась связанных с кле-
точной стенкой конденсированных танинов  
(р < 0,01).

исследование внутрибиогеоценотического 
варьирования в содержании танинов в хвое ели 
показало, что между взрослыми деревьями, 
образующими мертвопокровные (возраст ели 

старше 200 лет) и кустарничково-зеленомош-
ные (возраст ели в среднем 150 лет) ЭБга, су-
щественных различий нет. в то время как уро-
вень танинов в молодой (текущего года и одно-
летней) хвое ели (30–40 лет), произрастающей 
в ЭБга подроста ели, достоверно выше, чем 
у соответствующей хвои деревьев старшего 
возраста.

Увеличение содержания растворимых тани-
нов при недостатке азотного питания наблю-
далось только у наиболее физиологически ак-
тивной молодой (текущего года и однолетней) 
хвои ели.

Теоретическая значимость исследования 
состоит в углублении знаний о влиянии азот-
ного питания на накопление вторичных метабо-
литов, в частности танинов, в системе «почвен-
ный L-подгоризонт – ассимилирующие органы 
хвойных» на уровне ЭгБа еловых биогеоцено-
зов. выявленные взаимосвязи между параме-
трами азотного питания почв и содержанием 
танинов в хвое ели могут послужить ключевыми 
переменными в биогеохимических моделях, 
описывающих процессы экосистемы.

Работа выполнена в рамках темы го-
сударственного задания ФИЦ КНЦ РАН 
(№ 0226-2018-0111).

Рис. 3. Зависимость содержания растворимых проантоцианидинов в молодой (текущего года и однолетней) 
(а) и старой (5–7- и 8–11-летней) (Б) хвое от содержания общего азота в L-подгоризонте подстилки ельника 
кустарничково-зеленомошного (р < 0,05)
Fig. 3. The dependence of the content of soluble proanthocyanidins in young (current and 1-year) (A) and mature 
(5–7- and 8–11-year) (B) needles on the content of total nitrogen in the subhorizon L of the litter in dwarf-shrub 
spruce forests
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