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Приведен сравнительный анализ сезонного формирования годичных колец лиственницы сибир-
ской (Larix sibirica Ledeb.) и сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), произрастающих в зоне южной
тайги Средней Сибири на двух участках высотного трансекта (200 и 536 м над ур. м.). Отбор образ-
цов (кернов) проводился в течение 2012 г. с апреля по сентябрь. Результаты наблюдений показали, что
начало и продолжительность различных фаз формирования годичных колец лиственницы и сосны обу-
словлены географическим положением участков и связанным с этим градиентом температур. Следует
также отметить влияние видовых особенностей роста деревьев на формирование клеток ксилемы в те-
чение вегетационного периода и, как следствие, на размеры анатомических параметров трахеид.
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Прогнозы изменения температуры воздуха,
количества атмосферных осадков и увеличения
атмосферного СО2 являются основой для ожида-
емых изменений в составе, структуре и продук-
тивности лесных экосистем [1]. Исследования
структуры годичных колец, скорости и продол-
жительности различных фаз формирования кси-
лемы позволяют установить связь между измене-
ниями окружающей среды и радиальным ростом
деревьев, так как фиксируют условия разных про-
межутков сезона роста и по-разному регистриру-
ют изменения в окружающей среде [2, 3]. В свою
очередь структура ксилемы отражает функцио-
нальное равновесие между эффективностью вод-
ного транспорта (для достижения оптимального
роста), затратами для построения клеточных сте-
нок трахеид (для оптимизации и сохранности во-
допроводящей системы), механической поддерж-
кой ассимиляционного аппарата, а также содер-
жанием воды и неструктурных углеводов (для
устойчивости к стрессовым факторам) [4, 5].

Влияние факторов среды на сезонный рост
хвойных и лиственных видов древесных растений
исследовали с применением различных методов в
разных климатических и природных зонах [6–8].
Наибольший интерес представляют работы, рас-

сматривающие продолжительность сезона роста
деревьев бореальной зоны на основе исследова-
ния формирования древесины [3, 6, 9]. В данной
работе мы рассматриваем сезонное формирова-
ние годичных колец лиственницы сибирской
(хвойного листопадного вида) и сосны обыкно-
венной (хвойного вечнозеленого вида), произ-
растающих в низкогорном и среднегорном поя-
сах южной тайги, что обусловливает различный
температурный режим территории. Проведение
исследований на участках вдоль высотных тран-
сектов [10, 11] имеет особое экологическое значе-
ние для интерпретации отклика деревьев на про-
шлые и прогнозируемые изменения климата, так
как представляет собой “природный экспери-
мент”, при котором начало и продолжительность
роста деревьев меняются в течение сезона в зави-
симости от положения (высоты над ур. м.) иссле-
дуемых древостоев и обусловленных этим темпе-
ратур воздуха (до 0.5°С каждые 100 м высоты).
Для условий, где фиксируется значительное по-
тепление климата весеннего периода в последние
десятилетия и температура воздуха становится
определяющим фактором при установлении сро-
ков начала и продолжительности вегетационного
периода [12], такой дизайн исследований позво-
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ляет оценить изменения прироста основных ле-
сообразующих пород деревьев, которые могут
быть вызваны потеплением климата.

Основная цель настоящей работы – устано-
вить влияние температуры воздуха на сроки ини-
циации камбиальной активности древесных рас-
тений и продолжительность процессов растяже-
ния и утолщения вторичных стенок трахеид, что в
свою очередь оказывает влияние на ширину го-
дичных колец и их анатомическую структуру.
В задачи работы входило оценить различия в ско-
рости формирования годичных колец лиственни-
цы и сосны в рассматриваемых местообитаниях и
выявить основные факторы, определяющие се-
зонную динамику формирования колец.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования лиственницы сибирской (Larix
sibirica Ledeb.) и сосны обыкновенной (Pinus syl-
vestris L.) проводили на базе государственного
природного заповедника “Столбы” (55°53′ с.ш.,
92°46′ в.д., 200 и 536 м над ур. м.). Климат района –
резко-континентальный, среднегодовая темпера-
тура –0.13°С, количество осадков 660 мм/год
(данные метеостанции “Столбы” за период 1947–
2016 гг.). Год исследования (2012 г.) отличается от
среднего за весь период наблюдений более высо-
кими температурами воздуха (13.9 и 12.0°С соот-
ветственно) и меньшим количеством осадков
(191.4 и 369.4 мм соответственно) в течение сезона
роста – с мая по сентябрь.

В 2012 г. были заложены временные пробные
площади для изучения внутрисезонных и пого-
дичных изменений процессов формирования
ксилемы хвойных пород и оценки связи данных
процессов с сезонными фазами вегетации расте-
ний. Участки отбирали по принципу приурочен-
ности к постоянным фенологическим площад-
кам заповедника и двум локальным метеостанци-
ям, расположенных на кордонах Лалетино и
Нарым. Участок Лалетино (LAL, 200 м над ур. м.):
LAL-1 – сосново-березовый разнотравно-злако-
во-осочковый лес; LAL-2 – светлохвойный зла-
ково-осочковый лес. Участок Нарым (NAR, 536 м
над ур. м.) – светлохвойно-березовый крупно-
травно-злаково-осочковый лес. Согласно дан-
ным, полученным с локальных метеостанций, в
2012 г. на участках Лалетино и Нарым сумма осад-
ков за вегетационный период составила 81.4 и
191.4 мм, среднегодовая температура воздуха 0.06
и –0.37°С, температура поверхности почвы 4.4 и
3.2°С соответственно. Температура почвы на глу-
бине 20 см (измерения проводили только для
участка Нарым) составила 4.0°С.

На участке NAR были выбраны 4 доминант-
ных дерева каждого вида (сосна и лиственница),
на участке LAL-1 – 4 дерева сосны, а на LAL-2 –
4 лиственницы. Возраст деревьев для NAR и LAL

был одинаков и составил 90 лет у сосны и 105 лет
у лиственницы. Высота и диаметр деревьев 25 м и
30 см для лиственницы, 22 м и 43 см для сосны со-
ответственно. С середины апреля по середину
сентября 2012 г. с каждого дерева были взяты кер-
ны древесины длиной около 1 см (включающие
2–3 годичных кольца последних лет роста) воз-
растным шведским буравом Hagloff спирально по
окружности ствола с шагом 5 см на высоте 1.3 м от
поверхности почвы с периодичностью один раз в
неделю. Непосредственно сразу после сбора образ-
цы помещали в пробирки с фиксирующей жидко-
стью глицерин-спирт-вода в соотношении 1 : 1 : 1.
Всего в течение вегетационного периода сбор се-
зонных образцов древесины проводился 22 раза.

Параметры формирующихся годичных колец
измеряли на тонких поперечных срезах древеси-
ны, полученных с помощью санного микротома
МС-2. Срезы помещали в раствор астра-голубого
(2%-ный раствор) и сафранина (1%-ный раствор)
для контрастного окрашивания лигнифициро-
ванных и нелигнифицированных тканей. Разме-
ры различных зон формирующихся колец, число
и размеры клеток измеряли при помощи системы
анализа изображений (Carl Zeiss, Jena, Germany)
и программного пакета AxioVision SE64 Rel. 4.9.1,
позволяющих определять параметры клеточных
структур в разных частях годичного кольца в по-
луавтоматическом режиме. В каждом годичном
кольце измеряли 3 ряда клеток от внутренней гра-
ницы к внешней, затем значения усредняли.

Нами выбрана следующая схема разделения
клеток на зоны: 1) камбиальная; 2) зона растяже-
ния клеток; 3) зона первичной лигнификации
клеточной стенки; 4) зона зрелых трахеид. По-
дробное деление формирующегося кольца с вы-
делением отдельных зон растяжения и первичной
лигнификации было возможно благодаря приме-
нению поляризационного фильтра.

Для последнего сезонного образца измерены
параметры трахеид полностью сформированного
годичного кольца 2012 г. Выбраны 5 рядов клеток с
наибольшей площадью поперечного сечения. Из-
меряли радиальный размер люмена (LD) и толщину
двойной клеточной стенки (2CWT), по которым за-
тем рассчитывали радиальный размер трахеид (D =
= LD + 2CWT). Cогласно индексу Морка [13], на ос-
нове соотношения ширины двойной клеточной
стенки и диаметра люмена в каждом кольце были
установлены размеры зон ранней (EW, 2CWT < LD)
и поздней (LW, 2CWT > LD) древесины.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Камбиальная зона исследуемых деревьев в со-
стоянии покоя (весной и осенью) включала от 4
до 8 клеток (рис. 1б, г, д, е). Начало камбиальной
активности в сторону ксилемы на участке LAL
(200 м над ур. м.) и у лиственницы, и у сосны было
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синхронным и наблюдалось с 12 мая. Сумма тем-
ператур воздуха за 10 дней, предшествующих де-
лению камбиальных клеток, составила 79.34°C, а
сумма температур поверхности почвы 38.17°C
(данные с локальной метеостанции LAL). На
участке NAR (536 м над ур. м.) камбиальная ак-
тивность лиственницы началась 18 мая, а у сосны
на неделю позже при сумме средних температур

воздуха и поверхности почвы 64.64 и 46.89°C со-
ответственно (для периода с 15 по 24 мая, данные
с локальной метеостанции NAR).

Камбиальная активность наблюдалась в тече-
ние 63 дней для двух видов с участка NAR и 70 и
77 дней – для лиственницы и сосны соответ-
ственно с участка LAL (табл. 1). В этот период
среднее количество клеток в зоне для деревьев

Рис. 1. Суточные изменения температуры воздуха (T), температуры поверхности почвы (tsoil) и количества осадков (P)
с локальных метеостанций на участках Лалетино (LAL (а)) и Нарым (NAR (б), пробел в метеоданных с 23.04 по 14.05).
Кругами обозначены фазы распускания хвои лиственницы: светло-серый – распускание почек, серый – начало раз-
вертывания хвои, черный – полное развертывание. Усредненное (количество деревьев/вид/участок) количество кле-
ток (± стандартная ошибка) в различных зонах годичного кольца лиственницы сибирской (в, г) и сосны обыкновен-
ной (д, е) в течение сезона роста: 1 – камбиальная зона, 2 – зона растяжения клеток, 3 – зона первичной лигнифика-
ции клеточной стенки, 4 – зона зрелых трахеид, 2 + 3 + 4 – общее количество клеток ксилемы.
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лиственницы составило 9 и 11 – для сосны на
каждом из участков. Максимальная активность
камбиальной зоны деревьев на участке NAR на-
блюдалась на неделю раньше (25 мая) по сравне-
нию с участком LAL (2 июня), в это же время по-
явились первые клетки ксилемы в зоне растяже-
ния (см. рис. 1б, г, д, е). Окончание камбиальной
активности было зафиксировано в конце июля и
совпало с периодом максимальных среднесуточ-
ных температур воздуха (до 22.16°С, рис. 1а, б).
Процесс растяжения закончился у лиственницы
на участке Лалетино 27 июля, а у остальных дере-
вьев на двух участках одновременно 3 августа.

Появление клеток в зоне первичной лигнифи-
кации и утолщение клеточных стенок зафиксиро-
ваны 10 июня для всех исследуемых видов (см.
табл. 1). Последние клетки в этой зоне на участке
LAL у лиственницы наблюдались на неделю
раньше, чем у сосны (30 августа и 7 сентября со-
ответственно), на участке NAR – 7 сентября у
лиственницы и 14 сентября у сосны.

Появление зрелых трахеид с полностью сфор-
мированной вторичной клеточной стенкой в ран-
ней древесине сосны наблюдалось 17 июня на
участке LAL и было синхронным (26 июня) у де-
ревьев разных видов на участке NAR и листвен-
ницы с участка LAL (см. табл. 1). Завершилось
формирование годичного кольца на участке LAL
у лиственницы 7 сентября, у сосны – на неделю
позже, на участке NAR – 14 сентября у листвен-
ницы и 27 сентября у сосны. Несмотря на положе-
ние исследуемых участков вдоль высотного тран-
секта и вызванные этим различия температурного
режима, продолжительность сезона роста (от акти-
вации камбия до завершения лигнификации кле-
точных стенок трахеид поздней древесины) для
низкогорного (LAL) и среднегорного (NAR) участ-
ков была одинакова и составила 118 дней для дере-
вьев лиственницы и 125 дней – для деревьев сосны.

В течение сезона роста 2012 г. относительно
широкие кольца (более 1 мм) были сформирова-
ны деревьями сосны на двух исследуемых участ-
ках (табл. 2). В связи с высокой корреляцией меж-
ду шириной кольца и количеством клеток, его об-
разующих, максимальное количество клеток (56)
также соответствует данному виду. В среднем ко-

личество сформированных трахеид в годичном
кольце сосны для четырех деревьев составило 33.
При этом параметры трахеид (толщина клеточ-
ной стенки и радиальный размер клетки) отлича-
лись у деревьев с разных участков не только по
средним значениям для кольца (табл. 2, рис. 2), но
и отдельно для зоны ранней (Dew = 35.6 и 37.0 мкм,

CWTew = 3.3 и 3.0 мкм) и поздней (Dlw = 20.2 и

17.3 мкм, CWTlw = 5.6 и 4.8 мкм) древесины для

участков LAL и NAR соответственно, что в свою
очередь отразилось на ширине каждой зоны.

Минимальная ширина годичных колец отме-
чена для деревьев лиственницы на участке На-
рым. Она была на 20% меньше, чем на участке Ла-
летино, что связано с размерами трахеид ранней
(Dew = 52.5 и 47.3 мкм, CWTew = 3.4 и 3.5 мкм) и

поздней (Dlw = 20.7 и 19.7 мкм, CWTlw = 8.1 и

7.6 мкм) древесины для LAL и NAR соответствен-
но. При этом процент ранней древесины был вы-
ше для лиственницы с участка Нарым (56%), чем
для деревьев с участка Лалетино (45%).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Ранее для периода с 1947 по 2011 г. было уста-
новлено [14, 15], что рост сосны обыкновенной в
районе исследования определяется весенними
температурами (R = 0.30–0.42, p < 0.05), тогда как
для лиственницы сибирской значимую роль иг-
рает температура июня (R = 0.33, p < 0.05). Такие
различия авторы связывают с тем, что физиоло-
гически активные процессы (водопроведение,
фотосинтез и др.) у сосны и лиственницы могут
начинаться в разное время за счет необходимости
ежегодного формирования нового фотосинтези-
рующего аппарата у последней. Однако начало
именно камбиальной активности, по получен-
ным нами данным, наступает практически одно-
временно у двух видов (участок Лалетино), либо
фиксируется запаздывание прироста сосны на
одну неделю по сравнению с лиственницей (уча-
сток Нарым). Это соответствует результатам, ука-
зывающим на более ранние сроки наступления
фенологических этапов развития хвои у листвен-
ницы по сравнению с сосной [12]. Данное явле-
ние может быть обусловлено не только наличием

Таблица 1. Продолжительность различных фаз формирования годичных колец лиственницы сибирской и сосны
обыкновенной в 2012 г.

Примечание. LAL – Лалетино; NAR – Нарым; LASI – лиственница сибирская, PISY – сосна обыкновенная; Кн и Ко – начало
и окончание камбиальной активности; Рн и Ро – начало и окончание фазы растяжения трахеид; Лн и Ло – начало и окончание
фазы лигнификации клеточной стенки; Зн и Зо – начало и окончание появления зрелых трахеид в ксилеме.

Учас-

ток
Вид 13.04 20.04 27.04 05.05 12.05 18.05 25.05 02.06 10.06 17.06 26.06 06.07 13.07 19.07 27.07 03.08 10.08 17.08 30.08 07.09 14.09 27.09

LAL LASI Кн Рн Лн Зн Ко Ро Ло Зо

PISY Кн Рн Лн Зн Ко Ро Ло Зо

NAR LASI Кн Рн Лн Зн Ко Ро Ло Зо

PISY Кн Рн Лн Зн Ко Ро Ло Зо
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или отсутствием фотосинтетического аппарата у
деревьев, но и перераспределением резервных ас-
симилятов внутри растения при инициации тех
или иных процессов [16]. Количество осадков
оказывает значимое влияние на прирост сосны в
июне (R = 0.30, p < 0.05), тогда как для лиственни-
цы значимых корреляций между шириной годич-
ного кольца и осадками не обнаружено.

Влияние температуры почвы на начало камби-
альной активности и прирост древесных расте-
ний имеет сложный характер [17–19], несмотря
на то, что при росте температуры воздуха соответ-
ственно увеличивается и температура почвы.
Нижний порог этого параметра широко известен

в пределах 3–5°С [20], хотя для трех хвойных ви-

дов Канады, основываясь на прямых измерениях,

вероятность наступления камбиальной активно-

сти была рассчитана при минимальной, средней

и максимальной температуре почвы на глубине

15 см равной 0.2–4.5, 2.6–7.5 и 8.3–12.6°С соот-

ветственно [18]. Полученные нами данные для

участков LAL и NAR, где среднесуточная темпе-

ратура поверхности почвы за десятидневный пе-

риод до начала камбиальной активности состави-

ла 3.8 и 4.7°С соответственно, а температура поч-

вы на глубине 20 см на участке Нарым была равна

0.6°С, схожи с ранее опубликованными результа-

тами исследований [18]. Данные о начале сезона

Таблица 2. Среднеарифметические показатели параметров трахеид лиственницы сибирской и сосны обыкно-
венной, сформированных в 2012 г.

Примечание. LAL – Лалетино; NAR – Нарым; LASI – лиственница сибирская; PISY – сосна обыкновенная; TRW – ширина
годичного кольца; LD – радиальный размер люмена; D – радиальный размер трахеиды; CWT – толщина клеточной стенки;
EW/LW – соотношение ранней и поздней древесины.

Участок Вид TRW, мкм
Число клеток 

в ряду

LD D CWT
EW/LW, %

мкм

LAL LASI 819 24 22 34 6.1 45/55

PISY 1022 33 23 31 4.0 68/32

NAR LASI 571 17 23 34 5.5 56/44

PISY 1026 34 24 31 3.5 72/28

Рис. 2. Диаграмма размаха (boxplot) изменений радиального размера трахеид (1) и толщины их клеточной стенки (2)
внутри годичных колец лиственницы и сосны, сформированных в 2012 г., с шагом 5% относительно расстояния внут-
ри годичного кольца: а – участок Лалетино, б – участок Нарым. Линией внутри “ящика” показана медиана, размер
“ящика” определен нижним и верхним квартилями (25 и 75% выборки соответственно), “усы” – минимальное и мак-
симальное значение выборки, точки за пределами – выбросы.

Относительное расстояние внутри годичного кольца, %

D, мкм CWT, мкм
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роста сосны и лиственницы при средней за
10-дневный период температуре воздуха 7.9 и
6.5°С на участках Лалетино и Нарым также соот-
ветствуют ранее опубликованным результатам
для деревьев бореальной зоны [18, 21], когда на-
чало камбиальной активности происходит при
достижении среднесуточных температур 6–8°С.

Ранее для лиственницы европейской вдоль
высотного трансекта в Альпах было установлено,
что запаздывание начала камбиальной активно-
сти составило 3–4 дня на каждые 100 м над ур. м.
[11]. Схожие результаты получены нами для дере-
вьев сосны, когда начало сезона роста было за-
фиксировано для высокогорного участка на
13 дней позже, чем для низкогорного. Для лист-
венницы запаздывание составило только 6 дней.

Согласно ряду исследований [22–24], влияние
температуры воздуха на реактивацию камбиаль-
ных тканей происходит опосредованно через ак-
тивацию и перенос ауксина внутри стебля, при
этом низкие весенние температуры могут замед-
лять как его биосинтез, так и транспорт. Источ-
никами ауксина являются апикальные меристе-
мы, в том числе почки, развивающаяся хвоя и по-
беги [25, 26], в связи с чем согласованность
фенологии хвои и начала ксилогенеза представ-
ляет собой особый интерес [27, 28]. Несмотря на
очевидную связь этих двух процессов, ранее по-
лученные результаты противоречат друг другу.
Исследование лиственницы европейской на вы-
сотном трансекте в Швейцарских Альпах [11] по-
казало, что радиальный рост деревьев начинается
на 3–4 недели после распускания хвои, тогда как
для хвойных Италии и Канады обнаружена другая
последовательность [27, 29]. В нашем исследова-
нии на участке Лалетино деление камбиальных
клеток лиственницы было зафиксировано на не-
делю раньше начала распускания хвои [30], тогда
как для лиственницы с участка Нарым эти две фа-
зы совпали (см. рис. 1б, г). В целом периоды меж-
ду фазами распускания хвои лиственницы (рас-
пускание почек, начало развертывания и полное
развертывание хвои) для участка LAL были коро-
че (2 дня), чем для участка NAR (4 дня).

Следует отметить, что ранее опубликованные
данные о лимитировании роста деревьев темпе-
ратурой воздуха в конце вегетационного периода,
когда она опускается до среднесуточных значе-
ний 8–9°С [27], соответствуют только для сосны с
участка Нарым. Непосредственно перед окончанием
сезона роста лиственницы с двух участков, а также
сосны с участка Лалетино (когда все клетки полно-
стью закончили лигнификацию клеточных стенок)
средняя температура все еще достигала 12–13°С.

В связи с тем, что основным лимитирующим
рост деревьев фактором в зоне южной тайги являет-
ся температура воздуха, достаточно сложно устано-
вить влияние количества осадков на начало и про-
должительность камбиальной активности, а также

на процессы формирования годичного кольца де-
ревьев. Чтобы получить достоверные результаты,
необходимо продолжить мониторинг сезонного ро-
ста годичных колец и использовать наблюдения для
нескольких лет (или сезонов роста).

Несмотря на широко известную видовую осо-
бенность изменчивости радиального размера лю-
мена и клеточной стенки трахеид, при которой
сосна характеризуется меньшим размером клеток
ранней древесины, но более широкой переход-
ной зоной, тогда как для лиственницы как тако-
вая переходная между ранней и поздней древеси-
ной зона почти отсутствует, о внутрисезонной
динамике анатомических параметров ксилемы
для одного и того же вида вдоль высотного тран-
секта известно мало. Так, основные различия как
сосны, так и лиственницы для разных участков
наблюдались в соотношении зон ранней и позд-
ней древесины, обусловленные изменением тол-
щины клеточной стенки при относительно схо-
жих размерах люмена (см. табл. 2, рис. 2). При
этом более широкая клеточная стенка трахеид и в
целом ширина поздней древесины были харак-
терны для деревьев на участке LAL. На основании
ранее полученных результатов о влиянии клима-
тических условий на радиальный рост исследуе-
мых видов [14, 15] и том факте, что в 2012 г. период с
мая по август был на 3°С теплее и на 42% суше по
сравнению со средним для 1947–2016 гг., можно
предположить, что при оптимальных условиях ради-
альный прирост деревьев и анатомическая структура
годичных колец сосны и лиственницы будет значи-
тельно отличаться от сформированных в 2012 г.

Таким образом, полученные нами данные
подтверждают влияние температуры воздуха и
почвы на начало ксилогенеза сосны обыкновен-
ной и лиственницы сибирской, при этом для
среднегорного участка деление камбиальных кле-
ток начинается при относительно низких темпера-
турах по сравнению с низкогорным. Завершение
камбиальной активности совпадает с периодом
максимальных температур воздуха. Полученные
связи и климатические данные в начале и конце
сезона роста могут быть использованы в дальней-
шем как входящие параметры имитационной моде-
ли роста древесных растений Ваганова-Шашкина
[2] и позволят получить биологически обусловлен-
ную согласованность между исходными древесно-
кольцевыми хронологиями и имитационными кри-
выми. Несмотря на различия в продолжительности
камбиальной активности до двух недель, в целом
длина сезона роста для двух участков была схожей и
составила 118 дней для лиственницы и 125 дней для
сосны. Данные анатомических параметров трахеид
исследуемых видов подтверждают как видовую спе-
цифичность, так и влияние условий произрастания
на рост сосны обыкновенной и лиственницы си-
бирской вдоль высотного трансекта.

Работа выполнена при поддержке РФФИ
(проект № 17-04-00610-а).
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