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В данной статье проведен детальный анализ имеющихся исследований в области изучения биологи-
ческих основ изменчивости годичных колец, изложены современные представления и история вопроса. 
Обсуждаются перспективы совершенствования методик дендроклиматических реконструкций, методоло-
гия использования дендрохронологической информации в лесной генетике и селекции. В настоящее время 
отсутствуют работы, анализирующие возможность адаптивной модификационной изменчивости анатоми-
ческой структуры годичных колец в ответ на климатические воздействия. Также слабо исследованы мно-
гие вопросы внутрипопуляционной изменчивости видов древесных растений по признакам анатомической 
структуры годичных колец и временной динамики ширины годичного кольца. Исследования в данном на-
правлении могут иметь практическую значимость с точки зрения совершенствования методик реконструк-
ции и прогноза частоты засух, а также для совершенствования методов судебно-ботанической экспертизы 
с использованием дендрохронологии. 
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reconstruction researches, methodology of using tree-ring information in the sphere of forest genetic and forest 
selection are discussed in the article. The scientific works, which analysis the possibility of adaptive modification 
variability anatomical structure of tree rings at present time are absent. Also, some problems of intrapopulation 
diversity of tree species by features of anatomical structure of tree rings and dynamic of tree ring time series are 
not carefully investigated now. Such kind of investigations may be useful for practice in the sphere of drought 
reconstruction and prognosis methodic perfection and, also, for forensic dendrochronology methodic perfection.

Keywords: annual ring, cambium, phytohormones, dendrochronology, dendroclimatology

Первым исследователем, всерьез заин-
тересовавшимся процессами дифференци-
ации клеток годичного кольца на раннюю 
и позднюю древесину, был Юлиус Сакс [1, 
21]. В 1868 году им было высказано пред-
положение, что образование осенней дре-
весины с ее толстыми оболочками и узкими 
полостями клеток является следствием на-
растающего к осени механического давле-
ния коры на камбий и новообразующиеся 
из него молодые клетки древесины. Уси-
ление давления коры казалось Саксу есте-
ственным следствием постоянного увеличе-
ния в течение лета диаметра древесинного 
цилиндра. К.А. Тимирязеву эта гипотеза 
казалась вполне обоснованной и ее краткий 
пересказ изложен им в вышедшей в 1878 г. 
книге «Жизнь растения. Десять общедо-
ступных лекций» [23]. 

Дискуссия, разразившаяся в научном 
сообществе, в итоге которой гипотеза Сак-
са была отвергнута, подробно изложена 
в труде М. Бюсгена [1] . Желая подтвер-
дить гипотезу Сакса Гуго де Фриз провел 
серию экспериментов. Осенью он произ-
водил на коре дерева надрезы для умень-
шения ее давления. Несмотря на позднее 
время года, в отлагаемой древесине воз-
никали волокна уже менее уплотненные, 

снабженные более крупными сосудами. 
Обратно, при наложении стягивающих или 
давящих повязок на древесные сучья вес-
ною Фризу удалось искусственным путем 
вызвать образование осенней древесины 
с более сплюснутыми волокнами и с мень-
шим числом узких сосудов. 

Следующим этапом проверки гипотезы 
Сакса стали опыты Краббе, который в 1882 
показал, что предполагаемое при опытах 
Сакса и де Фриза усиленное давление коры 
летом на древесину вообще не существует. 
Краббе показал, что кольцо коры, снятое 
с ветви или ствола, само собой настолько 
стягивается, что при новом наложении на 
старое место его концы уже не сходятся. 
Для надлежащей подгонки кольцо прихо-
дится вытягивать. Сила, необходимая для 
растяжения, служит мерилом стягивания 
коры, иными словами, она выражает со-
бой величину производимого ею давления 
в неповрежденном состоянии. Степень 
стягивания, или величина тангентального 
натяжения, разделенная на радиус дерева, 
дает величину давления коры на древесину 
в радиальном направлении. Иначе говоря: 
радиальное давление при этом равно тан-
гентальному натяжению, отнесенному к ве-
личине радиуса. 
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Тангентальное натяжение коры Краб-
бе определял посредством гирек, растяги-
вавших полоски коры до первоначальных 
размеров. Растягивание производилось на 
деревянных обрубках, поперечное сечение 
которых равнялось сечению того ствола или 
ветки, которые окольцовывались. Опыты 
Краббе показали, что тангентальное натя-
жение коры действительно возрастает с уве-
личением диаметра исследуемого отрубка, 
при условии чистоты коры и отсутствии 
корки. Тем не менее, дальнейшими опыта-
ми было установлено, что сокращение коры 
хотя и увеличивается вместе с диаметром 
ствола, но далеко не пропорционально, т.е. 
натяжение коры еще не вызывает увеличе-
ния давления на древесину в радиальном 
направлении. 

Измерения, систематически выполняв-
шиеся Краббе весной и осенью на одних 
и тех же деревьях, также показали, что ве-
личина колебаний давления коры в ту или 
другую сторону за вегетационный период 
столь не значительна, что не может оказы-
вать существенного влияния на деятель-
ность камбия. Разница в давлениях коры, 
учитываемых одновременно на разных вы-
сотах ствола или ветви, оказалась в этих 
опытах значительнее, чем ничтожные коле-
бания давлений коры для одного только по-
перечного сечения за целый вегетационный 
сезон. Кроме того, как отмечает Краббе, 
бывают примеры столь резкого перехода от 
ранней дрвесины к поздней, что совершен-
но непонятно, откуда могло возникнуть то 
внезапное давление, обусловившее такое 
резкое моментальное уплотнение клеток. 

В более позднем, вышедшем в 1884 тру-
де Краббе излагает результаты опытов, в ко-
торых ему удалось добиться уменьшения 
радиального размера элементов ксилемы 
при давлении, не меньшем трех или пяти 
атмосфер. Однако в естественных услови-
ях величины давления коры, измеренные 
Краббе, колебались у разных видов и в теч-
ние вегетационного сезона лишь в пределах 
0,227−1,7 атмосфер. 

После выхода в свет работ Краббе опы-
ты де Фриза утратили для научного сообще-
ства свою доказательную силу. В противо-
вес теории Сакса в конце XIX века было 
создано несколько теорий образования го-
дичных слоев (теории Р. Гатрига, Вилера, 
Лутца, Стасрбургера, Иоста, де Мэра, Га-
берланда). Такие ученые, как Р. Гартиг, Ви-
лер, Лутц, Страсбургер, Габерланд, опира-
лись на представления о том, что причиной 
образования годичных колец явлется изме-
нение условий питания камбия и содера-
жания в нем воды, но отличались в деталях 
истолкования этих процессов. Лишь в свете 

учения о растительных гормонах процесс 
регуляции деятельности камбия получил 
непротиворечивое объяснение. 

Предтечей гормональной теории актив-
ности камбия следовало бы считать немец-
кого лесовода Теодора Гартига, который 
в 1853 г. отмечал, что радиальный прирост 
обычно начинает формироваться у основа-
ния тронувшейся в рост почки и распро-
страняется по нисходящей в ветви и ствол 
[25]. В 30 гг. XX века на основании обоб-
щения ряда экспериментальных наблюде-
ний Циммерманном была сформулирована 
теория, согласно которой индолил-уксусная 
кислота (ауксин), продуцируемая тронув-
шимися в рост почками и удлиняющимися 
побегами базипетально распространяется 
и стимулирует активацию камбия весной 
[24]. В настоящее время считается, что по-
мимо ауксина в данный процесс вовлечены 
и другие вещества, например цитокини-
ны и гиббереллины, раффиноза и галакто- 
за [2, 5, 6, 10].

В монографии Л.Н. Меняйло [10] при-
водятся подробные данные о гормональном 
метаболизме хвойных в связи с формирова-
нием ими древесины. Ее выводы основаны 
как на обобщении широкого круга доступ-
ных автору литературных источников, так 
и на результатах собственных эксперимен-
тов с сеянцами сосны обыкновенной. Под-
водя итог своим исследованиям, Меняйло 
отмечает, что сроки и интенсивность кам-
биальной деятельности и цитодифферен-
цировки трахеид определяются специфич-
ностью сезонных поступлений и динамики 
фитогормонов в прикамбиальной зоне ство-
ла хвойных. На этот процесс влияет разнов-
ременность функционирования апикальных 
меристем побега и корней, рост молодой 
хвои и присутствие хвои старой. По высоте 
дерева наблюдается градиент фитогормо-
нов, что обуславливает различия в сроках 
и интенсивности камбиальной деятель-
ности и онтогенеза трахеид и определяет 
специфику строения годичных колец в раз-
ных частях ствола. 

Исследования показывают, что этот 
процесс определяется изменением концен-
трации ауксина. Подробный обзор работ по 
этой теме приведен в монографии Х. Лира, 
Г. Польстера, Г.-И. Фидлера [5]. Особенно 
важно упомянуть результаты работ, показав-
ших фотопериодический контроль перехода 
камбия к образованию поздней древесины. 
Ссылаясь на данные Целавского (Zelawski, 
1958), Ларсона (Larson, 1960), Целавско-
го и Водицкого (Zelawski, Wodiziki, 1960) 
отмечается (Лир и др., 1974), что листвен-
ница европейская, сосна смолистая и ель 
обыкновенная при длинном дне образуют 
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раннюю, а при коротком дне позднюю дре-
весину. Авторы отмечают, что фотопериод 
действует в данном случае, вероятно, лишь 
косвенно, путем управления образованием 
в листьях ауксинов и ингибиторов роста. 

Исследованиями Е.А. Ваганова 
и И.А. Терскова [2] было установлено, что 
у ели продолжительность образования ран-
них трахеид в годичных кольцах совпадает 
с периодом прироста свежей массы хвои, 
формирование переходных трахеид по вре-
мени совпадает с падением прироста глав-
ного побега и окончанием его роста. У со-
сны ранние трахеиды формируются в то 
время, пока растет главный побег и пока 
прирост свежей массы хвои, выраженный 
в процентах к конечной величине, превы-
шает прирост сухой массы.

Следует добавить что в опытах 
В.П. Мальчевского [по 13] у сосенок куль-
тивировавшихся при постоянных условиях 
температуры, освещения и влажности по-
чвы все же образовывались слои прироста 
с зонами древесины раннего и позднего 
типа. Это рассматривалось В.Ф. Раздор-
ским как несомненное свидетельство того, 
что гистологическая дифференцировка по 
зонам одного слоя прироста является от-
части результатом периодических пере-
мен в воздействии среды на данное дере-
во, отчасти наследственным свойством, 
осуществлявшимся до некоторой степени 
независимо от периодических изменений 
в условиях среды. 

Годичная слоистость, по данным Джеф-
фри, отсутствует в древесине палеозой-
ских и триасовых хвойных, появляется она 
в юре. Дифференциация годичных слоев на 
раннюю и позднюю древесину у хвойных 
отчетливо отмечается с мезозоя. Появление 
годичной слоистости связывают с возник-
новением теплого и холодного периодов 
в течение года и, следовательно, с необхо-
димостью в сезонной периодичности дея-
тельность меристемы растет [3].

В диссертации Н.Е. Косиченко [8] зна-
чительное внимание уделено анализу того 
факта, что у хвойных ширина слоя поздней 
древесины в годичном кольце в онтогене-
зе остается практически постоянной, тогда 
как у лиственных кольцесосудистых пород 
постоянна напротив ширина ранней части. 
Данные отличия, с точки зрения автора, 
имеют глубокий биологический и эволюци-
онный смысл. Ширина поздней древесины 
у хвойных и ширина слоя ранней древеси-
ны у кольцесосудистых − это жестко гено-
типически детерминированные признаки, 
слабо зависящие от условий внешней сре-
ды. Особенно важным в выводах Косичен-
ко кажется тот факт, что поздняя древесина 

хвойных и поздняя древесина кольцесосо-
судистых – это признаки с разной генетикой 
проявления. Это является серьёзным дово-
дом в пользу гипотезы независимого воз-
никновения пиноксильности у двудольных. 

В монографии Чавчавадзе [23] вопро-
сы эволюции пиноксильности рассмотрены 
более подробно, мы позволим себе только 
краткий пересказ изложенных там фактов 
и воззрений. 

Прежде всего, большинство ископае-
мых растений, такие как лепидодендроны, 
семенные папоротники, беннеттитовые, 
так же и сохранившиеся до наших дней 
древовидные папоротники и саговниковые 
относятся к маноксильным растениям, т.е. 
к тем, у кого основная масса ствола занята 
паренхимными тканями. К пиноксильным 
растениям относят кордаитовые и хвойные, 
у них основная масса ствола занята ксиле-
мой, выполняющей поимо водопроводящей 
также механическую функцию поддержки 
кроны. Считается, что у двудольных пинок-
сильный тип организации появился незави-
симо от хвойных. Камбий у маноскильных 
растений активен непродолжительное вре-
мя, со временем его элементы полностью 
дифференцируются. У пиноксильных на-
против, камбий активен в течение всей жиз-
ни дерева, что, безусловно, открывает более 
широкие возможности для адаптивных ре-
акций в ходе онтогенеза. 

Не вдаваясь в детали филогенеза, хо-
рошо изложенные Е.С. Чавчавадзе, мы бы 
хотели еще раз акцентировать внимание чи-
тателя на том, что пиноксильность, а затем 
и периодичность в активности камбия и ее 
следствие – годичная слоистость у разных 
групп растений возникали независимо. Это 
должно говорить, прежде всего, о большой 
адаптационной ценности данного признака. 

В чем же биологический смысл под-
разделения годичного слоя на раннюю 
древесину (клетки которой имеют боль-
шие полости, но тонкие клеточные стенки) 
и позднюю (клетки которой имеют малень-
кие полости и толстые клеточные стенки)? 
Принято считать, что ранняя древесина хо-
рошо приспособлена для транспорта воды 
по стволу дерева, тогда как поздняя обе-
спечивает стволу механическую прочность 
[3, 11, 12, 24]. У хвойных клетки ранней 
и поздней древесины отличаются не только 
толщиной стенок, но и количеством и раз-
мерами окаймленных пор. Ранние трахеиды 
имеют на своих радиальных стенках боль-
шое количество крупных окаймленных пор, 
поздние трахеиды содержат более мелкие 
окаймленные поры и в гораздо меньшем 
количестве [11]. В целом поздняя древеси-
на у сосны, листеннницы и ели в 2,5–3 раза 
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превышает раннюю по таким показате-
лям, как плотность и модуль упругости 
[20]. У лиственных пород отличия ранней 
и поздней древесины по физико-механиче-
ским свойствам выражены не так ощутимо, 
такой показатель, как превышение плотно-
сти ранней зоны над поздней изменяется от 
1,1 у граба до 1,4 у ольхи [20]. 

Хорошо известно, что существование 
годичных колец в древесине в своем геогра-
фическом аспекте оказывается сопряжен-
ным с наличием холодного сезона в тече-
ние года. В условиях мягкого тропического 
и субтропического климата они почти не 
выражены, это лишь одиночные ряды тол-
стостенных трахеид, появляющиеся в мас-
се тонкостенных элементов ксилемы, как 
например, у таких хвойных, как многие 
представители семейства Araucariaceae, 
Podocarpaceae, Cupressaceae [24].

Вероятно, что первым этапом на пути 
эволюции данного признака у хвойных 
стала закономерность, согласно которой 
камбий при замедлении своей активности 
откладывал однорядный слой толстостен-
ных клеток, играющих роль арматуры. Эта 
особенность обусловливала появление так 
называемых ложных годичных колец, ши-
роко распространенных и в настоящее вре-
мя у пород, произрастающих в субтропиче-
ском климате [9]. 

В то же время по мере разделения кли-
мата на умеренный и холодный сезоны года 
работе камбия потребовалась синхрони-
зация с ходом изменения климатической 
обстановки в течение года. Важную роль 
в этом процессе по-видимому играли фото-
периодические механизмы. Можно пред-
полагать, что холодная зима предъявляла 
повышенные требования к отбору на проч-
ность ствола за счет таких факторов, как 
морозобой и снеговал, что и потребовало 
от древесных растений формирования ши-
роких слоев поздней древесины. Затрудне-
ние в транспорте воды по такой древесине, 
в свою очередь, вероятно, обусловили отбор 
на формирование выраженного слоя ранней 
древесины. 

Наличие выраженной генотипической 
компоненты в изменчивости годичных ко-
лец позволяет использовать дендрохроно-
логическую информацию в исследованиях 
в сфере лесной генетики, селекции и ден-
дрологии. В своих работах мы неоднократ-
но затрагивали эти вопросы [7, 14, 15, 16, 
17, 18]. Подводя итог, следует отметить, 
что годичное кольцо древесных растений 
характеризуется сильной изменчивостью 
анатомической структуры в зависимости от 
года его формирования. Она наблюдается 
как по количественным (ширина годично-

го кольца, соотношение ранней и поздней 
древесины, оптическая плотность слоя 
поздней древесины), так и по качественным 
признакам («светлые кольца», «кольца с ин-
тразональными утолщениями»). Генотип 
дерева из года в год остается одним и тем 
же, и поэтому анализ изменчивости годич-
ных колец в связи с изменчивостью эколо-
гических условий разных лет позволяет ис-
следовать адаптивные полигенные системы 
древесных растений, возрастную динамику 
наследственных признаков строения древе-
сины, экофизиологические причины пато-
логической работы камбия. 

Полученные в таких исследованиях 
данные определяют возможность реше-
ния практических задач лесной селекции 
и дендрологии – оценки наследуемости 
признаков строения древесины; выявления 
ценных генотипов дифференцированно 
к разным хозяйственным задачам исполь-
зования лесов; диагностики факторов, не-
благоприятно влияющих на рост древесных 
интродуцентов в отдельно взятом регионе; 
прогноза реакции разных видов и внутри-
видовых форм древесных растений на гло-
бальные изменения климата; исследования 
процессов микро-и макроэволюции. 

Отдельной научной проблемой, пред-
ставляющей теоретический и практиче-
ский интерес является анализ полимор-
физма ценопопуляций древесных растений 
по количественным признакам динамики 
временных рядов радиального прироста 
и производных от них рядов [19], например 
по показателю синхронности. Существуют 
разные способы расчета коэффициентов, 
дающих оценки сходства между рядами. 
Сходство между дендрохронологическими 
рядами является интегральным индикато-
ром сходства характеризуемых ими групп 
растений по наследственным экологиче-
ским свойствам [15], эта информация ценна 
для исследования пространственной гене-
тической структуры лесных фитоценозов. 
С другой стороны, развитие этого направ-
ления позволит усовершенствовать методы 
дендрохронологической экспертизы места 
происхождения срубленной древесины.

В целом также немаловажно, что учет 
биологической целесообразности измен-
чивости годичных колец может помочь 
детализации используемых методик ре-
конструкции климатов прошлых эпох. 
В настоящее время отсутствуют работы, 
пытающиеся проанализировать адаптив-
ный смысл модификационной изменчиво-
сти анатомических параметров годичного 
кольца от года к году. Вероятно, что поми-
мо тератологической структуры годичных 
колец, связанной с нарушением нормаль-
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ной работы камбия, существуют и годич-
ные кольца, чья анатомическая структура 
является адаптивной реакцией растения 
на те или иные условия природной среды 
в течение вегетационного сезона. Исследо-
вание данного вопроса, поиск возможно-
сти распознавать эти две группы случаев 
представляют фундаментальный интерес 
для дальнейшего развития методик ден-
дроклиматических реконструкций. 

Работы выполнена при финансовой 
поддержке РНФ (грант 14-17-00645) в Мо-
сковском Государственном Университете 
леса в рамках научного сотрудничества 
с Институтом географии РАН.
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