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Приведены результаты дендроклиматического исследования годичных колец кедровой сосны евро-
пейской (Pinus cembra Pall.) и ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) с участка проекта "Саr-
boEurope" в Италии. Установлено, что в условиях горной части Итальянских Альп влияние клима-
тических факторов на изменчивость традиционных в дендроклиматологии показателей структуры
годичных колец (ширины и максимальной плотности древесины) невелико (не более 40%) вслед-
ствие близких к оптимальным по термическому режиму и увлажнению условий. Рассмотрена спе-
цифика сезонной динамики анатомической структуры в годичных кольцах ели и сосны в разные по
климатическим условиям годы. Обсуждаются основные причины климатической обусловленности
сезонной изменчивости радиального прироста, плотности древесины и анатомических характери-
стик годичных колец хвойных видов деревьев.

Picea abies, Pinus cembra, годичное кольцо, плотность древесины, диаметр клетки, толщина кле-
точной стенки, площадь люмена, климатические факторы.

Известно, что различные характеристики
структуры годичных колец отражают условия
разных промежутков сезона роста и по-разному
регистрируют изменения в окружающей среде
[2]. Сезонная и погодичная динамика количе-
ственных показателей структуры годичных ко-
лец (ширины кольца, числа клеток, размеров кле-
ток, толщины клеточной стенки, плотности дре-
весины) отражает процессы продукции клеток,
роста их растяжением и утолщения клеточной
стенки, которые, с одной стороны, зависят от до-
ступности и обилия субстратов для построения
древесины и находятся под гормональным кон-
тролем, с другой - испытывают прямое и косвен-
ное влияние внешних условий [1, 2, 11, 22]. В ряде
ранее опубликованных работ отмечается, что
максимальная плотность древесины годичных ко-
лец является более интегральным показателем
температурных условий сезона роста, чем их ши-
рина [8, 9]. Однако эти результаты в основном по-
лучены для условий, жестко лимитированных по
температуре. Исследований, анализирующих ин-
дикационные возможности максимальной плот-
ности годичных колец у деревьев, произрастаю-
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щих в оптимальных по климатическим условиям
районах, не так много [15].

В данной работе предпринята попытка рас-
смотреть следующие вопросы: 1) каков вклад
климатических факторов в погодичную изменчи-
вость радиального прироста и максимальной
плотности древесины годичных колец двух иссле-
дуемых видов хвойных, растущих в условиях до-
статочного увлажнения в умеренной зоне; 2) как
соотносятся особенности анатомической струк-
туры годичных колец сосны и ели с сезонной ак-
тивностью роста.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Исследования образцов древесины ели евро-
пейской (Picea abies (L.) Karst.) и кедровой сосны
европейской (Pinus cembra Pall.) проводились на
участке проекта "CarboEurope" в Северной Ита-
лии - Ренон (46°36' с.ш., 11°28' в.д.) (рис. 1). На-
саждения представлены в основном елью евро-
пейской (85%), а также кедровой сосной европей-
ской (12%) и лиственницей европейской (Larix
decidua Mill.) (3%). Возраст ели достигает 180 лет
(плотность 745 шт. га-1, средние диаметр 16.6 см и
высота 29 м). Почвы, развитые на каменистых
подстилающих породах, имеют мощность 60 см и
классифицируются как подзолистые.
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Рис. 1. Карта-схема расположения участка.

Климатические данные получены для метео-
рологических станций Косталовара (Costalovara)
(46°52' с.ш., 11°42' в.д.) за 1989-2003 гг. и Сопра-
больцано (Soprabolzano) (46°52' с.ш., 11°40' в.д.) за
1931-1980. Климат района исследования горный
океанический, среднегодовая температура 4.1°С,
общее количество осадков 1010 мм год-1. На диа-
грамме Госсена-Валтера показаны сезонный ход
температуры и распределение осадков для рай-
она исследования, которые не выявляют интер-

Рис. 2. Климадиаграмма Госсена-Валтера для иссле-
дуемого района: 1 - осадки; 2 - температура.

валов с выраженным дефицитом увлажнения
(рис. 2).

Исследовались 13 деревьев ели и 8 деревьев
сосны. Образцы древесины взяты из стволов де-
ревьев приростным буравом на уровне груди. Все
керны использовались для измерений прироста, 8
кернов ели и 3 керна сосны - для измерения плот-
ности древесины, по 5 кернов деревьев каждого
вида - для измерений клеточных характеристик
годичных колец и δ13С. Измерения ширины го-
дичных колец проведены в соответствии с приня-
той методикой на полуавтоматической установке
[4, 17, 20]. Для измерений профилей плотности из
каждого керна с помощью двухфрезерной уста-
новки ("Dendrocut") были выпилены пластинки
толщиной 1.2 мм строго перпендикулярно на-
правлению волокон. Затем они были подвергну-
ты рентгеновскому излучению в течение 37 мин
при расстоянии источника излучения от объекта
2.5 м. Для облучения использовалось мягкое
рентгеновское излучение: 8.5 кВ напряжения при
токе 15 мА на рентгеновской трубке. Примене-
ние такого излучения обеспечивает наибольший
контраст на рентгеновском снимке между наиме-
нее и наиболее плотными зонами [17, 19]. Деталь-
ные профили плотности внутри годичных колец
были получены с помощью денситометра
(DENDRO-2003) [16, 21]. По измерениям радиаль-
ного прироста (ширины годичных колец) и мак-
симальной плотности древесины годичного коль-
ца были построены стандартизированные хроно-
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логии, в которых максимально устранены
возрастные изменения индивидуального приро-
ста и максимально выделены погодичные и более
длительные изменения [4, 6]. Перекрестная дати-
ровка индивидуальных серий проводилась по хро-
нологиям ширины годичного кольца [21]. Стати-
стическая проверка качества датировок выполне-
на при помощи специализированной программы
COFECHA [10, 14]. Для вариаций радиального
прироста получены стандартные и "остаточные"
хронологии [13]. Вторые, поскольку у них макси-
мально устранены автокорреляционные состав-
ляющие [12], использовались для сопоставления с
климатическими факторами.

Для получения данных клеточных характери-
стик годичных колец сосны и ели каждый керн
размягчали кипячением в воде. Затем с помощью
микротома получены тонкие (20 мкм) попереч-
ные срезы древесины, включающие от 19 до 4 го-
дичных колец последних лет роста. Окраска сре-
зов проводилась раствором метиленового синего
в течение 2-3 мин [3, 5]. Все клеточные характе-
ристики препаратов древесины были измерены
при помощи системы анализа изображений (Im-
age System) (Karl Zeiss, Jena), которая позволяет
определять размеры клеточных структур и про-
светов в разных частях годичного кольца в авто-
матическом режиме по изображению поперечно-
го среза древесины [18]. В обработке первичных
измерений использовался ряд специализирован-
ных программ, разработанных в отделе дендро-
климатологии и истории лесов Института леса
им. В.Н. Сукачева СО РАН П.П. Силкиным. В
каждом годичном кольце измерялись 5 рядов кле-
ток от внутренней границы к внешней и затем из-
мерения стандартизовались и усреднялись [3, 23].
Были измерены следующие анатомические пара-
метры трахеид: радиальный размер клеток (D),
толщина клеточной стенки (CWT), тенгенталь-
ные размеры клеток (Т), по которым затем рас-
считывалась площадь клеточной стенки (CWT ar-
ea), характеризующая накопление органического
вещества клеточной стенкой:

CWT area = 2 × CWT × (Т + D - 2 × CWT),

и площадь люмена (LUM area), характеризующая
водопроводящую способность трахеид:

LUM area = D × T - CWT area.

Поскольку годичные кольца как в одном, так и
в разных деревьях содержат разное число клеток
и имеют разную ширину, для того чтобы прове-
сти сравнительный анализ их структуры, необхо-
димо было нормировать исходные трахеидограм-
мы к единому стандартному числу клеток (30%),
согласно [3, 23]. Трахеидограммы изменчивости
анатомических характеристик годичных колец
построены с 1985 по 2003 г. для сосны и с 1992 по
2003 г. для ели. При этом для ранней древесины

усреднялись значения с 1 по 20 клетку, а для пере-
ходной и поздней - с 21 по 30 в нормализованной
кривой.

На рис. 3 приведен типичный пример измере-
ний анатомических и плотностных характеристик
годичного кольца ели. В течение сезона посте-
пенно уменьшается радиальный размер клеток, в
переходной зоне начинает возрастать толщина
клеточной стенки, которая достигает максималь-
ных значений для первых клеток поздней древе-
сины. Аналогичным образом ведет себя динами-
ка площади люмена и площади клеточной стенки.
Профиль плотности древесины показывает, что
максимальных значений плотность достигает у
самой границы годичного кольца.

Для анализа влияния климатических факторов
на погодичную изменчивость радиального приро-
ста и плотность годичных колец были рассчита-
ны корреляции, где в качестве зависимых пере-
менных использовались индексы прироста оста-
точных хронологий сосны и ели, а в качестве
независимых переменных - месячные климатиче-
ские данные. Стандартно такие расчеты прово-
дятся для 12 месяцев (с осени предшествующего
года по осень текущего). Расчеты проводились в
специальном статистическом пакете программ
RESPONSE [13].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Основные статистические характеристики
хронологий по ширине и максимальной плотно-
сти годичных колец приведены в табл. 1. Средний
радиальный прирост для ели и сосны составил
0.97 и 1.00 мм соответственно. Максимальная
плотность выше в годичных кольцах ели. Нетруд-
но видеть, что погодичная вариабельность ради-
ального прироста значительно превосходит тако-
вую для максимальной плотности древесины
(оценки по стандартному отклонению и чувстви-
тельности: 0.20-0.18 и 0.10-0.13 для радиального
прироста, от 0.06 до 0.07 для плотности древеси-
ны соответственно). По оценкам автокорреляции
1-го порядка в стандартных хронологиях видно,
что прирост текущего года на 50-56% зависит от
прироста предшествующего года (коэффициен-
ты корреляции 0.75 и 0.72 для ели и сосны соот-
ветственно). Климатически обусловленные изме-
нения ширины годичного кольца у ели (32.3%) и у
сосны (35.2%) в районе исследований меньше по
сравнению с районами, где радиальный прирост
деревьев жестко лимитируется каким-либо одним
фактором, например на северной и верхней гра-
нице леса (60-70%) [2, 4, 6]. На слабость климати-
ческого влияния указывают и низкие значения
коэффициентов чувствительности. Климатиче-
ски обусловленные изменения максимальной
плотности выше: 38 и 54%. Корреляция между
хронологиями ширины годичных колец сосны и
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Рис. 3. Пример измерений анатомических (Б, В) и плотностных (В) характеристик годичного кольца ели (А) (Picea
abies, образец 7): 1 - радиальный размер клетки, 2 - толщина клеточной стенки, 3 - площадь люмена, 4 - площадь кле-
точной стенки, 5 - плотность древесины.

ели составила 0.60, для плотности - 0.21, однако
отметим, что измерений трех деревьев сосны не-
достаточно для статистически надежной хроно-
логии по максимальной плотности (рис. 4).

Расчет коэффициентов корреляции хроноло-
гий по ширине и максимальной плотности древе-
сины со среднемесячными климатическими пере-
менными за период с 1931 г. по 2003 г. показал,
что на погодичную вариабельность и сосны и ели
влияет главным образом температура (рис. 5).
Так, на радиальный прирост сосны значимое по-
ложительное влияние оказывают температура
июля (R = 0.31) и августа (R = 0.36), а ширина го-
дичных колец ели откликается на температуру
мая (R = 0.32) и июля (R = 0.29). Максимальная
плотность древесины положительно коррелиру-
ет с температурой второй половины лета (август-
сентябрь), при этом наивысшую связь показыва-

ет максимальная плотность древесины ели с тем-
пературой сентября (положительную) и осадками
сентября (отрицательную).

Измерения толщины клеточной стенки и диа-
метра клетки внутри годичных колец ели и сосны
для периода с 1999 г. по 2003 г. показали, что при
близких значениях диаметра клеток, толщина
клеточной стенки у ели выше, чем у сосны
(табл. 2). Средние значения толщины клеточной
стенки для годичных колец разных лет роста у
сосны составили 2.98-3.58 мкм, у ели - 3.21-
3.94 мкм. При этом толщина клеточной стенки
сильнее варьирует по годам, чем размер клеток.
Последнее сказывается и в характеристиках пло-
щади клеточной стенки и площади люмена. Так,
при приблизительно равных значениях площади
люмена ель накапливает больше древесного ве-
щества, чем сосна.
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Таблица 1. Статистические параметры хронологии по ширине (ШГК) и максимальной плотности (МАКС) го-
дичных колец у сосны и ели

Вид

Picea abies

Pinus cembra

Параметр

ШГК

МАКС

ШГК

МАКС

Среднее
значение

0.98 мм

887 мг см - 3

1.00 мм

744 мг см - 3

Число
образцов

13

8

8

3*

Межсериальный
коэффициент

корреляции

0.32

0.60

0.28

0.30

Стандартное
отклонение

0.20

0.06

0.18

0.06

Коэффициент
чувствитель-

ности

0.10

0.07

0.13

0.06

Процент
объясненной

дисперсии
главной

компонентой

32.3

54.2

35.2

37.7

* Отмечено недостаточное число образцов для статистически надежной хронологии максимальной плотности.

Расчет корреляций между средними месячны-
ми климатическими данными и анатомическими
показателями годичных колец выявил отрица-
тельное влияние высоких температур в мае и вы-
сокого количества осадков в апреле на средний
размер клеток в ранней древесине годичных ко-
лец ели (R = -0.40 и -0.51 соответственно) и на
площадь клеточной стенки (R = -0.47 и -0.52). По-
вышение количества осадков в июне, наоборот,
стимулировало увеличение радиального размера
клеток (R = 0.56), толщины и площади клеточных
стенок в ранней древесине (R = 0.50 и 0.57 соот-
ветственно). Для поздней древесины реально зна-
чимыми оказались условия августа и сентября:
положительное влияние температуры сентября
на толщину клеточной стенки и площадь клеточ-
ной стенки (R = 0.62 и 0.44) и отрицательное - на
средний размер клеток и площадь люмена (R =
= -0.33 и -0.48 соответственно).

Для годичных колец сосны можно отметить
положительное влияние осадков июня на средний
размер клеток и площадь люмена в ранней древе-
сине (R = 0.66 и 0.52) и отрицательное влияние
температуры апреля на толщину и площадь кле-
точной стенки (R = -0.41 и -0.44). Для поздней
древесины отмечается положительное влияние
температуры июля на толщину и площадь кле-
точной стенки (R = 0.58 и 0.60 соответственно), а
также положительное влияние осадков сентября
на толщину клеточной стенки (R = 0.61), и отрица-
тельное - на средний размер клеток и площадь
люмена (R = -0.51 и -0.71).

Климатически обусловленная изменчивость
ширины годичных колец у кедровой сосны евро-
пейской и ели европейской в исследуемых услови-
ях выражена достаточно слабо. Климадиаграммы
помогают понять полученные корреляции с кли-
матическими параметрами отдельных месяцев.
Для района исследования характерно отсутствие
выраженного лимитирующего фактора в течение
основного периода сезона роста. Расположение
исследуемого участка в южной части Итальян-

ских Альп проявляется во влиянии температуры
августа-сентября на формирование максималь-
ной плотности древесины. Повышенные темпе-
ратуры в августе и особенно в сентябре способ-
ствуют продлению сезона роста у ели и заверше-
нию годичного кольца формированием клеток с
высокой плотностью. Для сосны значимого влия-

Рис. 4. Полученные обобщенные хронологии для сос-
ны европейской (1) и ели европейской (2): А - по ши-
рине годичного кольца; Б - по максимальной плотно-
сти.
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Рис. 5. Коэффициенты корреляции обобщенных хронологий сосны и ели по ширине годичного кольца (А) и макси-
мальной плотности (Б) с климатическими данными: 1 - корреляция с осадками за месяц, 2-с температурой, *значи-
мые при р < 0.05.

ния температур августа и сентября на максималь-
ную плотность древесины не отмечается. Причи-
ной может быть то, что максимальных значений
плотность древесины в годичных кольцах сосны
(Р. сетbrа) достигает не у самой внешней границы
годичного кольца, как у ели, а несколько ранее.

Слабая климатическая составляющая в стан-
дартизированных хронологиях ширины годич-
ных колец у обоих видов (в пределах 32-35%) со-
четается с высокой автокорреляцией, когда влия-
ние прироста предшествующего года на прирост
текущего достигает 50-56%. Вероятно, что такое
влияние связано с использованием резервных ве-
ществ, накопленных в предшествующий сезон ро-
ста [15].

Как было отмечено ранее, площадь люмена
характеризует водопроводящую способность
трахеид, и ее максимальным значениям соответ-
ствуют максимальные величины водопотребле-
ния. Очевидно, что в данных условиях это проис-
ходит во время оптимального сочетания тепла и

влаги и максимальной скорости ассимиляции. Ес-
ли размеры клеток и ширина годичного кольца
связаны с температурой воздуха и осадками в на-
чале сезона роста, то толщина клеточных стенок
в поздней древесине и максимальная плотность в
большей степени определяются климатическими

условиями в период сезона, когда формируется
клеточная стенка.

В данных климатических условиях температу-
ра превышает начальный уровень для инициации
радиального роста в 5°С в конце апреля-начале
мая. Поэтому влияние условий апреля-мая на
анатомические характеристики ранней древеси-
ны очевидны. Однако они проявляются значимо
только для ранней древесины ели, при этом высо-
кие температуры в мае уменьшают средний раз-
мер клеток и толщину клеточной стенки так же,
как и обильные осадка в апреле - в период, непо-
средственно предшествующий началу сезона ро-
ста. Наибольший прирост древесины в годичных
кольцах происходит в течение июня, месяца с вы-

Таблица 2. Средние и среднеквадратичные значения клеточных характеристик годичных колец ели и сосны

Вид

Picea abies

Pinus cembra

D, мкм

34.49 ± 0.88

32.03 ± 0.42

CWT, мкм

3.84 ± 0.06

3.26 ± 0.22

LUM area, мкм2

598.68 ± 21.92

598.94 ± 12.53

CWT area, мкм2

435.98 ± 8.10

361.92 ± 23.76

Примечание. D - радиальный размер клеток, CWT - толщина клеточной стенки, LUM area - площадь люмена, CWT area - пло-
щадь клеточной стенки.
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сокими температурами, достаточным увлажнени-
ем и наивысшим уровнем солнечной радиации.
Влияние климатических условий июня на анато-
мические характеристики ранней древесины
вполне объяснимо. Так, для обоих исследованных
видов хвойных увеличение количества осадков в
июне стимулировало увеличение среднего разме-
ра клеток и размера люмена в ранней древесине.
Интересно, что значимого влияния температуры
июня на анатомические характеристики ранней
древесины не отмечается. Это свидетельствует о
том, что при оптимальных температурных усло-
виях (в июне температура изменяется в пределах
16-20°С) условия увлажнения становятся опреде-
ляющими для роста и формирования клеток ран-
ней древесины. Корреляции, установленные для
анатомических характеристик поздней древеси-
ны, подтверждают значимое влияние условий
второй половины сезона на максимальную плот-
ность древесины, но показывают и некоторые от-
личия между исследованными видами. Так, в го-
дичных кольцах ели максимальных величин тол-
щина и площадь клеточной стенки достигают в
годы с более теплым августом и сентябрем, а в го-
дичных кольцах сосны на толщину и площадь
клеточной стенки в поздней древесине положи-
тельно влияют температура июля и осадки в сен-
тябре, которые в то же время отрицательно ска-
зываются на среднем размере клеток и размере
люмена. Если исходить из сезонной динамики
прироста годичного кольца [2, 7, 21], то клетки
поздней древесины продуцируются камбиальной
зоной начиная с середины июля, поэтому влияние
условий июля на анатомические характеристики
поздней древесины вполне объяснимо. Макси-
мальная плотность древесины в годичных коль-
цах ели в данных условиях соотносится с самыми
последними клетками кольца. Поэтому на анато-
мические характеристики и максимальную плот-
ность древесины ели оказывают влияние условия
сентября, которые определяют сроки окончания
сезона и продолжительность процесса утолщения
клеточной стенки.

Заключение. В условиях климата горной части
Итальянских Альп изменчивость радиального
прироста слабо отражает колебания климатиче-
ских факторов вследствие близких к оптималь-
ным по термическому режиму и увлажнению
условий. В то же время использование таких
характеристик структуры годичных колец, как
плотность древесины и анатомические особенно-
сти клеток ранней и поздней древесины, позволя-
ют выявить влияние климатических условий на
процессы формирования годичных колец более
полно. Поэтому измерения анатомических характе-
ристик позволяют детальнее восстанавливать усло-
вия сезона, при которых происходит их формиро-
вание.
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The Influence of Climatic Factors on Wood Increment and Density
of Tree Rings in Spruce and Pine in Mountains of Northern Italia

E. A. Vaganov, M. V. Skomarkova, E.-D. Schulze, P. Linke

The variability of width, wood density, and anatomical structure of pine (Pinus cembra Pall.) and spruce (Picea
abies (L.) Karst.) tree rings, as well as the effects of climatic factors on these parameters are analyzed. Wood
cores of 13 spruce and 8 pine trees growing in mountains of the northern Italia were sampled. Densitometry
was used for obtaining of density profiles of tree rings, and an Image analysis technology - Image System was
applied for the determination of tree ring tracheid sizes. The influence of climatic factors on the variability of
traditional parameters of tree rings (width and maximal wood density) was insignificant (less than 40%) due to
the optimal thermal and moisture conditions. The seasonal dynamics of the anatomical structure of pine and
spruce tree rings are considered in different years. The main causes of seasonal changes in the radial increment,
wood density, and anatomic characteristics of tree rings of coniferous trees are discussed. The regularities of
changes in the radial cell size, cell wall thickness, cell wall area, and tracheid lumen area and their long-term
dynamics are considered.
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