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The analysis of the anatomical characteristics of tree rings of P. sylvestris L. rootstocks and scions of 
P. sibirica Du Tour (Emelianovo and Surgut provenances) and P. cembra L. (Karpat provenance) has 
been carried out for 10 years of their joint growth. The number of tracheids, their radial diameter and 
the cell wall thickness for the P. sibirica scions increases relative to control trees (with the exception 
of the cell wall thickness for Surgut scions). At the same time, in the annual rings of the P. sylvestris 
rootstocks these characteristics as well as the number of tracheids decrease relative to the control 
trees. An exception is the Scots pine, which is the rootstock for Surgut provenance scion, for which 
the radial tracheid diameter of the transition zone increases. The seasonal dynamics of the radial 
tracheid diameter and the cell wall thickness of the grafted trees retains the species features typical 
for the ungrafted trees, suggesting the stability of the genetic program of xylem differentiation. The 
adaptation of scions to the climatic conditions of their place of origin does not affect the anatomical 
structure of the tree rings of the rootstocks during the years in which the conditions are close to the 
climate of the region of origin of the scions.

Keywords: scion, rootstock, cell wall thickness, the radial diameter of tracheids, Pinus sylvestris, 
Pinus sibirica, Pinus cembra.
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Структура годичных колец прививок кедровых сосен  
как отражение взаимодействия привоя и подвоя

Ю.А. Дариковаа, Е.А. Ваганова,  
Г.В. Кузнецоваб, А.М. Грачевв*

а Сибирский федеральный университет 
Россия, 660041, Красноярск, пр. Свободный, 79 

бИнститут леса им. В. Н. Сукачева СО РАН 
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cХакасский технический институт –  
филиал Сибирского федерального университета 

Россия, 655017, Абакан, ул. Щетинкина, 27

Проведен анализ анатомических характеристик годичных колец у подвоев P. sylvestris L. и 
привоев двух климатипов P. sibirica Du Tour (емельяновского и сургутского) и одного климатипа 
P. cembra L. (карпатского) за 10 лет их совместного роста. У привоев P. sibirica относительно 
контрольных деревьев увеличивается число трахеид, их радиальный диаметр и толщина 
клеточной стенки (кроме клеточной стенки сургутских привоев). В то же время в годичных 
кольцах подвоев P. sylvestris число трахеид и размеры данных характеристик уменьшаются 
относительно контрольных деревьев. Исключение составляет сосна обыкновенная, 
являющаяся подвоем для привоев сургутского климатипа, у которой радиальный диаметр 
трахеид переходной зоны увеличивается. Сезонная динамика радиального диаметра трахеид 
и толщины клеточной стенки привитых деревьев сохраняет свою видовую особенность, 
характерную для непривитых деревьев, что свидетельствует о стабильности генетической 
программы дифференциации ксилемы. Адаптация привоев к климатическим условиям их 
места происхождения не влияет на анатомическую структуру годичных колец подвоев в годы, 
близкие по условиям к климату региона происхождения привоев. 

Ключевые слова: привой, подвой, толщина клеточной стенки, радиальный диаметр трахеид, 
Pinus sylvestris, Pinus sibirica, Pinus cembra.

Введение

Анатомические характеристики годич-
ных колец интегрируют влияние генетиче-
ских и внешних факторов на формирование 
древесины (Wodzicki, 2001; Vaganov et al., 
2006). Отражение в структуре древесины 
взаимодействия двух генетически разно-
родных организмов (привоя кедра и подвоя 
сосны) может внести вклад в понимание 
и идентификацию тканевых механизмов, 

управляющих процессом дифференциации 
ксилемы. 

При достаточно большом объеме ин-
формации, касающейся влияния подвоя на 
вегетативный рост привоя и другие его ха-
рактеристики (продуктивность, ускорение 
наступления плодоношения, устойчивость к 
патогенам и стрессовым факторам) (Hosomi et 
al., 2002; Sanou et al., 2004; Giorgi et al., 2005; 
Hibbert-Frey et al., 2006; Ahmed et al., 2006; 
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Mitani et al., 2008; Cantin et al., 2010; Gandev, 
2009; Prassinos et al., 2009; Franzon et al., 2010; 
Bellefontaine et al., 2010; Pio et al., 2010; Souza 
et al., 2010, Darikova et al., 2011), вопросы взаи-
модействия двух компонентов прививок на 
тканевом уровне детально не исследовались. 

Ранее нами было показано, что геогра-
фическое происхождение привоя отражается 
на анатомической структуре (толщине кле-
точной стенки и площади люмена трахеид) 
подвоя (Ваганов и др., 2010). Результаты по-
следующей работы по анализу радиально-
го роста прививок кедровых сосен выявили 
вариабельность ширины годичных колец 
подвоев в зависимости от комбинации с при-
воем и различия в климатическом отклике 
компонентов прививки (Дарикова и др., 2013). 
Представляло интерес исследовать анатоми-
ческую структуру годичных колец для пони-
мания механизмов, лежащих в основе взаимо-
действия и координации совместного роста 
привоя и подвоя. Поэтому предпринята по-
пытка проанализировать отличительные осо-
бенности клеточных характеристик подвоя, 
обусловленные видовой принадлежностью 
привоя. Данная работа включила прививки 
сосны кедровой европейской (Pinus cembra L.) 
и сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica Du 
Tour) двух климатипов, годы роста которых 
охватывают диапазон 2001–2010 гг., не пред-
ставленный в предыдущей работе (Ваганов и 
др., 2010). Также было интересным оценить, 
отражается ли в анатомической структуре 
подвоя неприспособленность привоев к усло-
виям места произрастания. 

Материалы и методы

Для исследования были взяты привитые 
на сосне обыкновенной (Pinus sylvestris) дере-
вья сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica) 
(называемой далее кедром сибирским) и со-
сны кедровой европейской (Pinus cembra) 

(далее называемой кедром европейским). 
Кедр сибирский представлен двумя кли-
матипами  – местный емельяновский (Pinus 
sibirica-ЕМ) (Красноярский край) и сургут-
ский (Pinus sibirica-СУ) (Тюменская область), 
а кедр европейский – карпатским климатипом 
из Ивано-Франковской области (Украина). 
Далее в названии климатипа использованы 
приведенные выше сокращения. Эксперимент 
проводился на территории эксперименталь-
ной базы «Погорельский бор» (56º22' с.ш., 92º 
57' в.д.), находящейся в Красноярском крае. 
Для данной территории характерен резко-
континентальный климат с годовой нормой 
осадков 410 мм и среднегодовой температурой 
1.3  ºС. Климат региона происхождения Pinus 
cembra умеренно континентальный, лето ко-
роткое и прохладное, годовое количество 
осадков – 800 мм, среднегодовая температура 
воздуха 5.5 ºС. Кедр европейский – высокогор-
ное дерево, приспособлен к суровым горным 
условиям, хорошо переносит мороз. Место 
естественного произрастания Pinus sibirica-
СУ характеризуется резко-континентальным 
климатом, с высокой влажностью в весенне-
летний и осенний периоды, среднегодовой 
температурой воздуха от минус 6.6 до 3.8 ºС и 
годовым количеством осадков 519-540 мм. 

В качестве контрольных деревьев были 
взяты непривитые деревья сосны обыкно-
венной из естественного насаждения и ин-
тродуцированные культуры сосны кедровой 
сибирской, произрастающие в сходных эко-
логических и климатических условиях с при-
витыми деревьями. Каждая из контрольных и 
экспериментальных групп состояла из пяти 
деревьев. Мы не включили в качестве контро-
ля деревья кедра европейского, поскольку в 
районе произрастания прививок не существу-
ет его плантаций.

Возраст прививок составлял 45 лет. Кер-
ны древесины отбирали возрастным буравом 
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на расстоянии 15 см выше (привой) и ниже 
(подвой) зоны срастания. Анализ анатомиче-
ских характеристик проводили на поперечных 
срезах 10 годичных колец, соответствующих 
приросту периода 2001–2010 гг. Тонкие срезы 
древесины (15 мкм), полученные с помощью 
микротома, окрашивали и фиксировали в 
глицерине (Фурст, 1979). Измерения прово-
дили при помощи микроскопа (Zeiss Imager 
A1, Zeiss, Германия), оснащенного системой 
анализа изображений с программным обе-
спечением AxioVision. Измеряли следующие 
анатомические характеристики: толщину 
двойной клеточной стенки и радиальный диа-
метр люмена у 5 радиальных рядов клеток в 
каждом годичном кольце. Для минимизации 
погрешности измерений клеточной стенки 
проводили измерение двойной стенки, далее 
использовали величину одинарной, которая 
вычислялась путем деления пополам двойной 
клеточной стенки. Радиальный диаметр клет-
ки определяли путем сложения значений диа-
метра люмена и величин противоположных 
клеточных стенок трахеиды.

Нормирование к единому числу клеток – 
30  – проводили в оригинальной программе 
Standartization, разработанной В.В. Шишовым 
(Ваганов и др., 1985; Vaganov et al., 2006). Па-
раметры нормированного ряда клеток усред-
нялись отдельно для условно ранней (первые 
20 клеток) и условно поздней древесины (21-
30). Также иногда оценивали параметры пере-
ходной зоны (15–20 клетки нормированного 
ряда). В работе использовали данные как за 
отдельные годы, так и усредненные за весь 
исследуемый период (2001–2010 гг.). Данные 
о средней температуре воздуха и сумме осад-
ков за вегетационный период продолжитель-
ностью от последней декады мая до первой 
декады сентября были получены из базы дан-
ных ERA-interim на сайте http://climexp.knmi.
nl для координат 56°22′07.48′′ с.ш., 92°57′17.95′′ 

в.д. Сезоны роста условно делились на холод-
ные (со средней температурой ниже 16  ºС) 
и теплые (с температурой выше или равной 
16  ºС), достаточно увлажненные (с суммар-
ным количеством осадков от 250 мм) и сухие 
(ниже 250 мм). Статистическая обработка 
данных проводилась в программе Statistica 
8.0 (Боровиков, 2001).

Результаты
Продукция клеток  
в годичных кольцах  
привоев и подвоев

Для большинства лет у подвоев со-
сны обыкновенной прививок P. sibirica-СУ 
и P. sibirica-ЕМ отмечается уменьшение 
среднего числа трахеид в годичном кольце в 
1.2 раза. Еще большее уменьшение среднего 
числа трахеид наблюдается и у подвоев при-
вивок P. cembra (в 1.5 раза), что прослежи-
вается каждый год (табл. 1). По сравнению с 
контрольными деревьями у привоев СУ число 
клеток в годичных кольцах выше в 1.2 раза, а 
у привоев ЕМ – в 1.3 раза (за исключением от-
дельных лет роста). 

Влияние подвоя  
на клеточные характеристики привоя

Для годичных колец привоев P. sibirica 
характерно увеличение радиального диаме-
тра трахеид (РДТ) относительно контроль-
ных деревьев (табл. 2). В зависимости от по-
ложения клетки в радиальном ряду у привоев 
ЕМ это увеличение колеблется от 4 до 24.5 %, 
что в среднем составляет 15  %, а у привоев 
СУ от 2.5 до 24 % (в среднем 13 %). На грани-
це годичного кольца диаметры трахеид при-
воев и контрольных деревьев не отличаются 
(рис. 1а). Однако в отдельные годы (2001, 2009 
и 2010), как показывает дисперсионный ана-
лиз, отсутствуют значимые различия между 
РДТ привоев и контрольных деревьев кедра, 
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Таблица 1. Среднее число клеток в годичных кольцах привоев различных климатипов кедровых сосен и 
подвоев сосны обыкновенной

Год
Емельяново  
 (P. sibirica)

Сургут  
(P. sibirica)

Карпаты  
(P. cembra) Контроль

Привой Подвой Привой Подвой Привой Подвой P. sibirica P. sylvestris
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009
2010

36±1
34±4
41±5
50±8
58±9
44±8
58±18
41±8
44±9
34±8

43±7
29±2
44±4
47±6
50±7
35±9
50±15
46±11
45±12
48±12

41±3
43±6
47±7
52±6
48±7
44±4
50±8
45±7
31±2
28±1

38±4
31±3
34±3
36±2
39±3
42±3
58±6
43±4
45±7
33±5

28±2
30±3
27±3
33±4
37±3
27±4
44±6
39±5
32±4
25±4

25±5
26±4
32±8
37±5
36±4
22±5
33±8
29±6
36±7
26±7

44±7
45±8
42±7
40±6
41±9
36±9
41±9
33±8
33±11
28±6

28±4
42±6
42±7
40±7
50±7
45±7
61±2
48±8
45±9
40±9
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  РДТ контрольного древостоя, мкм  ТКС контрольного древостоя, мкм 

а б 

Рис. 1. Радиальный диаметр трахеид (a) и толщина клеточной стенки (б) у привоев P. sibirica относительно 
величины данных анатомических характеристик у контрольных деревьев P. sibirica

т.е. трахеиды привоев сохраняют размеры, 
присущие непривитым деревьям (табл.  3). 
Данные годы характеризуются довольно 
контрастными по температуре условиями 
(рис. 2). Как показывает график, сезонная ди-
намика РДТ привоев не отличается от тако-
вой непривитых деревьев Р. sibirica (рис. 1а). 
У климатипов кедра сибирского влияние под-
воя сосны приводит к идентичному измене-
нию РДТ. 

Толщина клеточной стенки (ТКС) отно-
сительно контрольных деревьев уменьшается 
только у привоев ЕМ от 1 до 25 % в зависи-
мости от позиции клетки в годичном кольце 
(в среднем на 15 %) (рис. 1б). При этом мак-

симальное изменение характерно для клеток 
ранней древесины, а ближе к границе годич-
ного кольца ТКС выходит на один уровень с 
контролем. Как показывает дисперсионный 
анализ, ТКС у сургутских привоев суще-
ственно не отличается от ТКС непривитых 
деревьев кедра сибирского для большинства 
лет роста (табл. 3). 

Зависимость ТКС у привоев P. sibirica 
и контрольных деревьев кедра имеет линей-
ный вид. Это свидетельствует о сохранении 
у привоев генетически детерминированной 
сезонной динамики этого параметра. Корре-
ляция между клеточными параметрами при-
воев и таковыми контрольных деревьев выше 



Таблица 2. Средние значения анатомических характеристик годичных колец привоев кедра сибирского и 
европейского и подвоев сосны обыкновенной

Климатип
Ранняя древесина Поздняя древесина

РДТ, мкм ТКС, мкм РДТ, мкм ТКС, мкм
Емельяновский (P. sibirica)
Привой
Подвой
Сургутский (P. sibirica)
Привой
Подвой
Карпатский (P. cembra)
Привой
Подвой
 Контроль
P. sibirica
P. sylvestris

42.03±0.40
33.62±0.40

41.15±0.30
39.94±0.30

39.05±0.40
31.85±0.30

37.79±0.30
37.82±0.30

2.86±0.03
3.10±0.06

2.58±0.03
2.79±0.03

3.07±0.03
3.18±0.04

2.39±0.030
3.51±0.04

26.95±0.50
21.44±0.20

26.24±0.40
22.71±0.30

22.43±0.30
17.89±0.20

23.12±0.20
22.91±0.20

3.29±0.04
4.90±0.06

3.21±0.04
5.19±0.07

3.51±0.04
4.64±0.06

3.10±0.03
5.49±0.07

 Рис. 2. Средняя температура (°С) и сумма осадков (мм) за вегетационный период (конец мая – начало 
сентября). Температура обозначена линией

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа при сопоставлении анатомических характеристик 
привоев и контрольных деревьев кедра сибирского. Жирным шрифтом выделены незначимые эффекты

Год
Емельяново Сургут

РДТ ТКС РДТ ТКС
F p F p F p F p

2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009
2010

2.8
12.1
4.8
47.5
24.6
34.8
14.6
7.9
1.2
7.7

0.09
<0.001

0.03
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
0.005
0.28
0.006

13.6
21.0
20.4
52.5
27.8
17.1
12.0
5.9
39.2
44.6

<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001

0.01
<0.001
<0.001

2.8
13.8
6.4
17.4
7.5

20.1
7.1

18.6
1.5
1.9

0.09
<0.001
0.012

<0.001
0.006

<0.001
0.008

<0.001
0.22
0.17

1.2
2.8
21.8
10.1
0.9
19.3
3.7
0.1
0.8
2.3

0.28
0.09

<0.001
<0.001
0.35

<0.001
0.054
0.79
0.37
0.13
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у клеток поздней древесины и составляет 
0.93/0.70 (ЕМ) и 0.95/0.71 (СУ) для РДТ и ТКС 
соответственно, тогда как корреляция между 
параметрами ранней древесины привоев и не-
привитых деревьев кедра сибирского состав-
ляет – 0.65/0.62 (ЕМ) и 0.75/0.67 (СУ). Мень-
шие значения коэффициентов корреляции 
между характеристиками ранней древесины 
свидетельствуют о более высокой изменчи-
вости размеров клеточных параметров на 
этапе закладки ранней древесины. При этом 
толщина стенки более вариабельна по сравне-
нию с диаметром трахеид. Клеточные стенки 
с максимальными размерами формируются в 
годичных кольцах привоев P. cembra (табл. 2) 
на протяжении всего периода исследований 
независимо от температурного режима и 
увлажнения. Промежуточное положение по 
этому параметру занимают привои P. sibirica-
ЕМ, а минимальные размеры клеточной стен-
ки отмечены для P. sibirica-СУ.

Особенности формирования  
ксилемы подвоев  
в зависимости от вида привоя

Характер изменения анатомических пара-
метров подвоев сосны обыкновенной зависит 

от вида и происхождения привоев. Влияние 
привоев карпатского (P. cembra) и емелья-
новского (P. sibirica) климатипов приводит к 
уменьшению радиального диаметра трахеид 
подвоев сосны обыкновенной (табл. 2). В за-
висимости от позиции клетки в радиальном 
ряду у подвоев прививок P. sibirica-ЕМ это 
уменьшение составляет от 5 до 14 % (в сред-
нем 10 %), а у P. cembra от 7 до 25 % (в среднем 
18 %) (рис. 3а). В дисперсионном анализе вы-
явлены статистически достоверные различия 
в размерах трахеид между подвоями и кон-
трольными деревьями сосны обыкновенной. 
Однако в отдельные годы (2001 и 2004) раз-
меры трахеид подвоев прививок P. sibirica-
ЕМ не отличаются от таковых контрольных 
деревьев (табл. 4).

Влияние привоев P. sibirica-СУ на диа-
метр трахеид подвоев наиболее выражено в 
относительные теплые годы (2001–2003). При 
этом увеличиваются радиальные размеры 
только трахеид переходной зоны, в среднем 
на 18  % (позиции 15-22 нормированной тра-
хеидограммы) (рис. 3а).

ТКС подвоев сосны обыкновенной 
также уменьшается относительно контро-
ля (табл.  2). У подвоев прививок P. cembra 

Таблица 4. Результаты дисперсионного анализа при сопоставлении анатомических характеристик подвоев  
и контрольных деревьев сосны обыкновенной. Жирным шрифтом выделены незначимые эффекты

Год
Емельяново (P. sibirica) Сургут (P. sibirica) Карпаты (P. cembra)

РДТ ТКС РДТ1 ТКС РДТ ТКС
F p F p F p F p F p F p

2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009
2010

1
11
15
0.1
4
14
4
19
27
32

0.45
<0.001
<0.001
0.86
0.035

<0.001
0.03

<0.001
<0.001
<0.001

19
6
7

0.3
8
10
20
28
0.8
0.3

<0.001
0.019
0.01
0.56
0.005
0.001

<0.001
<0.001
0.35
0.58

40
7
10
5
2
11
17
5
11
8

<0.001
0.01

<0.001
0.03
0.13

<0.001
<0.001

0.04
<0.001
<0.001

37
14
8

0.1
3
3
16
25
4
17

<0.001
<0.001

0.01
0.93
0.10
0.09

<0.001
<0.001

0.04
<0.001

41
31
35
8
19
31
36
41
20
33

<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001
<0.001

27
6
71

0.01
9
1
45
15
3
14

<0.001
0.01

<0.001
0.92

<0.001
0.27

<0.001
<0.001
0.09

<0.001
1Для позиций клеток 15-22
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уменьшение находится в пределах от 6 до 
19 % и в среднем составляет 11 %, тогда как у 
подвоев прививок P. sibirica у ЕМ с 5 до 17 % 
(в среднем 10 %), а СУ с 4 до 34 % (в среднем 
15 %) (рис. 3б). В отдельные вегетационные 
сезоны (2004–2006, 2009, 2010) клеточная 
стенка подвоев идентична по толщине тако-
вой непривитых деревьев сосны обыкновен-
ной (табл. 4). 

Наибольшая изменчивость среди пара-
метров свойственна толщине стенки трахеид 
поздней древесины подвоев, судя по самым 
низким значениям коэффициентов корреля-
ции с одноименными параметрами контроль-
ных деревьев сосны (R=0.76 – 0.85). При этом 
коэффициенты корреляции элементов ранней 
древесины составляют 0.81–0.91 для диаме-
тра клетки и 0.87–0.92 для ТКС, а РДТ позд-
ней древесины 0.86 – 0.90. 

Взаимосвязь клеточных параметров  
у компонентов прививки

У компонентов прививок сосны обыкно-
венной и кедра сибирского наблюдается сход-
ная взаимосвязь РДТ, которая наилучшим 
образом описывается полиномом 4-й степени 
(R² = 0.97 – 0.99) (рис. 4а). Взаимосвязь ТКС 
имеет линейный характер (рис. 4б). Наиболее 
тесная она у привитых деревьев (R² = 0.91; 
0.81; 0.73 – для СУ, ЕМ и КА соответственно) 
и менее – у непривитых (R² = 0.69). Таким об-
разом, сезонная динамика анатомических ха-
рактеристик сосуществующих деревьев кедра 
и сосны (прививок) сохраняет свою особен-
ность, присущую каждому отдельному виду. 
Это указывает на то, что взаимодействие 
привоя с подвоем не вызывает перестройки 
механизмов, управляющих процессом диф-
ференциации ксилемы. Значения коэффици-

  а 

б в 

Рис.  3. Радиальный диаметр трахеид (а) и толщина клеточной стенки (б) у привоев P. sylvestris 
относительно величины данных анатомических характеристик у контрольных деревьев P. sylvestris
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ентов корреляции между анатомическими 
характеристиками поздней (R = 0.60 – 0.89) и 
ранней древесины (R = 0.54 – 0.80) у компо-
нентов прививок почти одинаковы, что гово-
рит о равной степени координации процессов, 
отвечающих за дифференцировку ксилемы на 
этапах формирования трахеид ранней и позд-
ней зон. В то же время отсутствие корреляции 
ТКС поздней древесины между контрольны-
ми непривитыми деревьями кедра и сосны и 
наличие достаточно тесной связи между кле-
точными параметрами компонентов прививок 
свидетельствует о согласованном совместном 
росте прививок. 

В годичных кольцах привоев кедровых 
сосен радиальный диаметр трахеид как ран-
ней, так и поздней древесины выше, чем у 
подвоев (за исключением прививок P. sibirica-
СУ). В то же время радиальные размеры тра-
хеид контрольных (непривитых) деревьев 
кедра и сосны практически не различаются 
(табл. 2). Таким образом, различия РДТ кле-
ток одной и той же позиции нормированной 
трахеидограммы у привоя и подвоя предпола-
гают различную интенсивность растяжения 
клеток. В целом, независимо от условий роста 
(совместного или независимого друг от друга) 
для кедровых сосен характерно формирова-
ние более тонкостенных клеток в сравнении с 
сосной обыкновенной. У сосны этот переход 

начинается с 10-й, а у кедра – с 15-й позиции, 
тогда как у компонентов прививок P. sibirica-
СУ  – одновременно с 15-й позиции (рис.  5), 
указывая на способность подвоя «подстраи-
ваться» под привой. 

Зависимость  
анатомических характеристик  
от климатических факторов

Трахеиды подвоя и привоя прививок 
P. sibirica-ЕМ (местного климатипа) дости-
гают максимальных размеров в условиях те-
плых и достаточно влажных сезонов (2004 
и 2007 гг.), а в относительно холодные годы 
(2009, 2010 гг.) характеризуются минималь-
ными значениями (рис. 6). В то же время при-
вои P. cembra и P. sibirica-СУ также формиру-
ют наиболее мелкие трахеиды в 2009 и 2010 
гг. и крупные (только СУ) в 2004 г., очевидно, 
отражая реакцию подвоя. Трахеиды привоев 
P. cembra, продуцируемые в годы с различ-
ным уровнем увлажнения, по размеру варьи-
руют незначительно, что может свидетель-
ствовать о значении подвоя для адаптации 
этих привоев к периодам с низкой влагообе-
спеченностью. Подвои сосны, адаптирован-
ные к местным условиям произрастания, за-
кономерно формировали мелкие трахеиды в 
холодный 2009 г. и относительно крупные – в 
благоприятный 2007 г. В свою очередь, под-

  а б 

Рис.  4. Зависимость клеточных параметров привоев P sibirica от таковых подвоев P. sylvestris:  
а) радиальный диаметр трахеид; б) толщина клеточной стенки
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Стандартизированное число клеток 

Карпаты (P. cembra):      
                  Подвой                                                   Привой  

Сургут (P. sibirica):      
                      Подвой                                                  Привой  

Емельяново (P. sibirica):      
                   Подвой                                                    Привой  

     Контроль:      
                   P. sylvestris                                                   P. sibirica 

Рис.  5. Средние величины (за все годы) радиального диаметра трахеид и толщины клеточной стенки 
стандартизированных клеток ксилемы привоев, подвоев, контрольных деревьев

вои P. cembra формировали трахеиды мини-
мальных размеров в 2001 г., что соотносится с 
контрольными деревьями сосны, показываю-
щей такой же результат, а максимальных – в 
2004 г. 

Клеточная стенка и диаметр трахеид 
главным образом отражают исходную ре-
акцию климатипа. Например, у прививок 
P. cembra в самый сухой период (неблагопри-

ятный для привоя) в годичных кольцах под-
воя продуцируются клетки с максимальной 
(относительно других сезонов) толщиной 
клеточной стенки, а в самый влажный 2005 г. 
(благоприятный для привоя) – минимальной. 
В целом, для всех подвоев и привоев (за ис-
ключением привоев P. cembra) наблюдается 
тенденция к формированию тонкостенных 
клеток в основном в зоне поздней древеси-
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ны в относительно прохладные годы, однако 
не в каждый прохладный год (рис. 6). Годы 
с максимальными величинами ТКС (в ран-
ней древесине у СУ и поздней у ЕМ) совпа-
дают у привоев и контроля (за исключением 
P. cembra), тогда как среди подвоев соответ-
ствие контролю наблюдается только у СУ 
климатипа. 

Обсуждение

У каждого вида сосен начало закладки 
элементов ксилемы в условиях Красноярской 
лесостепи происходит поочередно с разни-
цей в 10-20 дней. Первой в фазу формиро-
вания трахеид ранней древесины вступает 
P. sylvestris, и это время приходится на конец 
мая – начало июня (Antonova, Stasova, 1993), 
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Карпаты (P. cembra)                  Привой 

 Подвой

Сургут (P.sibirica)                       Привой 

Поздняя древесина 

P. sylvestis Контроль 

Емельяново (P.sibirica) Привой  

Подвой 

Контроль 

Ранняя древесина 
   P. sibirica    

Подвой 

Рис. 6. Многолетняя динамика ТКС (линии) и РДТ (столбцы), усредненных отдельно для ранней и поздней 
древесины
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затем со второй декады июня – P. sibirica и на 
декаду позже – P. cembra (Кузнецова, 2007).

В то время как контрольные деревья 
P. sylvestris вступают в фазу вегетации и ак-
тивного деления камбиальных производных, 
подвои того же вида, находясь под гормональ-
ным контролем апикальной меристемы при-
воя кедра и не получая внутреннего сигнала к 
активизации процессов роста, еще находятся 
в состоянии покоя. Как следствие более позд-
него вступления подвоев сосны в фазу роста, 
наблюдается уменьшение числа клеток, а так-
же их диаметра и толщины клеточной стен-
ки трахеид в связи с ограничением времени, 
требуемого для достижения максимальных 
размеров и аккумулирования предельного ко-
личества органического вещества клеточной 
стенкой. Наиболее поздний старт вегетацион-
ного периода у P. cembra обуславловает пода-
вленный прирост подвоя сосны, для которого 
характерны самые минимальные показатели 
продукции трахеид и их радиального диаме-
тра. Вероятно, это связано с тем, что, получая 
сигнал к запуску формирования вторичной 
клеточной стенки, трахеиды подвоев, еще не 
достигнув своего окончательного размера, 
лишены возможности продолжать рост рас-
тяжением, тогда как утолщение клеточной 
стенки не ограничено такими узкими времен-
ными рамками. Продолжительность вегета-
ционного периода у P. cembra и P. sibirica в 
целом одинакова, несмотря на разное время 
его начала и завершения. Этим обстоятель-
ством и объясняются близкие значения тол-
щины клеточной стенки у подвоев этих двух 
групп. 

Контрастирующие данные по размерам 
трахеид сосны-подвоя для сургутского кли-
матипа P. sibirica (где первая половина клеток 
ранней древесины не отличается по размеру 
от клеток контрольных деревьев) связаны с 
тем, что северные климатипы кедра сибир-

ского первыми вступают в фазу вегетации в 
данных условиях произрастания (Кузнецова, 
2007). Таким образом, сроки начала акти-
визации камбиальной деятельности сосны-
подвоя и контрольных деревьев сосны могут 
совпадать. Однако сроки формирования ТКС 
не связаны с началом вегетации и минималь-
ные (относительно подвоев других прививок) 
размеры клеточной стенки подвоев СУ могут 
быть отражением более тонких механизмов 
регуляции, осуществляемой привоем. Разли-
чие в толщине клеточной стенки между при-
воями скорее является видовой особенностью 
(в случае P. cembra) или свойством климатипа 
(в случае P. sibirica-СУ). Анатомические ха-
рактеристики подвоев и привоев зависят от 
изменений температуры в годы, когда она су-
щественно отклоняется от средних значений. 

Прививки местного климатипа (P. sibirica-
ЕМ) представляют собой модель, демонстри-
рующую адаптивные возможности в условиях 
данного региона, тогда как прививки интро-
дуцированных деревьев должны отражать 
проявления региональных адаптационных 
механизмов: P. sibirica-СУ  – влияние кли-
матипа, более адаптированного к холодному 
климату и раннему старту роста в сезоне, а 
P. cembra – приспособленного к условиям до-
статочного влагообеспечения и более поздне-
му старту в сезонном росте. В целом, исходная 
реакция сосны-подвоя как вида, адаптиро-
ванного к данному региону, сохраняется и в 
годы, близкие по условиям к климатическим 
условиям региона происхождения привоев, 
поскольку не наблюдается существенных из-
менений в анатомической структуре подвоя. 
К примеру, от СУ климатипа, как адаптиро-
ванного к холодному климату, следовало бы 
ожидать проявления устойчивости к низким 
температурам. Однако ни сам привой, ни его 
подвой такой устойчивостью не обладали. 
Приспособленность кедра европейского кар-
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патского климатипа к более влажному кли-
мату также не находит своего отражения в 
характеристиках структуры годичных колец 
подвоя. Напротив, отмечается проявление 
привоями реакций, свойственных подвою, 
что предполагает доминирующую роль вто-
рого в контроле дифференцировки ксилемы, 
и согласуется с данными предыдущей работы 
(Дарикова и др., 2013). Результаты работы Да-
риковой и др. (2013) показали наличие у при-
воев сложного климатического отклика, ин-
тегрирующего реакцию исходного климатипа 
и реакцию подвоя.

Выполненный анализ анатомической 
структуры годичных колец привоя и подвоя 
свидетельствует о ведущем влиянии фило-
генетического фактора на величины РДТ и 
ТКС. Небольшие изменения размеров и про-
дукции клеток скорее представляют собой 
результат интеграции факторов негенетиче-
ской природы либо изменения метаболиче-
ской активности за счет регуляции генной 
экспрессии на уровне транскрипции. Напри-
мер, в опытах на Hevea brasiliensis было уста-
новлено, что у привоев и подвоев изменяет-
ся профиль экспрессии генов, вовлеченных, 
главным образом, в метаболизм, реакцию на 
стрессовый фактор и фотосинтез (Yuan et al., 
2011). В другой работе (Jensen et al., 2003) ха-
рактер экспрессии генов привоев зависел от 
вида подвоя: у привоев яблони в комбинации 
с подвоями, способствующими снижению 
чувствительности к патогену, вызывающе-
му бактериальный ожог, повышался уровень 
экспрессии генов, отвечающих за реакцию на 
стрессовые факторы. В то же время привои, 
привитые на подвои, которые не изменяли 
чувствительность привоев к бактериальному 
ожогу, демонстрировали высокую активность 
генов, связанных с процессами транскрип-
ции, трансляции, фотосинтеза и клеточного 
деления. Использование различных подво-

ев, способных влиять на размер привоев, 
выявило наличие индивидуальных профилей 
экспрессии генов привоев, где из множества 
генных транскриптов 116 были связаны с раз-
мером дерева (Jensen et al., 2010). Присутствие 
различных видов микроРНК во флоэмном 
соке растений, а также данные о транспорте 
видоспецифичных мРНК (Yoo et al., 2004; Datt 
et al., 2008; Turgeon and Wolf, 2009) указывают 
на осуществление системного контроля эти-
ми молекулами. Можно предположить, что 
клеточная стенка сосны-подвоя, почти в два 
раза превосходящая таковую у кедра-привоя, 
может означать высокий уровень активности 
генов, особенно во второй половине сезона ро-
ста, который потенциально может изменять-
ся и у привоя. Значительно менее изученным 
является механизм гормонального контроля 
взаимодействия между компонентами при-
вивки и влияния на рост привоя, в частности, 
изменение концентраций гормонов (Lockard 
and Schneider, 1981; Jones, 1986; Bangerth, 
1994; Albacete et al., 2008; Hooijdonk et al., 
2011) и нарушение баланса между ауксином и 
цитокинином (Sorce et al., 2002). Такой меха-
низм должен четко проявляться в различной 
активности генов, отвечающих за дифферен-
циацию ксилемы (Schrader et al., 2004; Uggla 
et al., 2001). Основываясь на полученных нами 
данных, можно предполагать, что либо зона 
контакта прививки существенно изменяет 
уровень ауксина (что ведет к уменьшению 
толщины клеточной стенки у привоя по срав-
нению с подвоем), либо, что более вероятно, 
генетические системы привоя и подвоя по-
разному откликаются на один и тот же уро-
вень гормона. 

К другим возможным факторам, кон-
тролирующим рост привоя, относится повы-
шение доступности воды и почвенных суб-
стратов за счет использования более мощной 
корневой системы сосны. Сосна обыкновен-
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ная благодаря пластичности корневой систе-
мы не требовательна к почвенным условиям 
и способна расти на почвах различного пло-
дородия (Орлов, 1977). Предполагается, что 
корневая система подвоя играет важную роль 
в росте привоя, что было показано в экспе-
риментах: карликовый подвой Pixy умень-
шал рослость европейской сливы до 50  % 
(Webster 1980), но вызывал незначительный 
эффект, когда использовался в качестве про-
межуточного подвоя. Эти наблюдения свиде-
тельствуют о преобладающей роли корневой 
системы в регуляции роста привоя (Webster, 
1995). Межвидовые прививки кедровой сосны 
с применением в качестве подвоя P. sylvestris 
превосходили по длине на 25,5  %, а диаме-
тру ствола  – 56,7  % внутривидовые привив-
ки (Матвеева, Кичкильдеев, 2006), что также 
служит в поддержку роли корневой системы. 

Заключение

Сохранение сезонной динамики анато-
мических характеристик, свойственной ис-
ходным видам деревьев привоя и подвоя, 
вероятно, указывает на стабильность гене-

тического контроля формирования ксилемы. 
Увеличение числа трахеид, их радиальных 
размеров и толщины клеточной стенки у при-
воев и уменьшение тех же характеристик у 
подвоев относительно контрольных деревьев 
обусловлены несоответствием в фенологиче-
ских фазах между кедром и сосной. Адапта-
ция привоев кедра сибирского сургутского и 
кедра европейского карпатского климатипа 
к климатическим условиям региона проис-
хождения не сказывается на структуре го-
дичных колец подвоев. Высокая корреляция 
между анатомическими характеристиками 
компонентов прививок, их скоординирован-
ный рост указывают на способность подвоя и 
привоя «подстраиваться» друг под друга.
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