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ВВЕДЕНИЕ

Водный дефицит – широко распространен-
ный природный стрессовый фактор, негатив-
но влияющий на продуктивность древесных 
растений. Сосна обыкновенная Pinus sylvestris 
L. – один из наиболее хозяйственно ценных 
видов хвойных, отличающийся высокой за-
сухоустойчивостью, обусловленной адаптив-
ными изменениями метаболизма, определяю-
щими ослабление процесса ксилогенеза, что 
отрицательно сказывается на приросте по диа-

метру – важнейшем критерии продуктивности 
древесных растений (Судачкова и др., 2009, 
2012; Sudachkova et al., 2009). Представляется 
важным сопоставить структурные изменения 
годичного кольца древесины, приводящие к 
снижению прироста, с биохимическими изме-
нениями, характерными для стрессового со-
стояния дерева при водном дефиците.

По современным представлениям неспе
цифической реакцией растений на стресс 
является повышенная интенсивность образо-
вания активных форм кислорода в раститель-
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активности пероксидазы. В результате ингибировались процессы деления в камбиальной зоне 
и роста клеток растяжением, что привело к уменьшению ширины годичного кольца вследствие 
уменьшения числа и размеров трахеид. Установлено, что снижение прироста не связано с не-
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ных клетках (Мерзляк, 1989), что подтверж-
дается данными об усилении окислительного 
стресса в тканях различных видов древесных 
растений в неблагоприятных условиях (Ива-
нов и др., 2012; Ivanov et al., 2012; Гарифзя-
нов, 2012). Стрессовое состояние, вызванное 
дефицитом влаги, также может проявляться 
как окислительный стресс, при котором об-
разуется значительное количество свободных 
радикалов, представляющих угрозу для жиз-
недеятельности клеток (Blokhina et al., 2003). 
Действие этих сильных окислителей может 
быть нейтрализовано ответной реакцией эф-
фективной антиоксидантной системы защиты 
растительных клеток, важнейшими элемен-
тами которой являются ферментные системы 
и ряд метаболитов, участвующих в контроле 
уровня свободных радикалов. В связи с этим 
нами поставлена задача сопряженного изуче-
ния структуры годичного кольца древесины, 
трофической обеспеченности процесса кси-
логенеза и системы антиоксидантной защи-
ты в тканях сосны обыкновенной в условиях 
водного дефицита.

МАТЕРИАЛЫ и методы

Исследования проводили в Красноярской 
лесостепи в Емельяновском районе Краснояр-
ского края в сосняке зеленомошно-разнотрав-
ном на дерново-лесной подзолистой почве. 
В 2010 г. в опыте, имитирующем почвенную 
засуху, по 20 экз. самосева сосны обыкновен-
ной Pinus sylvestris L. в возрасте 7 лет пере-
саживали в две емкости размером 3×6×0.5 м 
из гидроизоляционного материала, заполнен-
ные дерново-лесной почвой. Через год весной 
опытную емкость защищали от поступления 
атмосферных осадков навесом из полиэти-
леновой пленки. В середине (июль) и в кон-
це (сентябрь) вегетационного периода 2012 г. 
выкапывали по 6–7 деревьев с контрольного и 
опытного участков, оставшиеся деревья выко-
пали осенью (сентябрь) 2013 г. Для анализов 
использовали средние образцы хвои текущего 
(хвоя 1) и прошлого (хвоя 2) года, со стволов и 
скелетных корней снимали кору, включая луб, 
затем соскабливали прикамбиальный слой 
ксилемы и флоэмы текущего года. В июле со 
стороны луба, где в этот период локализуются 
камбиальные клетки, дополнительно делали 
тонкий соскоб ткани и выжимали из него сок 

(на рисунках обозначается как «камбий ство-
ла»). Для диагностики концентраций веществ 
и активности ферментов в образцах ксилемы, 
флоэмы и сока использовали спектрофотомет
рические методы. Содержание хлорофиллов а 
и b и каротиноидов в хвое определяли в эта-
нольных экстрактах (Шлык, 1971). В образцах 
тканей и камбиального сока измеряли содер-
жание пероксида водорода с йодидом калия 
(Velikova et al., 2000), МДА с тиобарбитуровой 
кислотой (Dipierro, Leonardis, 1997), актив-
ность ферментов, обеспечивающих антиок-
сидантную защиту: СОД – по ингибированию 
фотохимического обесцвечивания нитроси-
него тетразолия в соответствии с методикой 
Kumar и Knowles (Kumar, Knowles, 1993), пе-
роксидазы – по реакции окисления гваякола 
пероксидом водорода (Putter, 1974), глутати-
онредуктазы – по методу Polle c соавторами 
(Polle et al., 1990). Содержание сахаров опре-
деляли по обесцвечиванию жидкости Фелин-
га (Вознесенский и др., 1962), крахмала – по-
сле гидролиза хлорной кислотой (Humphreys, 
Kelly, 1961). Влажность растительных образ-
цов и почвы устанавливали весовым методом. 
Структуру годичного кольца древесины изуча-
ли с помощью светового микроскопа на срезах 
на уровне корневой шейки.

Все анализы проводили не менее чем в 
трех биологических повторностях. Результаты 
рассчитывали на единицу абсолютно сухого 
вещества. В таблицах и рисунках показаны 
средние значения и ошибки средних.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Годы 2012-й и 2013-й сильно отличались 
по количеству и частоте выпадения осад-
ков. Если за вегетационный период (с мая по 
сентябрь) в 2012 г. было 42 дождливых дня 
и выпало 131 мм осадков, то в 2013 г. было 
80 дождливых дней, принесших 208 мм осад-
ков. Вследствие этого в 2012 г. дефицит влаги 
наблюдался и в контрольном варианте. В ре-
зультате имитация засухи в нашем опыте хотя 
и показала существенные различия во влажно-
сти почвы и хвои на опытном и контрольном 
участках (табл. 1), но не оказала влияния на 
внешние габариты деревьев в опытном вари-
анте, существенно уменьшилась лишь масса 
хвоинок (табл. 2).

Действие засухи на формирование древесины и антиоксидантную защиту камбиальной зоны сосны обыкновенной
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Засуху в нашем эксперименте следует счи-
тать умеренной, поскольку влажность завя-
дания, которая для данной почвы составляет 
5.3 %, отмечена осенью 2013 г. лишь в верх-
нем 10-сантиметровом горизонте, а корни, 
проникающие до дна емкости, где влажность 
почвы достигала 17 %, не испытывали дефи-
цита влаги.

Дефицит влаги в почве вызывал структур-
ные изменения годичного кольца древесины: 
снижение общего числа трахеид в радиальном 

ряду. Эти различия более четко проявились 
в 2013 г. (рис. 1), поскольку в связи с летней 
засухой в 2012 г. снизился годичный прирост 
древесины в контрольном варианте.

В 2013 г. обнаружено увеличение доли позд-
ней древесины в годичном кольце (табл. 3).

Влияние умеренной засухи проявляется в 
тенденции к изменению программы работы 
камбия на формирование поздней древесины 
(см. табл. 3). Поздняя древесина, образовав-
шаяся во время засухи (опыт), отличается от 
нормальной (контроль) меньшими размерами 
клеток и люменов и большей толщиной кле-
точных стенок (рис. 2).

Кроме уменьшения числа клеток в годич-
ном кольце (см. рис. 1) засуха вызывает не-
большое, но достоверное увеличение размеров 
ранних трахеид и их люменов и существенное 
снижение размеров клеток и люменов позд-
ней древесины (недостоверны различия лишь 
в 2013 г.), при этом в опытном варианте до-
стоверно увеличивается толщина клеточных 
стенок ранних и поздних трахеид. Уменьше-

Таблица 1. Влажность почвы и хвои текущего года в опытном и контрольном вариантах, % 

Вариант Объект Июль 2012 г. Октябрь 2012 г. Сентябрь 2013 г.

Контроль Почва, глубина 10 см 15.6 14.5 21.9
То же 30 см 14.5 19.5 17.0

Опыт >> 10 см 9.4 8.2 5.7
>> 30 см 10.8 8.5 17.0

Контроль Хвоя текущего года 65.5 65.6 58.9
Опыт То же 61.0 58.9 59.7

Таблица 2. Характеристика опытных и контрольных деревьев осенью 2012 г.

Вариант Возраст, 
лет

Диаметр 
корневой 

шейки 
Высота

Длина
Масса 

100 хвоинок, г
верхушечного 

побега
хвои текущего 

года
см

Контроль 9.1 ± 0.5 2.5 ± 0.3 193 ± 6 39 ± 3 53.2 ± 0.2 4.3 ± 0.1
Опыт 9.1 ± 0.3 2.5 ± 0.2   189 ± 10 40 ± 3 53.8 ± 0.2 3.2 ± 0.1

Таблица 3. Доля поздней древесины в годичном кольце сосны в контрольном и опытном вариантах, %

Вариант 2010 г. 2011 г. 2012 г. 2013 г.

Контроль 26.5 26.1 32.1 37.3
Опыт 24.5 25.5 31.3 39.8

Рис. 1. Число трахеид (всего – 1, 2, поздних – 3, 4) в 
радиальном ряду годичного слоя древесины сосны на 

контрольном (1, 3) и опытном (2, 4) участках.
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ние размеров трахеид под влиянием засухи 
фиксировалось и ранее для различных видов 
хвойных (Abe, Nakai, 1999; Rossi et al., 2009; 
Gruber et al., 2010).

На рис. 2 приведены средние показатели 
размеров клеток, но в засушливый период 
в июле 2012 г. даже в годичном кольце кон-
трольных деревьев обнаружен слой клеток, 
отличавшихся от нормальных существенно 
меньшими размерами. Подобные аномалии 
строения отмечены и в 2010 г. как следствие 
пересадки растений. Сравнение показателей 
трахеид из аномальных слоев древесины 2010 
и 2012 гг. с терминальными трахеидами позд-
ней древесины, образующимися в конце ве-

гетационного периода, показало их большое 
сходство. Таким образом, разные по своей 
природе стрессовые факторы могут вызывать 
сходные изменения структуры трахеид.

Морфологические изменения сопровожда-
ются биохимическими (рис. 3): летом отмече-
но 5–8%-е увеличение содержания хлорофил-
лов и каротиноидов в хвое текущего года, к 
осени с усилением засухи концентрация хло-
рофилла а в хвое снизилась, а хлорофилла b 
и каротиноидов увеличилась. Соотношение 
хлорофиллы : каротиноиды падает с 5.6 в кон-
троле до 4.2 в опыте, что свидетельствует об 
усилении антиоксидантной защиты (Weisner 
et al., 2003).

Рис. 2. Радиальные размеры клетки (А), люмена (Б) и толщины клеточной 
стенки (В) ранних и поздних трахеид в стволе сосны на опытном и кон-
трольном участках. Звездочками отмечены характеристики, достоверно 

отличающиеся от контрольных, P ≥ 0.95.

Рис. 3. Доля от контроля фотосинтетических пигментов в хвое сосны текущего и прошлого года: 
А – июль 2012 г.; Б – сентябрь 2012 г.; а – хлорофилл a, b – хлорофилл b, car – каротиноиды.

Действие засухи на формирование древесины и антиоксидантную защиту камбиальной зоны сосны обыкновенной
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Поскольку интенсивность камбиальной 
активности и продуктивность ксилогенеза в 
первую очередь зависят от снабжения низко-
молекулярными углеводами и присутствия 
легкодоступных запасных форм углеводов, 
определяли содержание сахаров и крахмала в 
прикамбиальной зоне и прилежащих тканях 
ксилемы и флоэмы. Собрать достаточное ко-
личество ткани камбия удалось только в июле 
2012 г. В этот период засуха привела к значи-
тельному увеличению содержания низкомоле-
кулярных углеводов во всех тканях в опытном 
варианте, кроме флоэмы ствола (рис. 4). Оче-
видно, что снижение интенсивности ксилоге-
неза не связано с недостатком строительного 
материала.

В сентябре 2012 г. с уменьшением влажно-
сти почвы во флоэме ствола уровень сахаров 
сильно снизился, во флоэме корней обнару-
жили лишь следовые количества сахаров, уве-
личение наблюдалось только в хвое прошлого 

года и ксилеме корней. В сентябре 2013 г. в 
перерыве между дождливыми периодами уро-
вень сахаров в хвое и ксилеме опытных дере-
вьев оказался ниже, чем в контроле, а во фло-
эме ствола и корней зафиксированы следовые 
количества сахаров. По-видимому, осенью в 
связи с завершением процесса ксилогенеза и 
вегетационного периода необходимость в не-
структурных углеводах в надземной части 
дерева резко снижается, а хвоя продолжает 
поставлять фотоассимиляты. В этот период 
должна усилиться запасающая функция, но 
в надземной части из-за пониженной темпе-
ратуры воздуха отложение углеводов в виде 
крахмала ограничено (Лимбергер, Высоцкая, 
1976; Pollock, Lloyd, 1987), что приводит к на-
коплению этого полимера в корнях, где темпе-
ратурные условия более благоприятны.

Содержание крахмала во все три срока мак-
симально во флоэме корней как контрольных, 
так и опытных деревьев. В июле содержание 

Рис. 4. Содержание сахаров и крахмала (абс. сух. вещества) в тканях сосны обыкновенной под влиянием 
засухи: А – июль 2012 г., Б – сентябрь 2012 г., В – сентябрь 2013 г.

Н. Е. Судачкова, Л. И. Романова, И. Л. Милютина
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крахмала во флоэме корней снижается зер-
кально повышению содержания растворимых 
углеводов, осенью происходит резкое накоп
ление крахмала в этой ткани опытных дере-
вьев. Очевидно, что флоэма корней – основная 
депонирующая крахмал зона, и эта функция 
усиливается в условиях водного дефицита.

В целом в условиях водного дефицита по-
вышенная концентрация низкомолекулярных 
углеводов не используется в процессе ксило-
генеза. Растворимые углеводы помимо трофи-
ческой выполняют и сигнальную функцию, 
регулируя ростовые процессы (Smeekens et al., 
2003). Не исключено, что избыток сахаров, на-
блюдающийся при засухе, может участвовать 
в регуляции пролиферативной и ростовой ак-
тивности клеток камбиальной зоны.

Образование избыточного количества сво-
бодных радикалов в стрессовых условиях ни-
велируется усилением антиоксидантной за-
щиты, на переднем плане которой выступает 
СОД, поскольку основная функция этого фер-
мента – перевод агрессивной формы суперок-
сидного анион-радикала (О2

.), образующегося 

в различных физиологических процессах, в 
более стабильное соединение Н2О2 (Potikha et 
al., 1999). Пероксид водорода в избыточных 
количествах также вызывает окислительный 
стресс, и его негативному воздействию проти-
востоит пероксидаза.

Активность СОД в июле резко повышена 
в зонах образующейся флоэмы, ксилемы и 
камбия ствола (рис. 5). Для флоэмы и ксилемы 
ствола явно прослеживается причинно-след-
ственная связь активности СОД с концентра-
цией пероксида водорода в опытном варианте 
(повышение активности СОД сочетается со 
снижением содержания Н2О2), для флоэмы 
корня и камбиальной зоны она отсутствует. 
В целом уровень пероксида водорода в диф-
ференцирующихся тканях снижен, но в кам-
биальной зоне засуха провоцирует сильный 
окислительный стресс, который проявляется 
в накоплении этого окислителя. Пониженный 
уровень пероксида водорода в нашем опыте 
нельзя объяснить деятельностью пероксида-
зы, активность которой во всех тканях сниже-
на или не отличается от контроля. Этот факт 

Рис. 5. Активность СОД, содержание пероксида водорода и активность пероксидазы в тканях ствола 
и корней сосны под влиянием водного дефицита: А – июль 2012 г., Б – сентябрь 2012 г.
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не следует также однозначно трактовать как 
отсутствие стрессового состояния, поскольку 
Н2О2 помимо многочисленных метаболиче-
ских выполняет сигнальные функции, контро-
лирующие деление клеток (Hung et al., 2005).

В конце вегетационного периода по срав-
нению с июлем на фоне снижения влажности 
почвы во флоэме оказывается сильно сни-
женной активность СОД, уровень пероксида 
водорода несколько повышается, но остается 
ниже контрольных значений, активность пе-
роксидазы в ксилеме достоверно выше, чем во 
флоэме, но во всех тканях ниже контрольных 
значений.

Одним из показателей усиления окис-
лительного стресса считается накопление 
МДА – продукта окисления полиненасыщен-
ных жирных кислот, характеризующее сте-
пень окислительного повреждения липидов. 
Существенное повышение содержания МДА 
зафиксировано в хвое трехлетних сеянцев 
пихты Abies fabri (Mast.) Craib. (Guo et al., 
2010). В нашем эксперименте в июле накопле-

ния МДА не отмечено ни в одной из исследо-
ванных тканей (рис. 6).

В сентябре со снижением влажности почвы 
достоверное увеличение содержания МДА от-
мечено во флоэме ствола и корней. Можно 
предположить, что для засухоустойчивой со-
сны понижение влажности, достигнутое в на-
шем опыте в июле, не является критическим и 
антиоксидантная защита не активируется.

Увеличение активности глутатионредук-
тазы также считается индикатором окисли-
тельного стресса. Зафиксировано повышение 
активности фермента в условиях жесткого 
водного дефицита в листовом аппарате раз-
личных систематических групп в хвое пихты 
(Guo et al., 2010), листьях эвкалипта (Shvaleva 
et al., 2006), в гаметофите засухоустойчивого 
мха Tortula ruralis (Hedw.) (Dhindsa, 1991). 
В  нашем случае повышение активности глу-
татионредуктазы обнаружено только в июле 
в камбиальной зоне, в остальных тканях ак-
тивность фермента равна или существенно 
ниже контроля. Поскольку повышение актив-

Рис. 6. Содержание МДА и активность глутатионредуктазы в тканях ствола и корней 
сосны под влиянием водного дефицита: А – июль 2012 г., Б – сентябрь 2012 г.
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ности фермента способствует уменьшению 
концентрации в ткани окисленного глутатио-
на, ингибирующего синтез белка, можно сде-
лать вывод об ослаблении защитных функций 
глутатионредуктазы при длительной засухе. 
Подтверждением этому служат данные о рез-
ком падении активности фермента в листьях 
пшеницы при длительном водном дефиците 
(Niedzwiedz-Siegien et al., 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В целом засуха вызывает существенное 
уменьшение числа клеток в радиальном ряду 
годичного кольца, небольшое, но достоверное 
увеличение размеров ранних трахеид и их лю-
менов, существенное снижение размеров кле-
ток и люменов поздней древесины, достовер-
ное увеличение толщины клеточных стенок 
ранних и поздних трахеид. При этом в усло-
виях водного дефицита отмечена повышенная 
концентрация в тканях низкомолекулярных 
углеводов, которые частично используются 
на утолщение клеточной стенки трахеид, но 
из-за торможения процессов деления и растя-
жения камбиальных производных не реализу-
ется полностью в процессе ксилогенеза. В ре-
зультате образуются аномальные трахеиды с 
уменьшенными размерами клеток и люменов 
и утолщенными клеточными стенками, что 
может существенно затруднять восходящий 
ток воды и тем самым способствовать ее бо-
лее экономному расходованию. Излишки рас-
творимых углеводов откладываются в запас 
во флоэме корней в виде крахмала, депониру-
ющая функция флоэмы корней усиливается в 
условиях водного дефицита.

Засуха инициирует некоторые проявления 
окислительного стресса: изменяется соотно-
шение фотосинтетических пигментов в хвое в 
сторону накопления каротиноидов, что можно 
интерпретировать как усиление антиоксидант-
ной защиты. В дифференцирующихся тканях 
прикамбиальной зоны ксилемы и флоэмы 
ствола сосны повышен уровень СОД, что так-
же свидетельствует о наличии окислительного 
стресса. Между тем классические индикаторы 
окислительного стресса – пероксид водорода, 
МДА, пероксидаза, глутатионредуктаза  – в 
дифференцирующихся тканях флоэмы и кси-
лемы не обнаруживают свойственного им 
усиления функций при окислительном стрес-

се в условиях умеренной засухи. Возможно, 
это связано с высокой засухоустойчивостью 
сосны, поскольку существенное накопление 
МДА отмечается только в сентябре с усилени-
ем засухи.

Особо следует обратить внимание на ре-
акцию на водный дефицит собственно мери-
стематической зоны – камбия. Здесь отмечены 
повышенное содержание низкомолекулярных 
углеводов и вдвое сниженное – крахмала, экс-
тремальная активность СОД, повышенная 
концентрация пероксида водорода, немного 
повышенная активность глутатионредукта-
зы и пониженная – пероксидазы. Очевидно, 
что в камбиальной зоне под влиянием засухи 
развивается окислительный стресс и актив-
но действует система защиты от свободных 
радикалов, что проявляется в высокой актив-
ности СОД и накоплении пероксида водорода, 
но нейтрализации последнего не происходит 
из-за пониженной активности пероксидазы, 
в результате чего могут ингибироваться про-
цессы деления в камбиальной зоне, что приво-
дит к уменьшению ширины годичного кольца. 
В дальнейшем следует более детально изучать 
метаболические события в зоне роста растя-
жением производных камбия, включая камби-
альные инициали.
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Drought Impact on Wood Formation and Antioxidant Protection 
of Scots Pine Cambial Zone

N. E. Sudachkova, L. I. Romanova, I. L. Milyutina
V. N. Sukachev Institute of Forest, Russian Academy of Sciences, Siberian Branch

Akademgorodok, 50/28, Krasnoyarsk, 660036 Russian Federation
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The effect of drought on the 8-9-year-old seedlings of Scots pine (Pinus sylvestris L.) was simulated 
in the field by isolating trees from precipitation. The biochemical changes typical of water stress wеre 
compared with the structural changes of the annual rings of wood. The samples of the current and last 
year needles, cambium and adjoining layers of xylem and phloem of stems and roots were analyzed. 
In the needles, the content of chlorophyll a and b and carotenoids were determined. The contents 
of hydrogen peroxide and malondialdehyde (MDA), the activity of enzymes, realizing antioxidant 
protection: superoxide dismutase (SOD), peroxidase, glutathione reductase and content of sugars and 
starch were determined in tissues of xylem, phloem and cambium. It was shown that drought reduces 
the weight of the needles, the chlorophyll content and the width of the annual wood rings. In moder-
ate drought in the cambial zone oxidative stress was developed and also protection system against 
free radicals was activated, which resulted in a high SOD activity and the accumulation of hydrogen 
peroxide due to the activity of peroxidase reduction. As a result, the division processes in cambial 
zone and cells extension growth were inhibited and the width of annual wood rings decreased due to 
reduction in the number and size of tracheids. It was found that decrease in growth was not due to 
deficit of carbohydrates for the process xylogenesis. Water deficit increases the concentration of low 
molecular weight carbohydrates in the tissues, which, due to the inhibition of division and extension 
cambial derivatives are only partially used for thickening tracheid cell walls. As a result, abnormal 
tracheides with reduced size of cells and lumens and thickened cell walls were formed. Abundance of 
soluble carbohydrates was deposited as a reserve pool in the root phloem in the form of starch. The 
stock function of root phloem was increased under water deficit conditions.

Keywords: Scots pine, drought, xylogenesis, cambium, phloem, photosynthetic pigments, carbohy-
drates, oxidative stress.
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