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Проведено исследование влияния внешних и внутренних факторов на процессы фор-
мирования годичных колец для трех видов хвойных (Larix sibirica, Pinus sylvestris, 
Picea obovata), произрастающих на двух участках с различной степенью почвенного 
увлажнения в лесостепной зоне Южной Сибири. Получены и рассмотрены индекси-
рованные хронологии ширины годичных колец и нормированные хронологии анато-
мических характеристик клеток древесины (количество клеток в годичном кольце,  
их радиальные размеры, толщина стенок). Данные характеристики являются резуль-
татами трех этапов дифференцировки клеток. Нормировка клеточных хронологий  
к 15 клеткам была проведена для возможности сравнения годичных колец с разным 
количеством клеток. Были выявлены и математически описаны взаимосвязи между 
исследованными характеристиками древесины. Ширина годичных колец зависит от 
продукции клеток (т. е. от их количества) и фактически является результирующей 
характеристикой этого этапа дифференцировки клеток, судя по очень высокому уров-
ню достоверности линейной аппроксимирующей функции. Радиальный размер клеток 
также существенно зависит от их продукции, эта зависимость нелинейная и аппрок-
симируется экспоненциальной функцией. Связь между размером клетки и толщиной 
ее стенки более сложная, для ее аппроксимации были использованы полиномиальные 
функции. На основе этих соотношений предложена методика индексирования хроно-
логий анатомических характеристик клеток. Были проанализированы статистические 
характеристики измеренных и индексированных хронологий (коэффициенты чув-
ствительности, межсериальные коэффициенты корреляции, стандартные отклонения). 
Также проведен корреляционный анализ взаимосвязей разных характеристик между 
собой и одинаковых характеристик клеток, расположенных в разных частях годично-
го кольца. Результаты показали, что общий внешний сигнал наиболее сконцентриро-
ван в камбиальной зоне, в процессе формирования клеток непосредственное влияние 
внешних факторов на их характеристики ослабевает. Для дендроклиматологии ре-
зультаты данной работы дают методические приемы выделения влияния текущих 
климатических условий на анатомические характеристики клеток, что может быть 
использовано для реконструкции оказывающих значимое влияние на формирование 
древесины климатических факторов. 
 
Ключевые слова: лиственница, сосна, ель, ксилема, ширина годичных колец, процессы 

дифференцировки клеток, радиальный размер клеток, толщина клеточной стенки. 
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Введение 

Радиальный прирост хвойных происходит путем формирования годич-

ного кольца из клеток ксилемы, порожденных камбием. В этом процессе каж-

дая клетка проходит три последовательных этапа, разделенных в простран-

стве: 1) продукции, т. е. деления клеток в камбиальной зоне; 2) радиального 

роста растяжением; 3) утолщения клеточной стенки и лигнификации [2, 11]. 

Формирующееся годичное кольцо состоит из зон, соответствующих этим эта-

пам. Их сроки для каждой клетки сдвинуты по отношению к предыдущей [10, 

12, 15], поэтому в окончательных анатомических характеристиках клеток (их 

количестве, радиальном размере и толщине стенки соответственно) последо-

вательно записывается информация об условиях внешней среды, оказываю-

щих влияние на формирование ксилемы [2, 5, 11]. 

Исследования ксилогенеза и механизмов влияния на него внешних  

и внутренних факторов в течение сезона важны для моделирования роста де-

рева, реконструкции климата и других задач физиологии и экологии древес-

ных растений, но пока еще далеки от завершения [13]. Важно понять, какое 

влияние факторы внешней среды оказывают на разных этапах дифференци-

ровки, а также имеются ли между этапами внутренние зависимости. В пользу 

первоначального предположения о независимости этапов дифференцировки 

клеток друг от друга и равной степени влияния на них текущих факторов 

окружающей среды [8] свидетельствуют генетически и биохимически обу-

словленные общие черты строения клеток [14]. Позднее была выдвинута ги-

потеза, что основной мишенью влияния внешних факторов является продук-

ция клеток в камбиальной зоне, затем это влияние передается на последую-

щие этапы [15], а воздействие текущих внешних условий на этих этапах вы-

ражено в меньшей степени [2, 14]. Эта гипотеза подтверждается, например, 

прямыми экспериментами по нагреванию стволов ели обыкновенной: в пер-

вой части сезона роста повышение температуры увеличивало скорость деле-

ния клеток, но в конце вегетационного периода не влияло на процессы роста 

ксилемы [6]. 

Для прояснения этого вопроса была поставлена задача – оценить сте-

пень влияния внутренних и внешних факторов на процессы дифференцировки 

трахеид на примере природно-климатических условий, характеризующихся 

комплексным влиянием экологических факторов в течение всего вегетацион-

ного сезона. 

Материалы и методы 

В работе использованы керны, собранные на двух участках с контраст-

ными локальными условиями (в основном по увлажнению почвы) в лесостепи 

южной Сибири (54°20’ с.ш. 89°44’ в.д.): 1) на склоне холма южной ориента-

ции – лиственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) LS1 и сосна обыкновенная 

(Pinus sylvestris L.) PS1; 2) в пойме ручья у подножия этого же холма – лист-

венница LS2 и ель обыкновенная (Picea obovata Ledeb.) PO2.  
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Сбор, транспортировку, обработку кернов, измерение и индексирование 

ширины годичных колец (tree ring width – TRW) проводили по стандартным 

методикам дендрохронологии [4] c помощью установки LINTAB-3 и про-

граммного пакета DPL. Для исследования клеточной структуры годичных ко-

лец керны (по 5 образцов на выборку) размягчяли кипячением в воде и на 

санном микротоме получали тонкие срезы (20 мкм). На микрофотографиях 

срезов измеряли следующие характеристики структуры колец за 1969–2008 

гг.: количество клеток (N), их радиальные размеры (D), толщина клеточной 

стенки (cell wall thickness – CWT) [8] для 5 рядов с усреднением. Для возмож-

ности сравнения структуры колец с разным N исходные ряды измерений нор-

мировали к 15 клеткам [3]. 

Что касается внутрисезонной изменчивости размера клеток, установле-

но, что в ранней древесине значения D максимальны, затем постепенно 

уменьшаются. Изменчивость CWT имеет более сложный характер: в ранней 

древесине наблюдаются наименьшие значения, затем толщина стенки увели-

чивается, достигает максимума и вновь уменьшается в последних клетках. 

Структура древесины лиственницы отличается большей амплитудой измен-

чивости этих характеристик и (в данных условиях) большей долей поздней 

древесины. 

Для оценки вклада внешних условий в изменчивость характеристик го-

дичных колец применяли индексирование исходных измерений относительно 

временных трендов по следующей формуле 

                                                            Gi = Gэксп/Gт,                                                 (1) 

где     Gi – индекс; 

      Gэксп – измеренное значение;  

          Gт – теоретическое значение [4].  

Индексированные значения безразмерны, а их статистические характе-

ристики сопоставимы между собой. Влияние внешних факторов оценивали, 

анализируя статистические характеристики индексированных и исходных ло-

кальных (усредненных) хронологий (коэффициент чувствительности – отзыв-

чивость на погодичные, в основном климатические изменения; стандартное 

отклонение – диапазон изменчивости; межсериальный коэффициент корреля-

ции – согласованность в изменчивости между деревьями) [4], а также корре-

ляционные связи между характеристиками до и после индексирования. 

Результаты и обсуждение 

Влияние внутренних факторов на процесс дифференцировки наиболее яв-

но выражается через взаимосвязи (функциональные зависимости) между харак-

теристиками древесины, фиксирующими результаты отдельных этапов этого 

процесса. Зависимость между продукцией клеток за сезон N и шириной годично-

го кольца TRW практически линейная (рис. 1, а), несмотря на вариацию количе-

ства клеток на 2-3 клетки в отдельных радиальных рядах, что характерно не 

только для данного материала, но подтверждается и другими работами [15].  



ISSN 0536 – 1036. ИВУЗ. «Лесной журнал». 2015. № 6 

 

38 

Р
и

с.
 1

. 
З

ав
и

си
м

о
ст

ь
 м

еж
д

у
 х

ар
ак

те
р

и
с
ти

к
ам

и
 д

р
ев

ес
и

н
ы

: 
а

 –
 ш

и
р

и
н

а 
го

д
и

ч
н

ы
х
 к

о
л
ец

 о
т 

к
о

л
и

ч
ес

тв
а 

к
л
ет

о
к
; 

б
 –

 р
ад

и
ал

ь
н

ы
й

 

р
аз

м
ер

 о
т 

ш
и

р
и

н
ы

 г
о

д
и

ч
н

ы
х
 к

о
л
е
ц

 (
н

а 
п

р
и

м
ер

е 
5

 и
 1

3
 к

л
ет

о
к
 н

о
р

м
и

р
о

в
ан

н
о

й
 т

р
а
х

еи
д

о
гр

ам
м

ы
 с

о
сн

ы
);

 в
 –

 т
о

л
щ

и
н

а 
к
л
е
то

ч
-

н
о

й
 с

те
н

к
и

 о
т 

р
ад

и
а
л
ь
н

о
го

 р
аз

м
ер

а 
и

 ш
и

р
и

н
ы

 г
о

д
и

ч
н

ы
х
 к

о
л
ец

 (
о

б
о

зн
ач

е
н

и
я
  

в
и

д
о

в
  

и
  

у
ч

ас
тк

о
в
  

п
р

и
в
ед

е
н

ы
 в

 т
ек

ст
е;

 ш
и

р
и

н
а 

 

го
д

и
ч

н
ы

х
 к

о
л
ец

 в
 м

и
л

л
и

м
ет

р
ах

; 
ан

ат
о

м
и

ч
ес

к
и

е 
х
ар

ак
те

р
и

ст
и

к
и

 к
л
е
то

к
 в

 м
и

к
р

о
м

ет
р

ах
) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ISSN 0536 – 1036. ИВУЗ. «Лесной журнал». 2015. № 6 

 

39 

Углы наклона линейной функции (т. е. средний размер трахеид за весь 

рассматриваемый период) составили 0,039…0,040 для лиственницы и 

0,029…0,032 для вечнозеленых видов c уровнем достоверности R
2
 = 0,95…0,96, 

различия в размерах трахеид могут быть обусловлены видовыми особенно-

стями [1]. Вследствие линейной связи с числом клеток TRW также может рас-

сматриваться как результирующая характеристика первого этапа дифферен-

цировки – продукции клеток [3]. Также этот факт является свидетельством 

функционального ограничения изменчивости размеров клеток, обеспечиваю-

щего стабильность структуры древесины в течение жизни дерева [10]. 

Радиальный размер клеток D существенно зависит от ширины годичных 

колец TRW (рис. 1, б), эта зависимость нелинейная и может быть аппрокси-

мирована экспоненциальной функцией, ранее использованной другими авто-

рами для максимальной плотности древесины и ширины поздней древесины 

[7, 9]: 

                               D(TRW) = D0 + (Dmax – D0) (1 – e
–aTRW

),                                 (2) 

где    D0  – минимальное значение радиального  размера (соответствует  разме- 

                  рам камбиальных клеток – 7…8 мкм);  

      Dmax – максимальное значение радиального размера в широких кольцах;  

           а – коэффициент при экспоненте, показывающий, насколько быстро D  

                 стабилизируется при увеличении TRW.  

Адекватность выбора функции и подобранных коэффициентов под-

тверждается низкими среднеквадратическими отклонениями измеренных 

данных от теоретических кривых (не более 1,02 мкм). Однако невысокая сте-

пень достоверности аппроксимации (R
2
 ≤ 0,4) указывает на то, что, кроме 

продукции клеток, на рост клеток растяжением значимо влияют и текущие 

изменения окружающей среды. Функции (2), рассчитанные для каждой клетки 

нормированной трахеидограммы для всего периода по 5 индивидуальным 

хронологиям, были использованы при индексировании D по формуле (1) как 

теоретические значения. 

Толщина клеточной стенки CWT, как результат последнего этапа диф-

ференцировки, зависит не только напрямую от TRW, но и от D (рис. 1, в). Эта 

зависимость в пределах годичного кольца хорошо аппроксимируется полино-

миальной функцией третьего порядка. Согласно графическим и числовым 

данным, при уменьшении TRW кривая сглаживается, максимальные абсолют-

ные значения CWT уменьшаются. Таким образом, для удаления влияния 

предыдущих этапов дифференцировки при индексировании хронологий CWT 

по формуле (1) в качестве теоретических значений использовали аппроксими-

рующие полиномы, построенные индивидуально для каждого дерева и годич-

ного кольца. 

Анализ корреляционных связей между клеточными хронологиями и ши-

риной годичного кольца (см. таблицу) подтвердил, что при принятой методике 

индексации влияние предшествующих этапов дифференцировки подавляется.  
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Коэффициенты корреляции между локальными хронологиями  

различных характеристик годичного кольца до и после индексирования 

Хронологии 
Вид и участок 

PS1 LS1 LS2 PO2 

D × TRW 0,45…0,67 0,18…0,78 0,08…0,82 0,18…0,76 
Di × TRW –0,22…0,37 –0,39…0,25 –0,32…0,30 –0,35…0,24 

CWT × TRW 0,28…0,78 0,57…0,86 0,01…0,76 0,38…0,73 
CWTi × TRW –0,26…0,24 –0,09…0,25 –0,15…0,14 –0,21…0,24 

CWT × D –0,24…0,63 –0,02…0,83 –0,12…0,92 0,56…0,88 
CWTi × D –0,09…0,29 –0,11…0,30 –0,05…0,22 0,01…0,32 

П р и м е ч а н и е .  Нижним индексом i отмечены индексированные хронологии, полу-

жирным шрифтом – значения коэффициентов корреляции, значимые при р < 0,05. 

 
Следовательно, полученные индексированные хронологии могут рас-

сматриваться как независимые от предшествующих этапов, а значит их стати-
стические характеристики отражают влияние внешних факторов непосред-
ственно на текущий процесс – растяжения клеток для D и нарастания вторич-
ной клеточной стенки для CWT. Значимые и тесные корреляционные коэф-
фициенты между результатами клеточной продукции и последующих этапов 
дифференцировки клеток (по измеренным хронологиям) указывают на нали-
чие здесь причинно-следственных взаимосвязей. После выхода клетки из кам-
биальной зоны, вероятно, запускается необратимый и отчасти генетически 
детерминированный процесс. 

Затем для индексированных кривых оценивали статистические характе-
ристики (рис. 2).  

Межсериальные коэффициенты корреляции наиболее высоки для ши-
рины годичных колец, т. е. для продукции клеток. Для индексированных хро-
нологий радиального размера и толщины клеточной стенки межсериальная 
корреляция также достаточно высока и указывает на присутствие общего от-
клика на текущие внешние условия, однако она снижена по сравнению с из-
меренными хронологиями. Коэффициенты чувствительности хронологий кле-
точных характеристик изначально намного ниже, чем ширины годичных ко-
лец, что объясняется функциональным ограничением изменчивости клеточ-
ной структуры [10]. После индексирования чувствительность радиального 
размера снижается незначительно в отличие от толщины клеточной стенки, 
особенно, в поздней древесине. Вклад влияния климатических факторов в из-
менчивость характеристик годичного кольца также можно оценить через 
стандартное отклонение индексированных хронологий, которая также наибо-
лее значительна для продукции и сильно понижается для последующих эта-
пов дифференцировки и их результатов. Уменьшение значений стандартных 
отклонений более ярко выражено у вечнозеленых (сосна и ель): по сравнению 
с шириной годичного кольца стандартное отклонение радиальных размеров 
клеток меньше в 3–5 раз, а толщины клеточных стенок – в 4–6 раз. Для лист-
венницы различия между характеристиками несколько ниже (соответственно 
в 2–4 и 3–5 раз), что связано с большей изменчивостью ее клеточных характе-
ристик, как в течение сезона, так и погодичной [1].  
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Рис. 2. Средние межсериальные коэффициенты корреляции (● ) и коэффициенты 

чувствительности (▲ ), рассчитанные для измеренных (● ▲) и индексирован-

ных (  ) хронологий TRW и нормированных клеточных  характеристик (D1…15,  

CWT1…15) 
 

Все рассмотренные статистические характеристики древесно-кольцевых 

хронологий показывают, что после удаления взаимосвязей между тремя ха-

рактеристиками наблюдается последовательное ослабление внешнего сигнала 

на текущие условия по мере прохождения клетками этапов дифференцировки: 

продукции (деления в камбиальной зоне), растяжения и формирования кле-

точной стенки. 

Поскольку процессы растяжения клеток и утолщения клеточной стенки 

растянуты во времени и в этих зонах могут находиться несколько клеток од-

новременно, представляло интерес оценить корреляции между индексирован-
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ными значениями одной характеристики для разных клеток трахеидограммы. 

Данные свидетельствуют, что радиальные размеры значимо коррелируют при 

р < 0,05 в пределах 2–5 клеток (для соседних клеток R = 0,60…0,93). По тол-

щине стенки корреляции значимы не во всех случаях даже для соседних кле-

ток (R = 0,05…0,70). Это тоже является свидетельством того, что более позд-

ний этап формирования клетки находится под более сильным влиянием внут-

ренних факторов. 

Таким образом, полученные нами результаты свидетельствуют о том, 

что камбиальная зона, т. е. продукция клеток, является основной мишенью 

воздействия внешних факторов, которое затем трансформируется на даль-

нейшие процессы дифференцировки клеток ксилемы [15]. По мере дифферен-

цировки клеток биосинтетические процессы и их результаты все более и бо-

лее находятся под контролем внутренних факторов. 

Практическое значение представленной работы связано с применением 

нового метода индексирования клеточных характеристик в целях подавления 

сигнала, обусловленного иерархией контроля дифференцировки клеток кси-

лемы, т. е. влиянием процессов в камбии на последующие этапы созревания 

клеток ксилемы, выделение сигнала, связанного с влиянием текущих внешних 

условий на рост клеток растяжением и утолщение клеточной стенки. Предла-

гаемые способы индексирования обосновывают использование клеточных 

характеристик как независимых от ширины годичных колец и друг от друга 

переменных, несущих дополнительную информацию о климатических факто-

рах сезона роста. 
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The influence of external and internal factors on tree-ring formation processes was studied 

for three conifers species (Larix sibirica, Pinus sylvestris, Picea obovata) growing at two 

sites with different soil moisture levels in the forest-steppe zone of Southern Siberia. The 

indexed chronologies of tree-ring width and normalized chronologies of anatomical wood 

cell characteristics (number of cells in a tree-ring, radial diameter and cell wall thickness) 

were obtained and investigated. These anatomical characteristics reflect three stages of cell 

differentiation. In order to compare tree-rings with different cell numbers the procedure of 

normalizing cell chronologies to 15 cells per ring was performed. The interrelations between 

the investigated wood characteristics were revealed and mathematically described. The tree-

ring width depends on cell production (i.e. on the number of cells in a ring), and is consid-

ered as a resulting characteristic of this stage of cell differentiation according to the very 

high significance level of the linear approximating function. The radial size of the cells sig-
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nificantly depends on the cell production as well. It’s a curvilinear relationship, which is 

approximated by an exponential function. The relationship between a size and cell wall 

thickness is more complicated. Polynomial functions have been used for its approximation. 

On the basis of these relationships the technique for indexing of the chronologies of cell 

characteristics was proposed. Statistical characteristics of measured and indexed chronolo-

gies (sensitivity coefficients, inter-series correlation coefficients and standard deviations) 

were analyzed. The correlation analysis of the relationship of different wood characteristics 

and the same characteristics of the cells located in different parts of a tree-ring was per-

formed. The results show that the common external signal is mostly concentrated in the 

cambial zone and the direct influence of external factors on the formation of cells weakens. 

In terms of dendroclimatological applications the results of this paper provide methodologi-

cal techniques for the extraction of the climate conditions influence on the cell anatomical 

characteristics. It can be used to reconstruct the climatic factors having a significant effect 

on wood formation. 

 

Keywords: larch, pine, spruce, xylem, tree-ring width, cell differentiation processes, cell 

radial size, cell wall thickness. 
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