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Введение

Одним из ведущ их факторов, определяю щ их способность растений поселяться 
и нормально функционировать в конкретных экологических условиях, является осо
бенности структурной организации вторичной ксилемы -  древесины  [1-8]. От эф ф ек
тивности функционирования этой комплексной ткани, выполняющ ей проводящую, 
запасающ ую  и механическую функции, во многом зависят ж изненные процессы, про
текающ ие в теле растения (продвижение воды и минеральных солей, фотосинтез, ды 
хание и др.).

Цель исследований -  выявить структурные особенности пахеренхимной ткани -  
вторичной ксилемы (древесины), и адаптивные возможности дендрофлоры, обеспечи
вающие этим видам возмож ность сущ ествования в экстремальны х (засуш ливых) усло
виях полупустынь.

И зучены образцы древесины  39 видов дендрофлоры  из засуш ливых бурунных 
степей Затеречья (Терско-Кумские пески, Чеченская Республика), относящ ихся к 
32 родам и 19 семействам (табл. 1).

По анатомическим срезам и м ацерированному материалу выполнены микро
скопические описания древесины. Затем выбрано 20 групп структурных признаков, и 
по разработанной авторами методике [9] для древесины  каждого из видов закодиро
ваны все варианты их проявления (каждому из которых присвоен определенный циф
ровой код (количество баллов). Кодирование вариантов в каждой группе признаков 
проводилось раздельно. Далее коды для 39 видов древесины  были сведены в единую 
таблицу (из-за объема ее мы не приводим) и эти данны е использовались для опреде
ления частоты встречаемости вариантов проявления в каждой группе признаков. Ре
зультаты  подсчета приведены в табл. 2, в которой расш иф рованы  выявленные вари
анты только по 9 группам признаков структур, связанны х с выполнением функции за
пасания пластических вещ еств и проведения их в вертикальном и горизонтальном на
правлениях. Указана их встречаемость, в том числе и в процентном выражении.

Результаты исследований
Аксиальная (осевая) паренхима в эволю ционном отнош ении считается 

одной из наиболее молодых и мобильных структур древесины  [5, 7, 8, 10 -13 , 18]. Глав
ная ее функция -  запасание пластических веществ и проведение их в вертикальном
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направлении. По топограф ии ее клеток в годичном кольце и наличию или отсутствию 
контактов клеток этой ткани с сосудами выделяют два типа аксиальной паренхимы: 
апотрахеальную, не связанную с сосудами, и паратрахеальную, контактирующ ую с со
судами. В эволюционном плане паратрахеальная паренхима считается более специа
лизированной, нежели апотрахеальная. По распределения клеток в толщ е годичного 
слоя и характеру сгруппированности клеток по отнош ению друг к другу внутри апот- 
рахеальной выделяют несколько форм: диффузную  -  одиночные клетки ее рассеяны в 
толщ е годичного кольца; метатрахеальную -  клетки, соединяясь в горизонтальные 
или косо ориентированные цепочки, нередко объединяю щ ие промежутки между 
смежными лучами; терминальную -  одиночные, короткие или длинны е (одно- или 
более- слойные) цепечки у  внеш ней границы кольца. Из перчисленных форм апотра- 
хеальной паренхимы самой примитивной считается диффузная, из которой выводится 
полосная и цепочечная -  метатрахеальная и далее более специализированная пара- 
трахеальная паренхима [5, 14].

Таблица1
В и ды  д ен др оф л ор ы  Т ер ско-К ум ски х б ур ун н ы х степ ей

С ем . A ce ra ce a e — К л ен овы е
1 .Acer compestre L .- Клен полевой
2. Acer tataricum L. -  Клен татарский 
С ем . A ste ra ce a e  — С л о ж н оц ветн ы е
3. Artemisia tschernieviana Bess. -  Полынь 
Черняева
С ем . A s c le p ia d a c e a e -  Л асто вн и евы е
4. Periploca graeca L. Обвойник греческий 
С ем . B erb erid a ceae  -  Б ар б ар и совы е
5. Berberis vulgaris L. -  Варбарис обыкновенный. 
С ем . C a p r ifo lia c e a e -  Ж и м о л о стн ы е
6. Viburnum lantana L. -  Калина гордовина
7. Viburnum opulus L. -  Калина обыкновенная
8. Sambucus nigra L. -  Бузина черная 
С ем . C ela stra cea e  -  Б ер и ск л ето вы е
9. Euonimus europaea L. -  Берисклет европейский 
С ем . C o rn aceae  — К и зи л о вы е
10. Cornus mas L. -  Кизил мужской
11. Thelycrania ausralis (C. A. Mey.) Sanadze. -  
Теликрания австралийский
С ем . C o ry laceae  -  Л ещ и н овы е
12. Corylus avellana L. -  Лещина обыкновен
ная
С ем . E laeagn aceae -  Л о хо в ы е
13. Elaeagnus angustifolia L. -Л ох узколистный 
С ем . E p h ed raceae  -  Х во й н и к о в ы е
14.Ephedra distachyia L. -  Хвойник двухколос
ковая
С ем . F agaceae -  Б ук овы е
15. Quercus robur L. -  Дуб черешчатый.
С ем . O leaceaе  -  М асл и н овы е
16. Fraxinus excelsior L. -  Ясень обыкновенный
17. Ligustrum vulgare L. -  Бирючина обыкно
венная
С ем . M o raceae  -  Т уто вы е
18. Morus alba L. -  Шелковица белая

С ем . R h am n aceae -  К р уш и н о вы е
19. Frangula alnus Mill. -  Крушина ольховид
ная
20. Rhamnus cathartica L. -  Жестер слаби
тельный
21. Rhamnus pallasii Fisch. et Mey. -  
Жестер Палласа
22. Palliurus spina-chisti Mill. -  Держи-дерево 
С ем . R o saceae  -  Р озо ц ветн ы е
23. Amygdalus nana L. -  Миндаль низкий
24. Rosa canina L. -  Роза собачья
25. Cydonia ablonga Mill. -  Айва продолговатая
26. Pyrus caucasica Fed. -  Груша кавказская
27. Pyrus salicifolia Pall. -  Груша иволистная
28. Malus arientalis Uglitzkich ex Juz. Яблоня 
восточная
29. Mespilus germanica L. -  Мушмула германский
30. Crataegus ambigua C.A. Mey. Ex Beck -  
Боярышник сомнительный
31. Crataegus monogina Jacq. Боярышник од
нопестичный
32. Rosa corymbifera Borbh. -  Роза щитконосная
33. Prunus spinosa L. -  Слива колючая, терн
34. Prunus divaricata Ledeb. -  Слива растопы
ренная
С ем . S alicaceae  -  И вовы е
35. Salix caspica Pall. -  Ива каспиский
36. Salix capraea L. -  Ива козья
С ем . S im aru b a cea e  -  С и м ар убовы е
37. Ailanthus altissima (Miii) Swingle. -  Айлант 
высочайший
С ем . S o la n a cea e  -  П асл ен о вы е
38. Salanum pseudopersicum Poiark. -  Паслен 
ложноперсидский
С ем . T am arica cea e  -  Г ребен щ и к овы е.
39.T amarix ramosissima Ledeb. -  
Гребенщик многоветвистый

Исходной формой паратрахеальной паренхимы считается вазицентрическая 
паренхима (образующ ая спош ную или прерывистую обкладку вокруг сосудов), из ко
торой возникла крыловидная (паренхимная обкладка которой образует боковые вы 
росты  -  «крылья») и наиболее специализированная сомкнуто-крыловидная (боковые
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выросты -  «крылья» обкладок смеж ных сосудов смыкаются между собой). Кры ловид
ная и сомкнуто-крыловидная формы паренхимы наиболее распространены в биотопах 
с теплым климатом и длительным вегетационным периодом [5].

Таблица2

В стр еч аем ость стр ук тур н ы х п р и зн аков вто р и ч н о й  к си л ем ы  
в д р евеси н ах  р астен и й  б ур ун н ы х степ ей  В о сто ч н о го  К авк аза  (изучено 39 видов)

Группы и варианты проявления признаков

Цифровой 
код при

знака 
(баллы)

Встречаемость
признаков

число
видов %

12*. Тип аксиальной (осевой) паренхимы
апотрахеальная 1 2 5.12
апотрахеальная и паратрахеальная 3 1 2.56
апотрахеальная -  диффузная 4 3 7.69
апотрахеальная -  диффузная. метатрахеальная 5 6 15.38
апотрахеальная -  терминальная 6 2 5.12
апотрахеальная -  диффузная. метатрахеальная. терминальная 8 2 5.12
апотрахеальная -  метатрахеальная 10 3 7.69
паратрахеальная -  вазицентрическая 12 4 10.25
паратрахеальная -  вазицентрическая. крыловидная 13 1 2.56
паратрахеальная -  вазицентрическая. апотрахеальная -  
диффузная

18 5 12.82

паратрахеальная -  вазицентрическая. апотрахельная -  
диффузная и терминальная

19 3 7.69

паратрахеальная -  вазицентрическая. апотрахеальная -  
диффузная. метатрахеальная. терминальная

22 1 2.56

апотрахеальная и паратрахеальная. вазицентрическая. 
терминальная

3. 20 1 2.56

апотрахеальная и паратрахеальная. метатрахеальная. 
терминальная

3. 22 1 2.56

апотрахеальная -  диффузная. метатрахеальная. паратрахеаль
ная -  вазицентрическая

5. 12 4 10.25

13. Количество аксиальной (осевой) паренхимы
отсутствуют 1 13 33.33
скудная 2 17 43.59
умеренное количество 3 1 2.56
обильная 4 7 17.94
от скудной до обильной 6 1 2.56

14. Тип радиальных лучей
гетерогенные 1 20 51.28
гетерогенные с тенденцией к гомогенным 2 1 2.56
гетерогенные. гомогенные 3 4 10.25
гомогенные 4 10 25.64
гомогенные с тенденцией гетерогенности 5 3 7.69
гомогенно -  палисадные и гетерогенные 6 1 2.56

15. Ширина (рядность) лучей
однорядные 1 4 10.25
однорядные. двурядные. трехрядные 3 11 28.20
однорядные. двурядные. трехрядные. многорядные 4 12 30.76
однорядные. многорядные 5 5 12.82
однорядные. двурядные 6 7 17.94

16. Высота (слойность) лучей
низкие (до 20 клеток. редко выше) 1 10 25.64
среднее (до 50 клеток. редко выше) 2 21 53.84
высокие (до 50 -  100 клеток и более) 3 8 20.51
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Окончание табл. 2

17. Наличие у лучей однорядных окончаний
длинные однорядные окончания 1 11 28.20
короткие однорядные окончания 2 6 15.38
без однорядных окончаний 3 12 30.76
короткие однорядные окончания и без однорядных окончаний 4 2 5.12
без окончаний. с короткими и длинными однорядными окон
чаниями

5 8 20.51

18. Ярусность элементов древесины
члеников сосудов 3 8 20.51
ярусность элементом не обнаружена 5 31 79.48

19. Наличие в клетках ткани оксалата кальция
кристаллы 2 6 15.38
друзы 3 2 5.12
оксалат кальция не обнаружен 7 31 79.48

20. Наличие камедных ходов
отсутствуют 2 39 100
* Итоги анализа 11 групп признаков структур, связанных с выполнением водопроводящей и 
механической (скелетной) функций, изложены нами в отдельной публикации.

В дендрофлоры  полупустынь Терского песчаного массива аксиальная паренхи
ма отличается максимальной полиморфностью, наибольш ей вариабельностью. Из 15 
вариантов ее проявления нет ни одного резко выделяющ егося варианта. М ожно на
звать лиш ь четыре варианта, которые в общей сложности встречаются у  19 видов 
(48,7 %): апотрахеальная -  диффузная, мететрахеальная -  6 видов (15.38 %), паратра
хеальная -  вазицентрическая -  4 вида (10.25 %), паратрахеальная -  вазицентрическая, 
апотрахеальная -  диффузная -  5 видов (12.82 %), апотрахеальная -  диффузная, ме
татрахеальная, паратрахеальная -  вазицентрическая -  4 вида (10.24 %). Все остальные 
варианты встречаются не более чем у  1-3 видов.

Апотрахеальные формы паренхимы в чистом виде отмечены у  18 видов (46.2 %). 
Но если учесть все случаю ее присутствия (отдельно или совместно с формами пара- 
трахеальной паренхимы), то количество видов достигнет 34 (87.2 %). П аратрахеаль- 
ные формы перенхимы в чистом виде отмечены только у  5 видов (12.82 %), а с учетом 
присутствия ее вместе с формами апотрахеальной паренхимы -  у  21 вида (53.8 %).

Разные формы аксиальной паренхимы обычно встречаются совместно и в раз
личны х сочетаниях, в зависимости от видовой принадлежности. Причем одновремен
но могут присутствовать формы (и типы) различны х уровней структурной организа
ции. Но наиболее распространенными среди древесин видов полупусты нных степей 
Затеречья являю тся формы более примитивной апотрахеальной паренхимы (у 87.2 % 
видов), хотя достаточно часто присутствуют и формы более специализированной па- 
ратрахеальной паренхимы (53.8 %). В чистом виде конкретные ее формы представле
ны крайне редко.

По количеству аксиальной паренхимы выявлено пять вариантов. Часто 
она отсутствует -  у  13 видов (333 %), либо скудно представлена -  17 видов (43.6 %). 
Обильно паренхима отмечена лиш ь у  7 видов (17.94 %), у  оставш ихся (5.1 %) представ
лена скудной, обильно, либо умеренно.

Лучевая (радиальная) перенхима, как и аксиальная паренхима, выполня
ет двоякую функцию -  запасание пластических вещ еств и проведение их, но в ради
альном направлении. Древесинные лучи различаю тся по составу или форме клеток, 
рядности (ш ирине), слойности (количество слоев клеток по высоте луча), наличию и 
размерам однорядны х окончаний, наличию или отсутствию контактов с водопрово
дящ ими элементами [5, 15, 16, 17]. Л учи могут состоять только из стоячих и квадрат
ных клеток (гомогенно-палисадный), леж ачих и стоячих клеток, малоотличающ ихся 
по размерам (слабогерогенный), из стоячих, квадратных и леж ачих клеток (гетеро
генный), или состоящ ие только леж ачих клеток (гомогенный). Стоячие, квадратные и 
леж ачие клетки различаю тся и функционально: стоячие и квадратные клетки лучш е 
приспособлены для контакта с водопроводящ ими элементами и передачи питатель
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ных веществ из клеток лучей в сосуды [16, 17, 19]. Леж ачие клетки, как правило, лиш е
ны контактов с водопроводящ ими элементами и лучш е специализированы для запа
сания питательны х веществ и транспортирования их в горизонтальном направлении. 
По мнению Г. Брауна и его соавторов [15], лучевы е клетки делятся на передающ ие 
(обычно краевые стоячие), передвигающ ие (внутренние лежачие) и запасающ ие 
(обычно краевые).

В дедрофлоре полупустынных степей Затеречья выявлено 6 вариантов проявле
ния данного признака, среди которых выделяются более распространенные два: чаще 
всего здесь присутствуют гетерогенные лучи -  у  20 видов (51.3 %), реже -  гомогенные 
лучи -  10 видов (25.6 %). В общей сложности в древесинах 26 (66.7 %) видов присутст
вуют гетерогенные лучи (у некоторых из них наряду с гомогенными). Гомогенные лучи 
отдельно или совместно с гетерогенными отмечены у  17 видов (43.6 %). Доминирование 
гетерогенных лучей скорее обусловлено преобладанием в дендрофлоре кустарниковой 
биоморфы. Для тонкостебельных кустарников, лиан и полукстарников (например, 
Artemisia tshernieviana Bess.) характерны гомогенно-палисадные лучи.

По ширине (рядности) лучи бываю т однорядные, двухрядные, трехрядные 
и многорядные. Среди 39 видов дендрофлоры  полупусты нны х степей по этой группе 
признаков выявлено 5 вариантов. Только узкие (однорядные) лучи присутствуют 
лиш ь у  4 видов (10.25 %). Сущ ественно преобладают, являю тся древесины  с присутст
вием однорядных лучей, наряду с более ш ирокими -  двухрядными, трехрядными, 
многорядными лучами -  35 (89.7 %) видов. Но среди них особо выделяются древесины  
с присутствием одновременно однорядных, двурядны х и трехрядны х лучей -  11 видов 
(28.2 %) и имеющ ие, кроме того, и многорядные лучи -  12 видов (30.8 %). П оследние 
два варианта вместе охватывают более половины видов дендроф лоры исследуемой 
территории -  23 вида (почти 60 %). Важно отметить характерное для всех изученных 
видов присутствие примитивных однорядных лучей (как правило, совместно с более 
специализированными ш ирокими двух- и трехрядными лучами).

По высоте (слойности) лучи могут быть низкие (до 20 клеток, редко выше), 
средние (до 50, редко выше) и высокие (50-100 клеток и более). Для древесин более 
половины исследованны х видов -  21 (53.8 %) характерны лучи средней высоты, у  10 
видов (25.6 %) -  низкие, у  8 видов (20.5 %) -  высокие. П реобладание лучей средней и 
высокой слойности в древесинах способствует витализации ксилемы и, возможно, 
компенсирует функцию запасания и перемещ ение пластических вещ еств в вертикаль
ном направлении у  видов со скудной аксиальной паренхимой.

Присутствие или отсутствие однорядных окончаний у  (двух-, трех-. и 
многорядных) лучей и их размеры -  один из признаков, характеризую щ их уровень 
структурной организации этой ткани. В процессе эволюции, по мере специализации 
гетерогенных двух-многорядны х лучей, наряду с другими структурными изменениями 
(уменьш ение высоты клеток при увеличение их длины ) происходит укорочение и 
элиминация их однорядных окончаний. В дендрофлоре бурунных степей этот признак 
проявляется в 5 вариантах. Н аиболее часто (11 видов, 28.2 %) представлены древеси
ны, лучи которых имеют длинны е однорядные окончания, и с лучами без однорядных 
окончаний (12 видов, 30.8 %). То есть эти два варианта почти одинаково представле
ны. Если из 39 древесин выбрать все, имею щ ие длинны е однорядные окончания (в 
том числе в сочетании с другим проявлением признака), то наберется 19 (58.7 %) ви
дов. Аналогичное суммирование древесин с присутствием лучей с короткими оконча
ниями и без них показывает преобладание здесь (у 28 видов, 71.8 %) более специали
зированны х лучей -  с короткими однорядными окончаниями, либо без однорядных 
окончаний.

Ярусность в расположении элементов древесин — не очень часто встре
чающ ийся признак. У  одних видов это касается водопроводящ их или механических 
элементов, у  других -  лучевы х элементов. В изученной дендрофлоре на примере чле
ников сосудов такое явление отмечено только у  8 (20.5 %) видов: Cydonia oblonga Mill. 
Euonymus europaea L., Crataegus monogyna Jacq., Malus orientalis Uglizk., Prunus di- 
varicata Ledeb., Tamarix ramosissima Ledeb., Sambucus nigra L., Ephedra distachya L., 
E. procera Fisch. et C.A. Mey. У  остальны х (79.5 %) -  такого не наблюдается.
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Относительно наличия в клетках ткани оксалата кальция нет единого 
мнения. Одни исследователи связывают присутствие их с экологическими условиями 
местообитаний, тогда они не всегда будут присутствовать в древесине. Но при их на
личии форма кристаллов нередко считается специфичным признаком для определен
ных таксонов и используется для диагностических целей. В клетках тканей больш ин
стве древесин (31 вид, 79.5 %) бурунных степей отложения оксалата кальция не обна
ружены. И лиш ь у  6 видов (15.4 %) они отмечены в виде кристаллов и у  2 (5.1 %) -  в 
виде друз.

Камедные ходы  в древесине изученных видов не наблюдались.
Важной особенностью древесины  растений засуш ливы х полупустынны х степей 

Затеречья являеся присутствие в составе больш инства из них (87.2 %), наряду с сосу
дами, других структур, дополнительно участвую щ их в проведении воды, -  трахеид, 
волокнисты х трахеид, реже сосудистых трахеид. Из элементов, вы полняющ их меха
ническую функцию, чащ е присутствую т волокна либриф орма (69.2 %), нежели волок
нистые трахеиды (53.8 %), совмещ ающ ие скелетную функцию с водопроводящей. 
Преобладают: рассеянно-сосудистая древесина с присутствием (наряду с другими) 
сгруппированных сосудов (64.1 %), с округлыми очертаниями (82.2 %) и малым попе
речным сечением (64,2 %); членики сосудов цилиндрической формы (66.6 %); членики 
сосудов с простой перфорацией (87.2 %), с короткими клювиками на концах (74.5 %) 
или без клювиков (89.7 %) и тонкими стенками (79.5 %) и очередной межсосудистой 
поровостью (94.9 %); сосуды со спиральным утолщ ением и ли спиральной штрихова- 
тостью на стенках (61.5 %).

В отличие от других структурных признаков древесинная (аксиальная) парен
хим а выделяется высоким полиморфизмом, проявляющ емся больш им разнообразием 
ее сочетаний среди видов дендрофлоры. П реобладает (чаще встречается) здесь при
митив ная, апотрахеальная паренхима (87.2 %), в том числе в сочетании с формами 
балее специализированной паратрахеальной паренхимой. Однако и паратрахеальная 
паренхима в чистом виде, или в сочетании с другими её формами, присутствует у  м но
гих видов (53.8 %). У  больш ей части видов она отсутствует либо скудно представлена 
(76.9 %).

В горизонтальной паренхиме доминирую т гетерогенные лучи (в чистом виде и 
совместно с гомогенными лучами) -  66.7 %, что обусловлено преобладанием здесь 
кустарниковы х ж изненны х форм с узкими диаметрами стволов. Гомогенные лучи от
дельно или совместно с гетерогенными отмечены у  древесны х видов с биоморфой де
рево, либо у  кустарников, но с более или менее широким диаметром стволиков. П ри
чем гомогенные лучи в чистом виде отмечены только в древесине деревьев. Х арактер
но присутствие в древесине подавляющ его больш инства видов однорядных лучей, 
причем чащ е совместно с более специализированными ш ирокими лучами (89.7 %). 
Наличие наряду с однорядными также двух-. трех- и м ногорадны х лучей, вероятно, 
многим видам компенсирует отсутствующ ую или скудно представленную аксиальную 
паренхиму. На фоне гетерогенизации лучей происходит и ф ункцианальное сближение 
стоячих и квадратных клеток лучей с клетками аксиальной (вертикальной) паренхи
мы. П реобладание в горизонтальной паренхиме лучей средней и высокой слойности 
также способствует витализации ксилемы и перемещ ению пластических веществ в 
вертикальном направлении.

Из результатов исследований следует, что в ходе естественного отбора и при
способительной эволю ции заселение засуш ливы х полупусты нны х местообитаний 
происходило, как правило, за счет видов со структурами (члениками сосудов с простой 
перфорацией), специализированными для лучш его проведения воды. При этом часто 
сопутствую щ ие им более примитивные элементы -  трахеиды и волокнистые трахеи- 
ды, очевидно, способствуют снижению напряж енности водообмена в условиях вы со
ких летних температур и деф ицита влаги. Резкое проявление гетеробатмии паренхим
ной ткани и ее высокий полиморфизм, в отличие от трахеальны х элементов, можно 
объяснить различными темпами эволюционной специализации этих тканей, ф унк
циональными различиями этих структурных элементов и полифункциональностью 
паренхимной ткани.
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Знание структурны х особенностей древесины  может значительно облегчить 
подбор видов для восстановления и создания новых противоэрозионных насаждений 
(лесов и лесополос) в засуш ливы х условиях Терско-Кумских песков.
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