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ЛИГНИФИКАЦИЯ КСИЛЕМЫ РАЗНЫХ ВИДОВ БЕРЕЗЫ 
ПРИ ИНТРОДУКЦИИ  

В УСЛОВИЯХ НИЖЕГОРОДСКОЙ ОБЛАСТИ 

Введение. Интродукция лесных древесных растений на сегодняшний 
момент представляет собой достаточно сложную сферу хозяйственной де-
ятельности и непростое направление научных исследований. Вместе с тем, 
во всем мире признана её целесообразность и эффективность в решении 
целого ряда весьма сложных задач, в частности, в плантационном лесовод-
стве [Паничев, 2014; Carle, 2002]. Признана потребность в дальнейшем 
развитии теоретической платформы интродукции в России, в разработке 
принципов её осуществления в региональном и территориальном аспекте и 
разработке научно обоснованных рекомендаций по формированию адап-
тированного ассортимента видов экзотов для корректного (с учетом дей-
ствующих нормативов и регламентов) введения их в состав искусственных 
насаждений различного целевого назначения и конструкции [Бессчетнова, 
1971; 1983; Лапин, 1973; 1979]. Системный подход к решению проблемы 
интродукции древесных и кустарниковых видов в центральной полосе ев-
ропейской части Российской Федерации нашел отражение в формировании 
системы объективных критериев и индикаторов оценки эффективности 
интродукционных мероприятий в Нижегородской области [Бессчетнов и 
др., 2013а; Бессчетнова, 2012].  

Обширные возможности интродукции в Нижегородской области воз-
можны во многом благодаря тому, что на её территории представлена зна-
чительная часть лесотипологического разнообразия России, поскольку ре-
гион находится в двух зонах европейской части Российской Федерации: 
южно-таежная зона и зона хвойно-широколиственных (смешанных) лесов. 
Ресурсы адаптации видов в такой ситуации неодинаковы, вследствие чего 
при организации их изучения в число задач выдвигается оценка соответ-
ствия их биологии сложившимся в регионе природным условиям в местах 
расселения. Привлечение для этих целей разнообразных методов гистохи-
мических исследований принято достаточно широко [Бессчетнов и др., 
2013а; Бессчетнов и др., 2020; Бессчетнова, 2005; 2011; 2012; 2013а; 2016; 



Р.Н. Бабаев, Н.Н. Бессчетнова, В.П. Бессчетнов 

41 

Бессчетнова и др., 2015; 2017; 2020; Kramer, 1956], включая разнообразные 
характеристики ксилемы [Бессчетнов и др., 2013а; 2014; Бессчетнова, 2005; 
2008, 2012; 2016; Бессчетнова и др., 2014; Кулькова и др., 2018б; Jyske et 
al., 2015; Mayr et al., 2014]. На территории Среднего Поволжья произрас-
тают естественные насаждения берёзы повислой (Betula pendula Roth.) и 
берёзы пушистой (Betula pubescens Ehrh.), созданы полезащитные лесные 
полосы, лесные культуры и объекты озеленения с участием этой породы. В 
Нижегородской области площадь земель, покрытых насаждениями с её 
преобладанием, составляет 1419,6 тыс. га; запас – 202,9 млн м3; средний 
возраст – 41 год; общий средний прирост 4,9 м3/га. Обладая хозяйственно 
важными признаками, представители рода берёза (Betula L.) подвергаются 
разноплановым исследованиям [Бабаев, 2019, 2020; Захаров и др., 2019; 
Eichelmann et al., 2004; Matyssek et al., 2002; Wittmann et al., 2007]. 

Цель исследования – получение сравнительной оценки различных ви-
дов, входящих в таксономическую систему рода берёза, по степени разви-
тия и уровню лигнификации ксилемы.  

Объектом исследования служила интродукционная коллекция берёзы 
ботанического сада Нижегородского государственного университета им. 
Н.И. Лобачевского. В ней представлено 10 видов и форм, различающихся 
своими ареалами, включая 1 аборигенный вид: берёза повислая Юнга (Bet-
ula pendula Youngii (Th. Moore) Schneid.); берёза повислая пурпурная 
(Betula pendula Purpurea (Andre) Schneid.); берёза Эрмана, или берёза ка-
менная (Betula ermanii Cham.); берёза повислая (Betula pendula Roth.); бе-
рёза карельская (Betula pendula var. carelica Merckl.); берёза даурская, или 
берёза чёрная (Betula dahurica Pall.); берёза вишнёвая (Betula lenta L.); бе-
рёза белая китайская (Betula albosinensis Burk.); берёза полусердцевидная 
(Betula subcordata (Rydb.) Sarg.); берёза Радде (Betula raddeana Trautv.). Им 
были присвоены условные номерные обозначения «вид» в соответствии с 
очередностью в вышепредставленном перечне. От каждого из них выделе-
но по 3 экземпляра, с учетом возрастной и параметрической однотипности 
и сохранности на коллекционном участке. С каждого учетного растения 
одновременно заготовлено по 3 нормально развитых однолетних побега, 
равномерно размещенных на периферии среднего яруса хорошо освещен-
ного участка кроны. Всего протестировано 90 образцов. 

Предметом исследования явилась изменчивость количества слоев кле-
ток ксилемы годичных побегов и глубина их одревеснения. В пределах 
опытного участка обеспечивалась элиминация дифференцирующего влия-
ния факторов среды, способных вызвать случайные отклонения в проявле-
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ниях анализируемых показателей. Первичная лесоводственная информа-
ция получена в ходе реализации полевых стационарных и лабораторных 
методов исследования. Методика базировалась на принципах единственно-
го логического различия, типичности, пригодности и целесообразности 
опыта [Андреев и др., 2012; Горелов и др., 2016]. 

Первичной единицей выборки принят однократный учет временных 
препаратов поперечных срезов из средней части годичного прироста, ко-
торые после окрашивания и фиксации визировали с помощью микроскопа 
Микмед-2. Сроки взятия проб – июль 2020 года. Одревеснение клетчатки 
в стенках клеток ксилемы выявляли с помощью качественной реакции 
флороглюцина на лигнин-F [Бессчетнов и др., 2013а, 2014; Бессчетнова, 
2008, 2012; Кулькова и др., 2018; Прозина, 1960; Brahim et al., 1996]. Кор-
ректность визуального определения характера и степени окрашивания 
сравнивали с образцами-эталонами, которыми выступали срезы, необра-
ботанные реагентом. Степень лигнификации ксилемы устанавливали по 
соотношению ее зон с различным уровнем одревеснения. Интенсивность 
окрашивания тканей выступала качественным индикатором накопления 
лигнина и оценивалась в баллах от 0 до 5 [Бессчетнов и др., 2013а, 2014; 
Бессчетнова, 2008, 2012; Кулькова и др., 2018б]. Это позволило выявить 
долю клеток с полной лигнификацией (одревесневших: 5 баллов), с ча-
стичной лигнификацией (полуодревесневших: 1–4 балла), без лигнифика-
ции (неодревесневших: 0 баллов).  

В схему опыта были включены признаки непосредственного визуаль-
ного учета и показатели, полученные путем их преобразования, что тради-
ционно применяется в лесоводственных и биологических исследованиях 
[Семихов и др., 2007; Бессчетнова и др., 2019; Ершов и др., 2018; Кулькова 
и др., 2018б]. Признакам были присвоены следующие нумерация и назва-
ния: признак 1 – количество клеток ранней ксилемы; признак 2 – количе-
ство клеток поздней ксилемы; признак 3 – общее количество рядов клеток 
при радиальном визуальном учете в зоне ксилемы; признак 4 – количество 
неодревесневших клеток; признак 5 – общее количество полуодревеснев-
ших и одревесневших клеток; признак 6 – абсолютный процент одревесне-
ния как отношение разницы между общим числом рядов клеток и числом 
неодревесневших клеток к общему числу клеток в процентах. 

Анализ сроков полного опадания листвы производился в конце веге-
тационного периода, который в Нижегородской области приходится на ко-
нец сентября – октябрь. Учет деревьев производился не реже одного раза в 
48 часов, начиная с 20 сентября 2020 года по 27 октября 2020 года. Фено-
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логические наблюдения проводили, основываясь на существующих мето-
дических работах [Шульц, 1966, 1981]. 

Статистическая обработка материала выполнена с учетом общеприня-
тых схем [Бондаренко и др., 2016; Lindley et al., 1984; Neter et al., 1988]. 
Оценка степени сходства видов дана по индексу неидентичности [Бессчет-
нова, 2013а, б; 2016; Бессчетнова, 2012, 2013, 2014; Бессчетнова и др., 
2015, 2016].  

Результаты и обсуждение. Изучаемые образцы березы (б) оказались 
неодинаковыми по числу клеток ксилемы (рис. 1). Наибольшее среднее 
значение наблюдается у б. Радде – 22,9±0,9 штук, что в 1,8 раза превышает 
соответствующий минимум, выявленный у б. даурской – 12,8±0,8 штук. 
Достаточно велики оценки деревьев б. вишневой – 19,7±1,4 штук и б. по-
лусердцевидной – 20,8±0,8 штук. Оставшаяся часть сравниваемых образ-
цов в той или иной степени приближена к общему среднему значению – 
16,4±0,4 штук.  

 

 
 

Рис. 1. Число слоев клеток ксилемы 
Fig. 1. The number of layers of xylem cells 

 

Различия между исследуемыми деревьями берёзы, в пределах опытно-
го участка, достаточно контрастно проявились и по числу неодревеснев-
ших клеток (рис. 2). 
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Рис. 2. Число неодревесневших клеток ксилемы 

Fig. 2. Number of non-woody xylem cells 
 

Разброс средних значений этого параметра составил от 0,9±0,4 штук у 
б. даурской до 3,8±0,4 штук у б. Юнга. В определенной мере отмеченные 
соотношения между сравниваемыми образцами адекватны показателям 
одревеснения клеток ксилемы (рис. 3). 

 

 
Рис. 3. Абсолютный процент одревеснения 

Fig. 3. Absolute percentage of lignification 
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Как видно на рис. 2 и 3, объекты, обладавшие минимальным числом 
неодревесневших клеток, имели наиболее высокий уровень их лигнифика-
ции: б. даурская – 93,3±3,1%; б. вишневая – 94,4±2,0%; б. полусердцевидная – 
94,0±2,2%. Напротив, те из них, которые характеризовались достаточным 
присутствием неодревесневших клеток, преимущественно демонстрировали 
меньший процент лигнификации: б. Юнга – 70,6±4,0%. В целом, несовпаде-
ние значений одревеснения клеток ксилемы оказалось весьма заметным. 

Минимальное число неодревесневших клеток ксилемы свидетельствует 
о большей степени подготовленности растений к неблагоприятному зимне-
му периоду и соответствует более раннему опаданию листвы (табл. 1).  

 

Таблица 1 

Анализ сроков полного опадания листвы у деревьев рода береза 

Analysis of the timing of complete leaf fall in trees of the genus birch 

№ п/п Вид (форма) Дата полного опадания листвы 

1 берёза повислая Юнга 27.10.2020 
2 берёза повислая пурпурная 20.10.2020 
3 берёза Эрмана, или берёза каменная 17.10.2020 
4 берёза повислая 18.10.2020 
5 берёза карельская 18.10.2020 
6 берёза даурская, или берёза чёрная 05.10.2020 
7 берёза вишнёвая 10.10.2020 
8 берёза белая китайская 16.10.2020 
9 берёза полусердцевидная 10.10.2020 
10 берёза Радде 08.10.2020 

 
Как правило, большое количество клеток неодревесневшей ксилемы 

свойственно образцам с высоким общим числом клеток ксилемы, что свиде-
тельствует о способности камбия формировать клетки ксилемы достаточно 
долго. При этом минимум лигнификации присущ образцам с общим огра-
ниченным числом слоев клеток ксилемы – их камбий прекратил работу 
раньше, и большинство клеток успели завершить процесс лигнификации. 
Они более приспособлены к сложившимся в Нижегородской области при-
родным условиям. 

Поскольку выявленные различия проявились на выровненном эколо-
гическом фоне при соблюдении принципа единственного логического раз-
личия, то причину их возникновения можно связать с наследственной спе-
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цификой сравниваемых растений. Существенность обнаруженных различий 
между исследуемыми видами по анализируемым показателям состояния 
ксилемы подтвердил однофакторный дисперсионный анализ (табл. 2). 

 

Таблица 2 

Оценки существенности различий между видами рода береза  
по степени развития и уровню одревеснения ксилемы1 

Assessment of the significance of differences between species of the genus birch 
in the degree of development and level of lignification of xylem1 

Признаки 
Критерий 
Фишера Fоп 

Доля влияния фактора (h2 ± sh
2) Критерии 

различий по Плохинскому по Снедекору 

h2 ± sh
2 h2 ± sh

2 НСР05 D05 

Признак 1 3,92 0,3059 0,0781 0,2448 0,0850 1,78 3,20 
Признак 2 19,94 0,6917 0,0347 0,6779 0,0362 1,72 3,10 
Признак 3 15,39 0,6339 0,0412 0,6152 0,0433 2,44 4,40 
Признак 4 4,58 0,3401 0,0742 0,2846 0,0805 1,23 2,21 
Признак 5 15,24 0,6316 0,0415 0,6127 0,0436 2,59 4,67 
Признак 6 6,41 0,4190 0,0654 0,3755 0,0703 8,00 14,44

1  Показатели: Fоп – опытный критерий Фишера (F05/01 = 1,97/2,59); h2 – доля влия-
ния организованного фактора; ± sh2 – ошибка доли влияния фактора; НСР05 – наимень-
шая существенная разность D05 – критерий Тьюки. 

 
Различия между сравниваемыми представителями рода берёза (экзота-

ми и аборигенами), в пределах опытного участка, оказались существенными 
и достоверными по всем исследуемым признакам (см. табл. 2). Опытные 
критерии Фишера превосходят соответствующие табличные величины на 
5%-м и на 1%-м уровне значимости. Наименьшая существенная разность и 
D-критерий Тьюки (НСР05 и D05) обозначают порог существенности разли-
чий и позволяют установить, между какими объектами он будет превышен 
(см. рис. 1–3). В частности, аборигенный вид б. повислая в оценках по кри-
терию НСР05 имел существенные различия по числу клеток ранней ксилемы 
(признак 1) только с одним видом интродуцентов – б. вишневой, которая, 
при этом, имела фактическую разность значений выше указанного уровня с 
7 другими видами. В оценках по D-критерию Тьюки количество существен-
ных превышений заметно снизилось и у б. повислой составило 0 (отсут-
ствие существенных различий), а у б. вишневой – только 3. Другие характе-
ристики состояния ксилемы демонстрировали несколько иное соотношение 
между сравниваемыми видами при сохранении общих тенденций.  
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Доля влияния организованных факторов, определённых в нашем случае 
принадлежностью к тому или иному виду берёзы, при оценках по методу 
Плохинского составляла от 30,59±7,81% (признак 1) до 69,17±3,47% (признак 
2). Полученный результат свидетельствует о заметной генотипической обу-
словленности различий между исследуемыми видами и формами березы по 
их способности формировать ксилему и темпам ее лигнификации. Достигну-
тые оценки соответствуют представлению о выровненности условий произ-
растания видов на территории ботанического сада и минимизации в соответ-
ствии с этим влияния внешних факторов на дифференциацию анализируемых 
растений по учитываемому показателю. Вместе с тем неорганизованные фак-
торы, к которым можно отнести и факторы среды, продемонстрировали влия-
ние близкое к 31% и выше. Таким образом, выявлена заметная чувствитель-
ность растений к влиянию внешних условий, проявившаяся в способности 
формировать в побегах разнообразное количество слоев клеток ксилемы и 
обеспечивать их лигнификацию. Данное обстоятельство способно упразднить 
разницу в показателях, которые имеют генотипическую природу, и предрека-
ет возможность изменений в фенотипических проявлениях признака на фоне 
пестроты проявления экологических условий. 

Эффективность раздельного действия каждого из организованных 
факторов, вызывающих различия между видами и формами берёзы по сте-
пени развития и уровню лигнификации клеток ксилемы, установил двух-
факторный иерархический дисперсионный анализ (табл. 3). 

По всем тестируемым признакам различия между представителями рода 
берёза (фактор А) оказались существенными. Опытные критерии Фишера, 
принимая значения от 3,61 (признак 1) до 17,46 (признак 2), превышают со-
ответствующие минимально допустимые пределы на 5%-м и 1%-м уровне 
значимости. Влияние указанного фактора достоверно и достаточно велико: от 
30,59%±10,41% (по Плохинскому) и 24,48±11,33% (по Снедекору) у при-
знака 1 до 69,17±4,62% (по Плохинскому) и 67,50±4,88% (по Снедекору) у 
признака 2. Влияние различий между учетными деревьями в составе какого-
либо вида или формы (фактор В) оказалось недостоверным по всем вариан-
там опыта. Это указывает на выраженное сходство в характеристиках разви-
тия ксилемы и уровне её лигнификации представителей одного таксона. Сила 
действия фактора В (при недостоверных оценках показателя доли влияния) 
во много раз меньше влияния фактора высшей иерархии. Возникновение 
данного эффекта связано с неизбежной и выраженной в той или иной степени 
неоднородностью посадочного материала, использованного при создании 
коллекции. Наблюдается значительное влияние случайных нерегулируемых 
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условиями опыта факторов, вызывающих возникновение остаточной диспер-
сии (фактор Z), что традиционно связывают с пестротой локальных проявле-
ний условий среды. Данный эффект достигает оценок от 22,02% (признак 2) 
до 50,82% (признак 4) и 50,57% (признак 1). Это свидетельствует о неодина-
ковой чувствительности разных характеристик состояния ксилемы исследуе-
мых растений к воздействию факторов среды.  

Таблица 3 

Двухфакторный дисперсионный анализ по степени развития  
и уровню лигнификации ксилемы разных видов березы1, 2 

Two-way ANOVA by the degree of development and level  
of xylem lignification of different birch species1, 2 

Признак 
Источник 
дисперсии 

Критерий 
Фишера 

Fоп 

Доля влияния фактора (h2±sh
2) 

по Плохинскому по Снедекору 
h2 sh

2 h2 sh
2 

 виды (А) 3,61 0,3059 0,1041 0,2448 0,1133 
Признак 1 деревья (В) 1,12 0,1884 0,2705 0,0285 0,3238 
 остаток (Z) – 0,5057 0,4943 0,7267 0,2733 
 виды (А) 17,46 0,6917 0,0462 0,6750 0,0488 
Признак 2 деревья (В) 1,20 0,0881 0,3040 0,0203 0,3266 
 остаток (Z) – 0,2203 0,7798 0,3047 0,6953 
 виды (А) 12,15 0,6339 0,0549 0,6098 0,0585 
Признак 3 деревья (В) 1,39 0,1159 0,2947 0,0449 0,3184 
 остаток (Z) – 0,2502 0,7498 0,3454 0,6546 
 виды (А) 4,98 0,3401 0,0990 0,2849 0,1073 
Признак 4 деревья (В) 0,90 0,1518 0,2828 -0,0258 0,3419 
 остаток (Z) – 0,5082 0,4918 0,7409 0,2591 
 виды (А) 14,05 0,6316 0,0553 0,6110 0,0584 
Признак 5 деревья (В) 1,12 0,0999 0,3000 0,0146 0,3285 
 остаток (Z) – 0,2685 0,7315 0,3745 0,6255 
 виды (А) 6,83 0,4190 0,0872 0,3762 0,0936 
Признак 6 деревья (В) 0,92 0,1363 0,2879 -0,0172 0,3391 
 остаток (Z) – 0,4447 0,5553 0,6410 0,3590 

1 Фа к т о ры  в л и я н и я : А – организованный фактор высшей иерархии, действие 
которого связано с различиями между видами и формами; В – организованный фактор 
низшей иерархии, действие которого связано с различиями между учетными деревья-
ми; Z – остаточная дисперсия (остаток) или случайное влияние не учитываемых в опы-
те факторов среды. 

2 По к а з а т е л и : Fоп – опытный критерий Фишера; F05/F01 – значения критерия 
Фишера на 5%-м и 1%-м уровнях значимости (фактор А – 2,39/3,45; фактор В – 
1,75/2,20); h2 – показатель силы влияния фактора; ± sh

2 – статистическая ошибка пока-
зателя силы влияния фактора. 
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Заключение. Опытным путем выявлено, что различные виды и формы 
берёзы, в пределах опытного участка, существенно различаются по спо-
собности формировать ксилему в годичных побегах. Отмеченная разнооб-
разность в большей мере обусловлена генотипически, что подтвердили ре-
зультаты одно- и двухфакторного дисперсионного анализа. 
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Интродукция как одна из традиционных в лесном хозяйстве сфер 
практической деятельности сохраняет свою актуальность и на современном 
этапе. Обладая широким спектром полезных признаков и свойств, представители 
рода берёза (Betula L.) подвергаются разноплановым исследованиям. Цель 
данного исследования являлось получение сравнительной оценки различных 
видов, входящих в таксономическую систему рода берёза, по степени 
лигнификации ксилемы. Объектом исследования служили посадки 10 видов 
берёзы, представленных в интродукционной коллекции ботанического сада 
Нижегородского государственного университета им. Н.И. Лобачевского. 
Предметом исследования являлась изменчивость степени лигнификации 
ксилемы у интродуцированных и аборигенного видов берёзы. Первичной 
единицей выборки в опыте принят однократный учет временных препаратов 
поперечных срезов из средней части годичного прироста, которые после 
окрашивания и фиксации визировали с помощью микроскопа Микмед-2. 
Одревеснение клетчатки в стенках клеток ксилемы выявляли с помощью 
качественной реакции флороглюцина на лигнин. Дополнительно был произведен 
опытный анализ сроков опадания листвы у исследуемых объектов. В ходе 
анализа степени лигнификации клеток ксилемы в годичных побегах видов 
берёзы, в пределах опытного участка, установлена их неоднородность по 
значениям изучаемых показателей вне зависимости от видовой принадлежности. 
Минимальное число неодревесневших клеток ксилемы свидетельствовало о 
большей степени подготовленности растений к неблагоприятному зимнему 
периоду и более раннему опаданию листвы. Различия проявились на 
выровненном экологическом фоне в условиях Нижегородской области и 
подтверждены результатами однофакторного и двухфакторного дисперсионного 
анализа. 

Ключе вые  с л о в а :  берёза, интродукция, ксилема, лигнификация клеток. 

Babaev R.N., Besschetnova N.N., Besschetnov V.P. Lignification of xylem of 
different birch species during introduction in the Nizhny Novgorod region. Izvestia 
Sankt-Peterburgskoj Lesotehniceskoj Akademii, 2021, is. 235, pp.40–56 (in Russian 
with English summary). DOI: 10.21266/2079-4304.2021.235.40-56 

Introduction as one of the traditional areas of practical activity in forestry remains 
relevant at the present stage. Having a wide range of useful features and properties, 
representatives of the genus birch (Betula L.) are subject to diverse research. The 
purpose of this study was to obtain a comparative assessment of various species 
included in the taxonomic system of the genus birch, according to the degree of 
lignification of xylem. The object of the study was the planting of 10 species of birch 
presented in the introduction collection of the Botanical garden of Nizhny Novgorod 
state University. N.I. Lobachevsky. The subject of the study was the variability of the 
degree of xylem lignification in introduced and native birch species. The primary 
sampling unit in the experiment was a one-time recording of temporary preparations of 
cross-sections from the average part of the annual growth, which, after staining and 
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fixation, were viewed using a Micmed-2 microscope. Lignification of fiber in the walls 
of xylem cells was detected using a qualitative reaction of phloroglucin to lignin. 
Additionally, an experimental analysis of the timing of leaf fall in the studied objects 
was performed. During the analysis of the degree of lignification of xylem cells in 
annual shoots of birch species within the experimental area, their heterogeneity in the 
values of the studied indicators was established, regardless of the species. The minimal 
number of non-woody xylem cells indicated that the plants were more prepared for the 
unfavorable winter period and earlier leaf fall. The differences were revealed against a 
leveled environmental background in the Nizhny Novgorod region and were 
confirmed by the results of one-factor and two-factor analysis of variance. 

K e y w o r d s :  birch, introduction, xylem, cell lignification. 
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