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Одной из фундаментальных проблем современной экологии считается оценка реакции древесных
растений на воздействия окружающей среды в условиях изменяющегося климата планеты. Эффек-
тивным инструментом решения этой проблемы являются различные имитационные модели роста
годичных колец деревьев. Нами предложена новая имитационная модель функционирования кам-
бия, которая воспроизводит процесс камбиальной активности хвойных видов древесных растений
в зависимости от действия ведущих климатических факторов. В основе лежит гипотеза о наличии
цитоплазматического ингибитора дифференцировки клеток, функционирование которого лими-
тируется температурой, влажностью и освещенностью. Новый алгоритм разработан на основе име-
ющегося камбиального блока имитационной модели роста годичных колец Ваганова-Шашкина
(VS-модели). Модель протестирована на косвенных наблюдениях функционирования камбия
хвойных древесных растений в Южной Сибири (Республика Хакассия), а именно на измеренной
сезонной клеточной продукции с 1964 г. по 2012 г. Предложена программная реализация новой кам-
биальной модели на базе технологии R Shiny, которая может быть просто адаптирована к on-line
платформе VS-модели. Разработанные виджеты (средства визуализации процесса) позволяют от-
слеживать динамику роста камбиальной зоны с точностью до сотых долей суток.
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Более 60% фитомассы древесной растительно-
сти сосредоточено в стволовой древесине, кото-
рая является результатом периодической актив-
ности латеральной меристемы – камбия [1, 2].
Поэтому создание модели, количественно опи-
сывающей его функционирование, – это не только
фундаментальная задача и интегрирование нашего
знания об этой ткани, но и прикладная задача, поз-
воляющая определить инструменты управления
камбиальной активностью [3–10]. В большом коли-
честве работ [11–16] приводятся результаты, опи-
сывающие влияние на активность камбия и по-
следующую дифференцировку его производных
внутренних (гормоны роста, ассимиляты, гены,
активирующие или ингибирующие процессы ро-
ста и дифференцировки) и внешних (температу-
ра, водный баланс, освещенность и др.) факто-
ров. Сложный характер влияния факторов на ак-
тивность камбия нашел отражение и в различии
подходов для его количественного описания [8,

14, 17–31]. В первом приближении подходы раз-
деляются на статистические (регрессионные мо-
дели) [21–23] и процессные (в российской терми-
нологии – имитационные модели) [6, 18, 28, 29].
К последним, например, относится модель, в ко-
торой переход клетки в фазу растяжения лимити-
руется гормональным балансом и доступностью
органических соединений [19, 20].

Одна из наиболее точных и одновременно
сложных моделей учитывает лимитирование ро-
ста камбиальных клеток индолилуксусной кисло-
той (гормон роста из группы ауксинов) [24, 25].
При этом моделируется продольный перенос аук-
сина в пределах одного клеточного ряда. Модель
учитывает конкуренцию клеток флоэмы и ксиле-
мы, но тип деления выбирается случайным обра-
зом. Готовность клетки к делению определяется
ее критическим размером [24]. Модель была
успешно применена для визуального 3D-модели-
рования годичного кольца [25]. Главная особен-
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ность этой модели – теоретически формальное
описание камбия, что позволяет моделировать
повреждения ствола (атака насекомых, отсечение
веток, изгиб ствола и т.д.). При этом предполага-
ется, что моделируемые деревья растут в благо-
приятных внешних условиях, когда термический
и водный режимы постоянны.

Новый камбиальный блок, интегрированный
в модель CaBala, позволяет прогнозировать раз-
меры трахеид, толщину клеточной стенки, угол
микроволокон в клетке на основе показателей ак-
тивности камбия и данных об углеводном балансе
[28]. На основании этих расчетов в модели оцени-
вается плотность древесины. Развитие камбиаль-
ных клеток лимитируется ежедневным осмотиче-
ским потенциалом роста – этот параметр связывает
тургор клеточных стенок, водный и углеводный ба-
лансы. Рост каждой клетки моделируется от момен-
та ее появления в ряду до наступления клеточной
смерти (апоптоза). Модель различает радиальное
и продольное растяжение клетки.

Модель XyDyS (Xylogenesis Dynamics Simula-
tors) включает в себя ядро, функционально опи-
сывающее деление и растяжение клеток, транс-
порт морфогенов и два механизма для описания
транспорта и граничных условий [18]. Деление и
рост клеток контролируются морфогенами: ауксин,
TDIF. Реакция камбиальных клеток на поступле-
ние морфогенов в ткань зависит от интенсивно-
сти и характера переноса морфогенов в ткани.
Изменения в зональности морфогенетического
градиента контролируются камбиальной зоной.
Модель недостаточно точно рассчитывает ко-
нечные размеры клеток, так как градиент опре-
деляет зонирование независимо от роста каждой
отдельной клетки [18].

“Turgor-driven growth model” дает оценку ди-
намики роста всех тканей дерева [26]. В этой мо-
дели активность тканей лимитируется водным
балансом и зависит от роста клеток, который в
свою очередь лимитируется водным и темпера-
турным балансами и зависит от тургора клеточ-
ных стенок. Высокая сложность модели и высо-
кие требования к качеству и количеству входных
данных и параметров существенно затрудняют ее
использование в задачах прогноза роста древес-
ных растений в различных местообитаниях [26].

В модели, основанной на лимитировании кам-
биальной активности температурным и водным
балансами, зависимость роста клеток камбиаль-
ной зоны от водного баланса и тургора клеточной
стенки выражена через уравнение Локхарта [27].
Ферментная активность и скорость химических
реакций в камбиальной зоне лимитируются тем-
пературным режимом, и при достижении порого-
вой температуры скорость реакций снижается за
счет денатурации ферментов [27].

Все рассмотренные модели являются много-
мерными по параметрам и описывают, как пра-
вило, несколько процессов, происходящих как в
стволовой древесине, так и в окружающей среде.
Именно большое количество параметров в каж-
дой модели и их адекватная оценка являются са-
мой большой проблемой при попытках их ис-
пользования. Потребность в создании простой и
точной количественной модели функционирова-
ния камбия становится все более очевидной, по-
скольку значительно увеличивается физический
объем измерений сезонной активности камбия и
в связи с настоятельной необходимостью оценки
баланса внутренних и внешних факторов в про-
дукции новых клеток ксилемы [10, 16, 29, 32].

Новый подход к численному описанию кине-
тики камбия, предложенный в данной работе, ос-
нован на нескольких гипотезах о сочетании
внешнего воздействия физических и биологиче-
ских стрессовых факторов роста и позиционного
контроля кинетики в зависимости от доступности
цитоплазматического ингибитора [29], а именно:

1. Главной мишенью внешнего воздействия
является камбиальная зона – зона активно деля-
щихся клеток. Внешнее воздействие изменяет
скорость роста камбиальных клеток и доступ-
ность цитоплазматического ингибитора для кле-
ток камбиальной зоны.

2. Основные внешние факторы, лимитирую-
щие скорость роста клеток в камбиальной зоне, –
температура воздуха, содержание влаги в почве и
освещенность. При расчете скорости роста кле-
ток применяется принцип лимитирующего фак-
тора: скорость роста определяется минимальной
на данный момент частной скоростью роста, рас-
считанной для каждого из факторов отдельно.

3. Доступность цитоплазматического ингиби-
тора в клетках камбиальной зоны предопределяет
объем сезонной клеточной продукции.

4. Моделируются только изменения в скоро-
сти роста клеток и их структуре, обусловленные
текущими погодными условиями сезона роста
(климатически обусловленные изменения при-
роста и структуры годичных колец) [29].

Существующий камбиальный блок модели
Ваганова-Шашкина не учитывает влияние внут-
ренних факторов на рост камбиальной зоны.
Каждая клетка в камбиальном блоке характеризу-
ется двумя переменными: ее положением в ради-
альном ряду и диаметром. Скорость роста клетки
камбиальной зоны зависит только от скорости
роста, рассчитанной в основном блоке модели
Ваганова-Шашкина, которая в свою очередь за-
висит лишь от текущих погодных условий. Воз-
можность деления для клетки определяется ис-
ключительно ее скоростью роста. Клетки камбия,
сохранившие способность к делению в конце од-
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ного сезона, могут влиять на динамику камбия в
следующем сезоне [6, 29].

Нами на основании существующего камби-
ального блока VS-модели [16, 29, 33] предлагается
переход от моделирования роста только под вли-
янием внешних факторов к созданию имитаци-
онной модели, частично учитывающей основные
механизмы регуляции роста камбия и продуциро-
вание новых клеток ксилемы.

Таким образом, целью исследования является
создание адекватной численной и эксперимен-
тально проверяемой модели функционирования
камбия на примере функционирования камбия
хвойных. Калибровка и верификация работы но-
вой модели осуществлены на экспериментальных
дендроэкологических данных лесостепной зоны
юга Сибири. Усовершенствованная структура
камбиального блока модели Ваганова-Шашкина
позволяет минимизировать число модельных па-
раметров, хорошо интерпретируемых как с точки
зрения физиология древесных растений, так и лес-
ной экологии для улучшения понимания функцио-
нирования камбия под воздействием различных
факторов окружающей среды и более широкого
охвата видов древесных растений и условий их про-
израстания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
На основе существующего камбиального бло-

ка модели Ваганова-Шашкина [29] предлагается
усовершенствованная версия, в которой учиты-
вается концентрация ингибитора роста в каждой
камбиальной клетке. Отметим, что данная кон-
центрация зависит от позиции материнской кам-
биальной клетки относительно инициали и меняет-
ся нелинейно в зависимости от действия климати-
ческих факторов, лимитирующих рост древесных
растений.

Нами предложен простой алгоритм по расчету
изменения содержания ингибитора в клетках в
ответ на стрессовое воздействие климатических
факторов. Прогнозирование и учет стрессовых
климатических условий возможны благодаря
связи новой камбиальной модели с результатами
вычислений модели Ваганова-Шашкина, а имен-
но с суточными интегральными скоростями роста
[6, 29, 33]. Эта связь описывает влияние климатиче-
ских условий на концентрацию биологического ин-
гибитора роста клеток. Природа ингибитора роста в
работе не уточняется. Ингибитором может быть и
баланс ростовых гормонов, и доступность асси-
милятов для биосинтеза новых клеток, и ограни-
чения по скоростям биосинтеза [6, 11–16].

Основные определения
Камбий рассматривается как слой клеток,

способных к неограниченному числу делений и

дифференцировке [29]. В течение сезона роста
камбий образует несколько слоев ксилемных и
флоэмных материнских клеток (рис. 1), количе-
ство которых определяется внешними климатиче-
скими условиями, доступностью питательных ве-
ществ и контролируется гормонами. Результатом
этих процессов является индивидуальная структура
годичного слоя, соответствующая условиям того
или иного сезона роста.

Фундаментом для понимания функциониро-
вания камбия, а именно камбиальной активности
в течение сезона роста древесных растений, явля-
ется клеточный цикл каждой клетки, способной к
делению. Одной из основных характеристик деле-
ний клеток камбиальной зоны служит продолжи-
тельность клеточного цикла, равная промежутку
времени между двумя последовательными деления-
ми. В клеточном цикле клетка проходит четыре фа-
зы: пресинтетическую – G1, фазу синтеза – S, пред-
митотическую – G2, митоз – M (рис. 2).

Алгоритм модели VS-Cambium-Developer. 
Деление инициали и материнских клеток

Модель VS-Cambium-Developer (VS-CD) вос-
производит динамику камбия для одного ради-
ального ряда за один сезон роста (рис. 3). Длина
сезона роста определяется пользователем по ре-
зультатам прямых наблюдений за ксилогенезом
хвойных или оценивается на основе расчетов
имитационной модели роста годичных колец Ва-
ганова-Шашкина. Периоды влияния стрессовых
климатических факторов в течение сезона оцени-
ваются VS-CD моделью на основе ежедневных
интегральных скоростей роста модели Ваганова-
Шашкина [5, 8, 30, 31, 34, 35]. Интегральная ско-
рость роста определяется минимальной на дан-
ный момент частной скоростью роста, рассчитан-
ной отдельно для каждого из лимитирующих
факторов (температура воздуха, содержание вла-
ги в почве и освещенность) [8, 29].

Влияние стрессовых климатических факторов
учитывается при расчете клеточного цикла для
каждой из материнских клеток в ряду (см. рис. 3).
Для заданной материнской клетки периодом вли-
яния внешних стрессовых (климатических) фак-
торов считается интервал времени, когда еже-
дневная интегральная скорость роста последова-
тельно уменьшается в течение 3 суток и более до
момента деления самой клетки. Срок расчета
стрессового периода был определен эмпирически
в ходе тестирования модели на образцах сосны,
собранных в лесостепи Южной Сибири. На осно-
ве экспериментов было установлено, что срок в
3 дня (срок варьировался от 1 до 6 дней) является
достаточным для проявления изменений, вы-
званных стрессовыми условиями. Таким обра-
зом, период в 3 дня был выбран для дальнейшего
моделирования сезонной продукции.
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Часть входных параметров пользователь оце-
нивает на основе визуальной параметризации,
часть входных данных в VS-CD модель загружает-
ся из файла результатов расчетов модели Вагано-
ва-Шашкина (табл. 1). Все визуальные построе-
ния новая модель производит на основании вы-
ходного массива данных, в котором хранятся
сведения о каждом из делений, произошедшем за
сезон (табл. 2).

Алгоритм начинает расчеты с деления иници-
али. В течение сезона роста возможно неодно-
кратное деление инициали [6]. Инициаль и мате-
ринские клетки делятся по одинаковым прави-
лам. В результате деления образуются две равные
по размеру клетки, в 2 раза меньше размера поде-
лившейся клетки. Возможность нового деления
любой клетки в ряду определяется только количе-

ством ингибитора в ней. Инициаль занимает ну-
левую позицию в ряду, материнские клетки – по-
зиции от 1 и далее.

В начальный момент моделирования в ряду
имеется только одна инициаль, находящаяся в
состоянии покоя. Пользователь задает ее размер в
микронах: размер инициали возможен от 3 до
15 мкм [29, 36]. VS-CD модель рассчитывает сро-
ки и скорости всех этапов клеточного цикла для
инициали. Критерием перехода клетки из одной
фазы в другую является ее размер (критические
размеры переходов в клеточном цикле задаются
пользователем в интервале от 3 до 15 мкм до нача-
ла работы программы). Модель рассчитывает как
периоды прохождения каждой фазы отдельно,
так и суммарный период прохождения клеточно-
го цикла для каждой клетки. После прохождения

Рис. 1. Фрагмент поперечного среза стволика сосны (а) и схема, иллюстрирующая продукцию клеток камбиальной зо-
ной (б) (иллюстрация из работы [29]), где С – инициаль, М – материнские клетки ксилемы и флоэмы, Х – зрелые
клетки ксилемы, Р – зрелые клетки флоэмы, Е – клетки в фазе растяжения.
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клеточного цикла клетка делится на две равные
по размерам.

Рост камбиальной зоны контролируется внеш-
ними климатическими условиями, которые ока-
зывают непосредственное влияние на ежедневные
интегральные скорости роста, рассчитанные VS-
моделью. Количество ингибитора, получаемое до-
черней клеткой, снижается в S раз (от “stress de-
creasing coefficient”) в периоды влияния внешних
стрессовых факторов (холод, засуха и др.). Коэф-
фициент S задается пользователем до начала рабо-
ты алгоритма как параметр модели и является от-
носительной величиной. Коэффициент может
быть установлен в пределах от 0 до 1 ( ); в
оптимальных для роста условиях S = 1.

Инициаль в состоянии покоя хранит в себе за-
пас ингибитора роста. Его количество задается
пользователем вручную. При каждом делении
ингибитор распределяется между дочерними
клетками неравномерно. Пропорции ингибитора
задаются пользователем и сохраняются для всех
делений в пределах одного сезона. Количество
ингибитора, полученное дочерними клетками от
материнской или инициали, рассчитывается по
формуле

(1)

где j – позиция дочерней клетки в радиальном ря-
ду, i – позиция материнской клетки в радиальном
ряду, Inht(k) – количество ингибитора в k-клетке
(относительная величина),  – пропорция инги-
битора, S – стрессовый коэффициент. После де-
ления материнская клетка в ряду “стирается”, и до-
черние клетки занимают позиции j = i и j = i + 1.
Большее количество ингибитора получает дочер-
няя клетка на позиции, ближайшей к инициали
(j = i).

Скорость роста клетки (мкм/сут) в фазе G1 за-
висит от концентрации в ней ингибитора роста:

(2)

где j – номер клетки в радиальном ряду, a, b и k –
параметры модели, Сj – концентрация ингибито-
ра (относительная величина). Со скоростью Vj
клетка растет только в фазе G1, в остальных фазах
скорость роста постоянна и равна  (скорость 
задается пользователем вручную от 0 до 1 до нача-
ла работы программы). В период, пока клетка
проходит каждую из фаз клеточного цикла, ско-
рость, заданная в начале фазы, не изменяется.

Формула расчета концентрации ингибитора в
клетке (относительная величина) имеет следую-
щий вид:

(3)
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где j – номер клетки в радиальном ряду, Сj – кон-
центрация ингибитора (относительная величина),
Dj – радиальный размер клетки (мкм), Inht(j) – ко-
личество ингибитора, полученное j-й клеткой от
материнской.

Каждая материнская клетка в ряду характери-
зуется количеством ингибитора в ней и моментом
времени появления ее в сезоне. Клетка считается
готовой к делению, если соблюдены два условия:

1. Концентрация ингибитора (см. формулу (3))
на момент фазы митоза больше критической (кри-
тическая концентрация задается пользователем
вручную до старта программы в пределах от 0 до 1).

2. Время появления в сезоне и период прохож-
дения клеткой клеточного цикла в сумме не пре-
вышают длину сезона роста.

Невыполнение хотя бы одного из этих условий
приводит к тому, что клетка теряет способность
делиться и переходит в зону растяжения.

Алгоритм расчета фаз деления материнской
клетки аналогичен алгоритму для инициали.

Косвенные измерения камбиальной активности 
и верификация новой модели

Для верификации работы новой модели ис-
пользованы образцы сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris), собранные на участке, лимитируемом
влажностью почвы и температурным режимом

Рис. 2. Диаграмма клеточного цикла. В своем развитии
клетка проходит четыре фазы: пресинтетическую ‒ G1,
фазу синтеза – S, предмитотическую – G2, митоз – M
[29]. В результате деления образуются материнская и
дочерняя клетки.

Деление

M

G1G2

S
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(деревья чувствительны к засухе и холодовому
стрессу) в лесостепи южной Сибири (53°43′ с.ш.,
91°47′ в.д., 251 м над ур. м.) на склоне холма юж-
ной экспозиции [17]. Данные по ежегодной клеточ-
ной продукции не стандартизованы [36], моделиру-
ется реальная сезонная клеточная продукция.

Керны были извлечены из 20 зрелых неповре-
жденных деревьев P. sylvestris. Сбор, транспорти-
ровку, обработку кернов, измерение (с точностью
0.01 мм), кросс-датировку по ширине годичных
колец проводили по стандартным методикам
дендрохронологии [37] c помощью установки
LINTAB и программ TSAP (Rinntech, Heidelberg,
Germany) и COFECHA [38]. По фотографиям вы-
сокого разрешения срезов, полученных на мик-
ротоме по древесным образцам, измеряли следу-
ющие характеристики колец за 1969 – 2008 гг.: ко-
личество клеток, их радиальные размеры,
толщина клеточной стенки для 5 рядов с последу-
ющим усреднением при помощи программного
обеспечения ACR [39]. Для верификации модели
необходимы данные только о сезонной кумуля-

тивной клеточной продукции (количестве клеток
за сезон).

Для моделирования индексов ежегодного при-
роста с помощью VS-осциллографа [8] использо-
ваны данные об изменчивости климатических пе-
ременных ближайшей метеорологической станции
Минусинск (в 25 км) (53°41′ с.ш., 91°40′ в.д., 254 м
над ур. м.). Период калибровки – 1969–1985 гг.
(коэффициент корреляции – 0.69, синхронности –
0.88), период верификации – 1983–2008 гг. (ко-
эффициент корреляции – 0.44, синхронности –
0.67). Источник климатических данных – интер-
активная база данных ресурса meteo.ru.

Для моделирования камбиальной активности
было выбрано “типичное” древесное растение,
клеточная продукция которого наиболее близка к
средней клеточной продукции на периоде с 1969 г.
по 2008 г. для анализируемого древостоя (участка)
(рис. 4). Для выбранного образца смоделированы
благоприятные сезоны роста – 1985, 1986, 1993 гг.
и неблагоприятные – 1995, 2001, 2002 гг.

Рис. 3. Схема работы алгоритма VS-CD модели.
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Средства визуализации результатов 
моделирования и параметризации в VS-CD модели

Визуальный способ ручной параметризации
VS-CD модели выполнен с помощью интерфейс-
ного элемента управления “бегунок” (см. Прило-
жение 1). Каждому из параметров модели соот-
ветствует численный промежуток от минимально
возможного до максимального значений. Любое
изменение значения любого параметра модели,
т.е. уменьшение (сдвиг бегунка влево) или увели-

чение (сдвиг бегунка вправо) его значения, приво-
дит к моментальному пересчету суточной клеточной
продукции для всего сезона роста и перестроению
диаграмм визуализации развития камбиальной зо-
ны. Параметры модели выбираются таким образом,
чтобы минимизировать расхождение между наблю-
денной суточной клеточной продукцией и мо-
дельными результатами.

Программа, реализующая алгоритм VS-CD
модели, позволяет представить информацию обо

Таблица 1. Описание входных данных и параметров VS-CD модели

Входные данные и параметры Размерность

Параметры и данные модели Ваганова-Шашкина
Длина сезона роста сут
Ежедневные интегральные скорости роста отн. ед.

Постоянные параметры VS-CD модели, 
не меняющиеся от сезона к сезону

Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу S из фазы G1 мкм
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу G2 из фазы S мкм
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу M из фазы G2 мкм
Критический диаметр клетки, при котором произойдет деление мкм
Минимальная концентрация ингибитора, при которой может произойти деление отн. ед.
Скорость роста V0 мкм/сут
Количество ингибитора в инициали отн. ед.
Диаметр инициали мкм
Коэффициент распределения ингибитора между дочерними клетками отн. ед.
Количество ингибитора, которое передается дочерней клетке в стрессовых условиях отн. ед.

Параметры VS-CD модели, характеризующие скорость роста клеток в отдельно взятом сезоне
Параметр a мкм/сут
Параметр b мкм/сут
Параметр k отн. ед.

Таблица 2. Описание выходных данных (сведения о каждом из делений, произошедшем в сезоне) VS-CD модели

Выходные данные Размерность

Дата появления в сезоне сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы G1 сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы S сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы G2 сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой фазы M сут (точность 0.001)
Срок прохождения материнской клеткой клеточного цикла сут (точность 0.001)
Количество ингибитора, полученное дочерними клетками отн. ед.
Скорость роста клетки в фазе G1 мкм/сут
Концентрация ингибитора в фазе М (необходима для оценки возможности 
дальнейшего деления для клетки)

отн. ед.

Собственный уникальный идентификатор клетки строка
Идентификатор материнской клетки строка
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всех делениях за сезон в виде дерева делений, в уз-
лах которого отображены 3 главные характери-
стики каждого из делений:

1. Период прохождения материнской клеткой
клеточного цикла.

2. Концентрация ингибитора в клетке на мо-
мент фазы М.

3. Скорость роста клетки в фазе G1.
Алгоритм реализован с помощью языка програм-

мирования R с использованием пакета Shiny [40] и

Рис. 4. Ежегодная клеточная продукция древесных растений (P. sylvestris) за 1966–2008 гг.: 1‒4 – данные по каждому
образцу в отдельности; 5 – выбранное для моделирования типичное или “среднерастущее” дерево, клеточная продук-
ция которого наиболее близка к средней по участку .
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Таблица 3. Параметры модели, характеризующие рост дерева и не изменяющиеся от сезона к сезону, заданные
для моделирования типичного дерева сосны обыкновенной (Pinus sylvestris)

Параметр Значение

Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу S из фазы G1, мкм 8.0
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу G2 из фазы S, мкм 8.2
Критический диаметр клетки, при котором она переходит в фазу M из фазы G2, мкм 8.5
Критический диаметр клетки, при котором произойдет деление, мкм 9.0
Минимальная концентрация ингибитора, при которой может произойти деление, отн. ед. 0.018
Скорость роста V0, мкм/сут 1.0
Количество ингибитора в инициали, отн. ед. 4.0
Диаметр инициали, мкм 5.0
Коэффициент распределения ингибитора между дочерними клетками 0.65
Количество ингибитора, которое передается дочерней клетке в стрессовых условиях 0.8

Таблица 4. Параметры модели, характеризующие скорость роста клеток, и результаты моделирования (сравнение на-
блюденной и модельной продукций) роста камбиальной зоны среднерастущего дерева сосны обыкновенной (Pinus
sylvestris) в лесостепи южной Сибири (деревья на участке чувствительны к холодовому стрессу и засухе)

Год
Параметр Реальная 

продукция Модельная продукция Срок первого деления 
инициали, сутa, мкм/сут b, мкм/сут k, отн. ед.

Благоприятные сезоны роста
1985 0.124 0.115 3.35 21 22 25.29
1986 0.122 0.111 3.18 21 21 25.87
1993 0.12 0.13 3.35 20 21 22.70

Неблагоприятные сезоны роста
1995 0.08 0.12 4.3 11 10 25.47
2001 0.06 0.11 4.35 6 6 27.82
2002 0.06 0.11 4.35 5 5 27.82
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размещен по адресу: http://www.vs-genn.ru/VSCD1.
Внешний вид главной страницы веб-сайта пред-
ставлен в Приложении 2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Моделирование выполнено с помощью визу-

ального способа параметризации – “Бегунки”
(см. Приложение 1). Параметры, характеризую-
щие рост дерева и не изменяющиеся от сезона к
сезону, приведены в табл. 3, параметры модели,
характеризующие скорость роста клеток и ре-
зультаты моделирования, – в табл. 4. Отметим,
что результаты моделирования по клеточной се-
зонной продукции отличаются от реальной про-
дукции не более чем на 1 клетку. Адекватность
моделирования косвенно подтверждается также
периодом (длительностью) первого деления ини-
циали. Для Южной Сибири средний срок появле-
ния первой дочерней клетки в сезоне роста равен
20–25 суткам [29, 36].

Результаты тестирования модели согласуются
с наблюдениями за продукцией ксилемы реаль-
ных деревьев, чувствительных к стрессовым кли-
матическим условиям. Наше исследование пока-
зывает, что низкая или высокая продукция кле-
ток ксилемы может быть ассоциирована с
разными скоростями роста клеток камбиальной
зоны, доступностью ингибитора клеточного ро-
ста и стрессовыми условиями среды. В благопри-
ятные периоды роста скорость роста клеток в фазе
клеточного цикла G1 практически в 2 раза выше,
чем в неблагоприятные, а количество получаемого
дочерними клетками ингибитора в благоприятные
периоды выше, чем в неблагоприятные.

Возможной причиной отклонения моделирова-
ния клеточной продукции от реальной на 1 клетку
является отсутствие учета конкуренции клеток
ксилемы и флоэмы при делении камбиальных
клеток, а также отсутствие учета уровня стрессо-
вых гормонов.

Разработанная модель является постепенным
переходом от процессной модели к модели, ча-
стично учитывающей основные механизмы, ре-
гулирующие активность камбия и продуцирование
новых клеток ксилемы. Для дальнейшего усовер-
шенствования работы модели и ее верификации
требуются новые прямые и косвенные источники
информации о ксилогенезе хвойных, охватываю-
щие различные условия местообитаний древес-
ных растений.
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