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БИОЛОГИЯ РЕСУРСНЫХ ВИДОВ

Исследование ритмов роста является одним из 
перспективных подходов к изучению механизмов 
и закономерностей морфогенеза и развития рас-
тений. Наличие ритмов в процессе морфогенеза 
древесных растений было установлено преиму-
щественно с помощью традиционных анатомо-
морфологических методов [1, 2]. Выделяют следу-
ющие основные группы ритмических процессов: 
циркадные — суточные колебания скоростей 
фотосинтеза и дыхания; сезонно-годичные — из-
менения физиолого-морфологических и физио-
логических характеристик растений, вызванные 
последовательной сменой погодно-климатических 
условий в течение года в условиях умеренного кли-

мата [3–7]. К числу последних относятся широко 
применяемые в дендрохронологических иссле-
дованиях изменения характеристик радиального 
роста ствола [8–11].

Помимо перечисленных, у древесных расте-
ний в вегетационный период наблюдаются так-
же инфрадианные ритмы. На их существование 
указывает периодичность в заложении листовых 
примордиев у нескольких видов дуба и формирова-
ние в течение одного вегетационного периода не-
скольких элементарных побегов у ряда древесных 
растений [12, 13]. Так, у сеянцев Quercus robur L. 
их наблюдалось три. S. Hermann с соавторами [14] 
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няет их по скорости. Побеги ветвей одного яруса кроны разделяются на две группы, отличающиеся по 
степени совпадения фаз колебаний у ветвей и ствола. Температура в большей, а количество осадков – в 
меньшей степени влияют на начало и продолжительность этапов роста и не влияют на количество коле-
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и гормональной) системой регуляции развития апикальной меристемы. Их существование объясняется 
наличием в тканях апикальной меристемы значительных по количеству клеток групп, у которых циклы 
«деление – растяжение» синхронны.

Ключевые слова: Abies sibirica, морфогенез, апикальный рост ствола и ветвей, сезонная динамика, инфра-
дианные ритмы, скорость роста, влияние температуры и осадков

DOI: 10.31857/S0033994624040038, EDN: PRIHST



49РИТМИЧНОСТЬ СЕЗОННОЙ ДИНАМИКИ АПИКАЛЬНОГО РОСТА СТВОЛА

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

наблюдали у дуба эпизодический рост на разных 
фенофазах через каждые 28–38 дней и изучили его 
молекулярно-генетические механизмы. При этом, 
основываясь на результатах морфологических ис-
следований, большинство авторов указывает на 
преимущественно эндогенную природу ритмично-
сти роста побегов. Следует отметить, что ряд иссле-
дователей считает, что существует согласованность 
роста отдельных побегов и ветвей кроны, а также 
древесного растения в целом (включая корневую 
систему), механизмы которой до настоящего вре-
мени слабо изучены [13].

Известно также, что колебания скорости ро-
ста и развития апикальной меристемы суще-
ствуют у побегов хвойных видов растений. Они 
наблюдались при изучении динамики апикаль-
ного роста у Pinus resinosa Aiton [15], Picea meyeri 
Rehder [16] и Picea abies (L.) H. Karst. [17, 18].  
В числе факторов, влияющих на скорость 
и динамику ростовых процессов, рассма-
триваются сезонность развития [19, 20],  
биоритмы [21], отношения между верхушечным 
и радиальным ростом [21–23], температура теку-
щего и предыдущего сезонов [24], влияние фито-
гормонов [25–28]; температура, влага и фотопери-
од [29–31]. В результате цитолого-гистологических 
исследований зарегистрировано наличие циклов 
удвоения числа клеток в паренхиме апекса побегов 
боковых ветвей у Picea abies (5–6 циклов в течение 
сезона роста) [32]. При этом установлено, что ско-
рость прохождения циклов изменяется и в началь-
ный период роста зависит от температуры среды 
(увеличивается при повышении температуры).

Существование инфрадианных ритмов в виде 
колебаний скорости роста древесных растений 
было выявлено с помощью гармонического анали-
за при исследовании динамики апикального роста 
побегов трех видов ив, у которых периоды коле-
баний составляют несколько недель и могут отли-
чаться в разные годы [33–36]. Непосредственно 
инфрадианные ритмы апикального роста побегов 
формирования и ветвления наблюдали у Forsythia 
ovate Nakai [37] и Salix bullata Späth [38] в виде зату-
хающих по амплитуде и изменяющихся по продол-
жительности (около семи дней у Forsythia ovata и до 
14 дней у Salix bullata) фаз колебаний скоростей 
(ускорений). Сезонная динамика роста у растений 
этих видов также различна по продолжительности 
(Forsythia ovata завершила апикальный рост в июле, 
а Salix bullata — в сентябре). Кроме того, рост по-
бегов формирования у Forsythia ovata начинался 

на три недели, а у Salix bullata — на одну неделю 
позже, чем побегов ветвления. Следует отметить, 
что форма кривых сезонной динамики роста у этих 
видов растений различались, однако у разных ти-
пов побегов одного вида была аналогична, из чего 
был сделан вывод о сходстве начинающихся в раз-
ное время процессов их образования. При этом 
у растений обоих видов было установлено наличие 
слабой связи колебаний скорости апикального ро-
ста с погодными условиями среды.

Несмотря на накопленные сведения о природе 
и молекулярно-генетических механизмах регуля-
ции процесса развития апикальной меристемы по-
бегов растений [39–41], динамика этих процессов 
во времени изучена недостаточно. В строении апи-
кальной меристемы выделяют центральную, пери-
ферическую и подстилающую (rib) зоны [42–45].  
Центральная зона включает медленно делящи-
еся плюрипотентные стволовые клетки. Клетки 
центральной зоны в процессе роста формируют 
периферическую зону, в которой клетки делятся 
быстрее [46–48] и в дальнейшем участвуют в об-
разовании боковых органов, включая листовые 
примордии. У растений Arabidopsis thaliana в цен-
тральной зоне апикальной меристемы находят-
ся медленно делящиеся инициали и их дочерние 
клетки, которые могут перемещаться в перифери-
ческую зону, где они дифференцируются, обра-
зуя зачаток органа примерно каждые 24 часа [49]. 
Проведенный в этой работе анализ распределения 
частот выявил широкий диапазон продолжитель-
ностей клеточного цикла (от 12–18 до 90–96 ча-
сов). Однако у большинства клеток время между 
делениями составляет 12–36 часов. Продолжитель-
ность клеточного цикла была короче в клетках, 
расположенных в периферической зоне, по срав-
нению с центральной зоной. Продолжительность 
цикла в центральной зоне составляла не менее 
36–72 часов. В другой работе [50] максимальное 
увеличение числа и размеров клеток в апикальных 
меристемах арабидопсиса наблюдалось между 5‑м 
и 7‑м днем. Известно также, что относительная 
скорость растяжения клеток в корнях травянистых 
растений в 5–7 раз больше скорости их образова-
ния [2].

Анализ приведенных выше сведений указыва-
ет на принципиальное сходство основных меха-
низмов развития апикальной меристемы у рас-
тений разных видов и позволяет предположить 
существование в апикальной меристеме групп 
клеток с согласованными клеточными циклами.  
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При этом факты одновременности начала и окон-
чания роста побегов у растения, а также наличия 
чередований периодов увеличения и уменьшения 
скорости апикального роста побега указывают на 
высокую вероятность ритмичности прохождения 
этого этапа морфогенеза. На основании данных 
предположений при планировании нашего иссле-
дования были выдвинуты три рабочие гипотезы: 
1) в сезонной динамике апикального роста ствола 
(АРст) и боковых ветвей (АРбв) деревьев пихты си-
бирской Abies sibirica Ledeb. существуют колебания, 
соответствующие инфрадианным ритмам роста; 
2) сезонная динамика АРст и АРбв дерева анало-
гична по ритмам роста, но имеет отличия, связан-
ные с анатомическими особенностями и разными 
функциями этих частей дерева в процессах роста 
и морфогенеза; 3) квазиритмичность сезонной ди-
намики АРст и АРбв древесных растений обуслов-
лена преимущественно эндогенными факторами 
и слабо зависит от изменений температуры воздуха 
и количества осадков.

В связи с проверкой этих гипотез целью на-
стоящей работы являлось исследование сезон-
ных изменений количественных характеристик 
АРст и АРбв деревьев пихты сибирской. Задачи 
исследований включали:1) на основании резуль-
татов измерений характеристик АРст и АРбв 
разных ярусов кроны деревьев пихты сибирской  
(I–II классов возраста) определить сезонную дина-
мику скорости и ускорения роста в 2022 и 2023 гг.; 
2) провести сравнительный анализ сходства се-
зонных динамик АРст и АРбв и установить нали-
чие или отсутствие в них ритмических процессов, 
конкретизируя их особенности; 3) оценить связь 
сезонных динамик АРст и АРбв деревьев пихты 
сибирской с влиянием эндогенных и экзогенных 
(погодно-климатических) факторов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследований были деревья пихты 
сибирской Abies sibirica Ledeb. семенного проис-
хождения, произрастающие в условиях умеренного 
затенения под пологом материнского насаждения 
на границе участка с коллекционными посадка-
ми растений рода Abies (дендрарий Ботаническо-
го сада УрО РАН). Изученные особи находятся 
в имматурном (полувзрослом) онтогенетическом 
состоянии (im2) [51]. Их возраст на начало веге-
тационного периода 2022 г. составлял 14–24 года 
(средний — 16 лет). Диаметр деревьев у шейки 

корня — 17–43 мм, высота — 80–203 см, а мак-
симальный возраст хвои — 10–12 лет. В течение 
периода измерений побеги прошли четыре фено-
фазы: Пб1 — набухание вегетативных почек; Пб2 — 
распускание почек; Пб3 — начало роста побегов; 
Пб4 — окончание роста побегов [52, 53]. Начинали 
измерения в период завершения фенофазы Пб1, 
при этом фенофаза Пб2 протекает в среднем в те-
чение 1–2 дней, после чего наступает Пб3.

В 2022 г. у 20 деревьев измеряли линейный рост 
главного осевого побега (ствола) текущего вегета-
ционного периода. Завершение почечного роста 
и начало видимого роста побегов определяли визу-
ально на основании морфологических признаков 
и регистрировали фотографированием. У восьми 
деревьев из этой выборки измеряли длину осевых 
побегов четырех боковых ветвей (терминальных 
побегов второго порядка), находящихся с разных 
сторон ствола в средней (центральной) части кро-
ны. В 2023 г. у этих экземпляров дополнительно 
проводили измерения осевых побегов боковых 
ветвей, расположенных в верхней и нижней ча-
стях кроны, а также боковых побегов почечной 
коронки (ярус 0). В начале вегетационного сезо-
на 2023 г. средний возраст измеряемых боковых 
ветвей составлял: верхний ярус (ярус 1) — 2 года, 
средний (ярус 2) — 7 лет, нижний (ярус 3) — 11 лет. 
Почечная коронка первой терминальной мутовки 
главного побега формируется в течение преды-
дущего вегетационного сезона и состоит из 2–3 
боковых и одной центральной почек. Все измере-
ния начинали в период, соответствующий фено-
фазе начала почечного роста в текущем году, по 
методике А. А. Молчанова и В. В. Смирнова [54] 
с точностью ± 1 мм.

В 2022 г. измерения проводили с 12 мая по 
27 июля с периодичностью один раз в неделю. 
Дополнительное измерение было проведено 
16 августа. Всего было измерено 20 главных осе-
вых побегов (стволов) и 32 осевых побега боковых 
ветвей (ярус 2). В 2023 г. Измерения проводились 
с 26 апреля по 15 июля (80 дней). В результате пред-
варительного анализа данных 2022 г. было установ-
лено наличие перегибов кривых скорости АРбв, 
которое указывает на возможность существования 
колебаний скорости с периодом, не совпадающим 
с продолжительностью интервалов между измере-
ниями. С целью проверки данного предположения 
программа проведения измерений в 2023 г. была 
изменена, а также дополнительно проведены из-
мерения ростовых характеристик у ветвей разных 
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частей кроны. Период наблюдений делился на три 
части: два периода роста, характеризующиеся от-
носительно небольшими приростами (26.04–16.05 
и 16.06–15.07 соответственно), в течение которых 
измерения проводили один раз в неделю, и пери-
од быстрого роста (16.05–16.06), когда приросты 
измеряли один раз в 3–4 дня. Всего в 2023 г. были 
измерены приросты у 19 осевых побегов ствола, 
а также у 17, 19, 28 и 23 осевых побегов боковых 
ветвей (ярусы 0–3 соответственно).

При анализе данных использовали сведения 
о температуре воздуха и количестве осадков в пе-
риоды наблюдений (табл. 1).

Данные обрабатывали статистическими метода-
ми в пакетах Microsoft Excel и Statsoft Statistica 8.0.  
На графиках приведена динамика средних вели-
чин прироста (скорости) и ускорения апикального 
роста со стандартными ошибками, соответствую-

щие кривые — стандартные сглаживающие кри-
вые пакета Excel. Величину скорости и ускорения 
определяли независимо для каждого измерения, 
после чего проводили стандартную процедуру ста-
тистической обработки данных. По оси абсцисс на 
графиках обозначены номера дней с начала года. 
Влияние погодных условий на АРст и АРбв оце-
нивали с помощью корреляционного и дисперси-
онного (ANOVA) анализов по среднему значению 
величины температуры и количества осадков за 
период времени между наблюдениями.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В 2022 г. начало почечного роста ветвей (фе-
нофаза Пб2) зарегистрировано в период 131–138 
дней года. Видимый рост побегов (фенофаза Пб3) 
начался на 138–145 день года, после завершения 
фазы почечного роста (рис. 1). Увеличение ско-
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температура, °С

Average t, °С

123
128
132
139
145
153
160
167
173
181
188
195
202
208
228
       
   
   
   
   
   

03.05.23
10.05.23
16.05.23
19.05.23
23.05.23
26.05.23
30.05.23
02.06.23
06.06.23
09.06.23
13.06.23
16.06.23
23.06.23
30.06.23
07.07.23
15.07.23
22.07.23
29.07.23
05.08.23
12.08.23
16.08.23

Дата
Date

2022 г. 2023 г.

03.05.22
08.05.22
12.05.22
19.05.22
25.05.22
02.06.22
09.06.22
16.06.22
22.06.22
30.06.22
07.07.22
14.07.22
21.07.22
27.07.22
16.08.22

9.3
9.6
11

11.9
8.9

14.9
14.4
16.1
18.2
13.6
15.3
24.8
22.2
21.5
19.5

1.8
17.4
21.9
11

31.5
8.3

16.9
23

37.6
8.4
5.1
2.2
2

2.4
0

123
130
136
139
143
146
150
153
157
160
164
167
174
181
188
196
203
210
217
224
228

12.5
12.9
12.0
14.4
18.7
22.9
24.2
24.6
22.2
13.0
13.4
19.3
11.2
16.8
24

23.6
17.6
21.2
22.1
19.4
21.6

1.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0
0.0

10.5
20
3.3
0.0

17.6
9.3
5.0

17.3
45.8
0.0

23.1
10.8
0.0

Сумма 
осад., мм

Total 
precipitation, 

mm

Сумма 
осад., мм

Total 
precipitation, 

mm

Таблица 1. Температура воздуха (средняя за неделю) и суммарное количество осадков (за неделю) в 2022 и 2023 гг.  
(Данные Метеостанции Екатеринбурга, https://rp5.ru/Погода в Екатеринбурге [55])
Table 1. Air temperature (weekly average) and total precipitation (weekly average) in 2022 and 2023. (Yekaterinburg 
Meteorological Station data, website https://rp5.ru [55])
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рости АРбв наблюдалось в период 145–153 день, 
при этом скорость роста быстро возросла и до-
стигла максимальной величины в сезоне. В период 
153–160 дней эти значения скорости сохраняются. 
На пятой неделе измерений (160–167 день) на-
блюдались достоверное снижение скорости роста 
и последующая ее стабилизация на шестой неделе 
(167–173 день). В течение седьмой недели изме-
рений (июнь, 173–181 день) произошло сниже-
ние величин приростов, за которым последовало 
временное (181–188 день) их увеличение. Оконча-
тельное прекращение АРбв наблюдалось в период  
(188–195 день). Таким образом, общая продолжи-
тельность АРбв составила семь недель.

АРст начался на одну неделю позже, чем АРбв 
(145–153 день). На протяжении трех недель скорость 
АРст увеличивалась (рис. 1). На 167 день был до-
стигнут абсолютный максимум значений в сезоне. 
После этого значения скорости роста снижались 
вплоть до его полного прекращения на 208 день.  
На графике сезонной динамики скорости АРст 
наблюдаются два перегиба (замедления роста), 
первый — на второй неделе, а второй — на пятой. 
Общая продолжительность АРст составила 8 недель.

Анализ сезонной динамики ускорений АРбв 
(рис. 2) показал, что на этапе 1 их величины 
в сравнении с почечным ростом не изменялись, 
а в период 145 – 153 дней возросли и достигли мак-
симальных для сезона величин. На протяжении 
следующих 14 дней ускорение последовательно 
уменьшается и становится отрицательным в пе-
риод 160 – 167 дней. Начиная с шестой недели 
наблюдений (167–173 день) ускорение соверша-
ет ряд колебаний (наблюдается 2 максимума). Их 
окончание происходит на 202 день.

Величина ускорения АРст начинает увели-
чиваться на 145–153 день (рис. 2). В течение 
недели (153–160 день) она сохраняется на до-

стигнутом уровне. С 160 по 167 день наблюда-
лось дополнительное увеличение, в результате 
которого максимум значений ускорения АРст 
пришелся на пятую неделю (160–167день). 
В течение шестой недели (167–173 день) про-
изошло резкое снижение величины ускорения 
до отрицательных значений и в течение после-
дующего времени наблюдений она остается 
в отрицательной области вплоть до прекраще-
ния АРст (208 день).

Рис. 1. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) ствола (1) и боковых ветвей (2) Abies sibirica в 2022 г.
По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt. Стрелками указаны точки начала 1–4 этапов роста, 
описанных в тексте.
Fig.1. Seasonal dynamics of weekly measured apical growth rates of stem (1) and lateral branches (2) in 2022.
X-axis – day of year; y-axis – growth rate, cm/Δt. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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При визуальном наблюдении за состоянием 
почек в 2022 г. стадия набухания почек ствола не 
наблюдалась. По-видимому, набухание произошло 
в течение нескольких дней первой недели начала 
видимого роста. При этом АРбв начался на одну 
неделю раньше АРст, что указывает на более позд-
ний выход из покоя терминальной почки ствола. 
АРбв начинается раньше АРст и достигает макси-
мума в период замедления АРст на третьей неделе. 
В дальнейшем АРст достигает максимума в период 
снижения АРбв. Таким образом, в описанный пе-
риод и далее изменения скорости АРст и АРбв име-
ют вид колебаний, совершаемых в противофазе. 
В 2022 г. АРст начался на 149 день, а закончился — 
на 198 день. АРбв начался и закончился на одну 
неделю раньше, чем АРст, при этом их продолжи-
тельность была одинаковой и составляла 49 дней.

В 2023 г. АРст начался на 133 день года (рис. 3). 
Его скорость возрастала в течение 14 дней (пер-
вый максимум на кривой сезонной динамики), 
после чего в течение трех дней снизилась и вновь 
возросла через 4 дня до величины, близкой к мак-
симальной. В дальнейшем она уменьшилась на 
протяжении недели и сохраняла относительно не-
большие значения в течение трех недель, а через 
две недели (на 195 день) АРст прекратился. Таким 
образом, кривая сезонной динамики скорости 

АРст содержит экстремумы и перегибы, и имеет 
вид колебаний с продолжительностью отдельных 
фаз от трех дней до двух недель.

На кривой сезонной динамики ускорения АРст 
(рис. 5) наблюдается четыре достоверных мак-
симума. В начальный период роста (первые два 
максимума на этапе 2) и в последующий, когда 
наблюдался третий максимум (этап 3), продолжи-
тельность фаз колебаний составляла три — семь 
дней. В дальнейшем она увеличилась.

В 2023 г. АРбв на всех ярусах кроны начался 
после завершения почечного роста на 127 день года 
(рис. 3, 4). Увеличение скорости АРбв началось 
на одну неделю раньше и происходило дольше, 
чем АРст. Максимумы скорости АРбв наблюда-
лись одновременно с первым максимумом АРст 
на 150 день. При этом динамика скорости АРбв 
отдельных ярусов кроны отличалась уже в началь-
ный период. Наибольшая скорость, превышающая 
или равная скорости АРст, наблюдалась на ярусе 0. 
В ярусах 1–3 зарегистрировано последовательное 
уменьшение скорости роста боковых ветвей на 
протяжении всего периода роста. АРбв на ярусах 
1–3 прекратился на 167 день, а на ярусе 0 — позд-
нее (одновременно с АРст). После достижения 
максимальных значений скорости АРбв в течение 
одной недели (152–160 день) снижались.

Рис. 2. Сезонная динамика ускорения апикального роста ствола (1) и боковых ветвей (2) Abies sibirica в 2022 г. По горизонтали –  
день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2. Стрелками указаны точки начала 1–4 этапов роста, описанных в тексте.
Fig.2. Seasonal dynamics of apical growth accelerations of stem (1) and lateral branches (2) in 2022. X-axis – day of year; y-axis – 
growth acceleration, cm/Δt2. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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Рис. 4. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) боковых ветвей 0-го (обозначено 1), 1-го (2) и 3-го (3) 
ярусов кроны Abies sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt.
Fig. 4. Seasonal dynamics of apical growth rates of lateral branches at crown levels 0 (marked as 1), 1 (2) and 3 (3) in 2023.
X-axis – day of year; y-axis – growth rate, cm/Δt.

Рис. 3. Сезонная динамика еженедельных приростов (скорости роста) ствола (1) и боковых ветвей 2-го яруса кроны (2) Abies 
sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – величина прироста, см/Δt. Стрелками указаны точки начала  
1–4 этапов роста, описанных в тексте.
Fig.3. Seasonal dynamics of apical growth rates of stem (1) and lateral branches (2) at the crown level 2 in 2023. X-axis – day of year; 
y-axis – growth rate, cm/Δt. Arrows indicate the starting points of growth stages 1–4, described in the text.
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На всех графиках сезонной динамики уско-
рения АРбв разных ярусов кроны наблюдаются 
колебания (рис. 5). На ярусе 0 положения четырех 
основных максимумов АРбв совпадают по сро-
кам наблюдений с максимумами АРст, но в нача-
ле роста существует дополнительный максимум 
(на 136 день года). Экстремумы кривых ускорений 
в начальный период АРбв (два последовательных 
максимума и три минимума) на остальных яру-
сах кроны синхронны экстремумам ускорения 
АРст вплоть до 153 дня, после чего достоверных 
колебаний не наблюдалось до завершения роста. 
Таким образом, в 2023 г. АРст начался, по срав-
нению с 2022 г., примерно на две недели раньше 
(на 133 день года) и закончился на 192 день. АРбв, 
как и в 2022 г., начался на неделю раньше АРст 
(на 127 день) и закончился на 167 день. Продолжи-
тельность АРст в 2023 г. составила около 65 дней, 
а АРбв — 40 дней.

Сравнение результатов изучения сезонной ди-
намики скорости и ускорения АРст и АРбв в 2022 г. 
и 2023 г. (АРбв только побегов яруса 2) позволяет 
выделить в период прохождения этих фаз четыре 
этапа (рис. 1, 3): 1 – предварительный рост (ско-
рость низкая, близкая к скорости завершения по-
чечного роста); 2 – интенсивный рост (скорость 
быстро увеличивается, в динамике ускорений 

АРст и АРбв наблюдаются синфазные колебания); 
3 – дополнительный рост (средняя скорость сни-
жается, в динамике ускорений АРст и АРбв на-
блюдаются происходящие в противофазе колеба-
ния); 4 – окончание роста (скорость продолжает 
уменьшаться до нуля, колебания не достоверны). 
Описанная последовательность событий отражает 
основные закономерности сезонных изменений 
ростовой активности апикальной меристемы, со-
впадающие у ствола и боковых ветвей.

Между динамикой скорости роста в 2022 г. 
и 2023 г. cуществуют признаки сходства и разли-
чия. Признаки сходства: 1) в динамиках выделяются 
4 этапа роста; 2) АРст начинается на одну неделю 
позже, чем АРбв; 3) скорость АРст на этапе 2 пре-
вышает скорость АРбв, и это соотношение сохра-
няется на этапе 3; 4) на этапе 2 наблюдается перегиб 
кривой АРст; 5) на этапе 3 наблюдаются слабо вы-
раженные перегибы кривой АРбв. Признаки отли-
чия динамик: 1) в 2023 г. начало и окончание роста 
ствола и ветвей происходят раньше, чем в 2022 г.; 
2) в 2023 г. уменьшение приростов и прекращение 
роста боковых ветвей наступает раньше и происхо-
дит быстрее, чем соответствующие изменения роста 
ствола; 3) в 2023 г. на этапе 3 на кривых скорости 
АРбв не наблюдается перегиба, указывающего на 
временную стабилизацию.

Рис. 5. Сезонная динамика ускорения апикального роста ствола (1) и боковых ветвей 0-го (2), 1-го (3), 2-го (4) и 3-го (5) яру-
сов кроны Abies sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2.
Fig. 5. Seasonal dynamics of stem (1) and lateral branches apical growth acceleration at different crown levels (crown levels 0–3 are 
marked as 2–5, respectively) in 2023. X-axis – day of year; y-axis – growth acceleration, cm/Δt2.
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В ходе изучения отличий сезонной динамики 
скорости и ускорения АРбв разных ярусов кроны 
был проведен кластерный анализ по методу Уорда. 
С его помощью было установлено, что на ярусе 2 
по характеру сезонной динамики боковые ветви 
можно разделить на две группы. Наиболее явные 
отличия между группами наблюдаются в сезонной 
динамике ускорения роста. Из числа изученных 
объектов в группу 1 попали побеги с 12 ветвей, 
а в группу 2 — с 16. Колебания ускорения АРбв 
группы 2 происходили синфазно с колебаниями 
ускорения АРст, а у группы 1 — в противофазе 
(рис. 6). Так, на 2‑м этапе роста наблюдается два 
максимума кривой АРст, между которыми в груп-
пе 1 боковых ветвей существует один максимум 
апикального роста, а в группе 2 наблюдаются два 
максимума, которые совпадают по срокам наблю-
дения с максимумами АРст.

Изучение характеристик АРбв у двух групп по-
бегов ярусов 1 и 3 дало аналогичные результаты.  
При этом на ярусе 0 соответствующие группы не 
выделяются. На ярусе 1 количество ветвей в первой 
группе составило 9, во второй — 11. На ярусе 2 ко-
личество ветвей в соответствующих группах было 
12 и 16, а на ярусе 3–11 и 16. Из сопоставления этих 

данных следует, что на всех ярусах ниже яруса 0 ветви 
с динамикой АРбв, синфазной АРст более много-
численны, чем с противофазной. При этом более су-
щественные отличия наблюдаются в форме кривых, 
описывающих сезонную динамику АРст и АРбв, по 
сравнению с кривыми АРбв разных ярусов кроны.

Изучение влияния погодных факторов на рост 
апикальной меристемы выявил следующее. Кор-
реляционный анализ данных показал, что в 2022 г. 
коэффициенты корреляции скорости АРст и АРбв 
с температурой воздуха ниже либо недостоверны, 
а с суммой осадков — выше, чем в 2023 г. (табл. 2). 
Динамика средних за неделю значений температу-
ры и количества осадков в 2022 г. и 2023 г. (табл. 1)  
в период с апреля до середины июня значитель-
но различались. В 2022 г. рост ствола и ветвей 
происходил на фоне более низких, по сравнению 
с 2023 г., температур. Дальнейшее их повышение 

совпало по времени с периодом торможения ро-
стовых процессов (этапы 3 и 4), а осадки при этом 
стабильно выпадали до середины июля. В 2023 г. 
повышение температур произошло раньше, чем 
в 2022 г., и по времени совпало с периодом интен-
сивного роста (этап 2), однако в этот период (май 
2023 г.) осадки практически отсутствовали.

Рис. 6. Сезонная динамика ускорения апикального роста двух групп боковых ветвей 2-го яруса кроны (1, 2) и ствола (3) Abies 
sibirica в 2023 г. По горизонтали – день года; по вертикали – ускорение роста, см/Δt2.
Fig. 6. Seasonal dynamics of apical growth acceleration of stem (3) and two groups of lateral branches (1, 2) at the crown level 2 in 2023.
X-axis – day of year; y-axis – growth acceleration, cm/Δt2.
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Анализ влияния погодных факторов на ско-
рость АРст и АРбв яруса 2 кроны деревьев пих-
ты сибирской с помощью ANOVA (табл. 3) пока-
зал, что влияние фактора температуры на АРст 
статистически значимо как в 2022 г. (F = 39.4;  
p < 0.01), так и в 2023 г. (F = 35.04; p < 0.01). Вли-
яние фактора осадков значимо в 2022 г. (F = 14.0;  
p < 0.00001) и в 2023 г. (F = 6.47; p = 0.0018). Величи-
ны критерия различаются по годам почти в 2 раза. 
При этом влияние температуры в 2022 и 2023 гг. на 
АРбв также значимо (F = 40.61; p < 0.01 и F = 14.32; 
p < 0.00001 соответственно), но величины крите-
рия различаются по годам почти в 3 раза. Влия-
ние осадков на АРбв в 2022 г. и 2023 г. значимо 
(F = 13.06; p < 0.00001 и (F = 8.05; p < 0.0004 соот-
ветственно) и величины критерия F различаются 
по годам почти в 2 раза. Таким образом, влияние 
фактора осадков выражено в целом слабее, чем 
фактора температуры.

Сопоставление степени влияния факторов тем-
пературы воздуха и количества осадков на скорость 
АРст и АРбв (табл. 4) показало, что в 2022 г. оно 
было больше, чем в 2023 г. При этом влияние тем-
пературы на АРст и АРбв в несколько раз больше, 
чем осадков.

Следует отметить, что сопоставление экстрему-
мов и перегибов на графиках сезонной динамики 
скорости и ускорения АРст и АРбв на этапах 2 и 3 
с изменениями средних за соответствующий пе-
риод величин температуры воздуха и количества 
осадков в 2022 и 2023 гг. не выявило наличия пря-
мой связи между ними.

Важным различием сезонной динамики роста 
ствола и ветвей является более раннее (на одну 
неделю) начало АРбв по сравнению с АРст. В на-
чале видимого роста (этап 1) скорости АРбв ми-
нимальны. В 2022 г. в динамике АРст фаза почеч-
ного роста не наблюдалась, а на этапе 1 скорость 
АРст была незначительной. В 2023 г. почечный 
рост в динамике АРст зафиксирован, а на этапе 
1 скорость АРст была низкой. Эти факты по-
зволяют предположить, что этап 1 АРст и АРбв 
соответствует первой стадии видимого роста, ха-
рактеризуемой интенсивными клеточными деле-
ниями в центральной паренхиме и относительно 
небольшим удлинением побега, как это было вы-
явлено у Picea abies и Pseudotsuga menziesii [32, 56].  
В этих работах указывается также на прямую 
связь скорости роста побега и деления клеток 
паренхимы, а также на зависимость этих про-
цессов на начальных этапах роста побега от тем-
пературы среды. В 2023 г. в начале этапа 2 АРбв 
обгоняет по скорости АРст, а в конце этапа 2 — 
отстает от него. На дальнейших этапах роста 
АРст обгоняет АРбв, по-видимому, за счет уси-
ления притока ресурсов в терминальный побег 
ствола. Кроме того, более раннее начало роста 
ветвей позволяет задержать начало известного 
явления апикального доминирования в стволе, 
связанного с появлением градиентов ауксинов 
в тканях и органах растений после активации 
роста [57]. Этот процесс объясняет также умень-
шение скорости АРбв в кроне, наблюдаемое при 
удалении от вершины (рис. 3, 4)

2022

2023

Приросты ствола
Stem growth
Приросты ветвей
Lateral branches growth
Приросты ствола
Stem growth
Приросты ветвей
Lateral branches growth

-0.050

-0.158*

0.382**

0.314**

0.572**

0.414**

0.132*

-0.260**

Год
Year

Температура
Temperature

Показатель
Indicator

Сумма осадков
Total precipitation

Таблица 2. Коэффициенты корреляции между величинами скорости АРст и АРбв деревьев пихты сибирской и 
погодными факторами в 2022 и 2023 гг.
Table 2. Correlation coefficients between the growth rate values of the stem and lateral branches of Siberian fir and 
weather factors in 2022 and 2023

Примечание. Уровень значимости: * – p < 0.05, ** – p < 0.01.
Note. * – significance level p < 0.05, ** – significance level p < 0.01.



58 ШАВНИН и др.

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

Дальнейший анализ полученных результатов 
предполагает попытку объяснения биологических 
механизмов, обуславливающих обнаруженные 
закономерности. С точки зрения авторов пред-

ставляет интерес установление взаимосвязи 
процессов, определяемых морфометрическими 
показателями (измерения на уровне органов), 
с процессами на клеточном и тканевом уровне, 

2022

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

26.7

0.68

13.8

0.98

39.40
 

14.00
 

< 0.01

 
< 0.00001

Год
Year MS F pПогодный фактор

Weather factor
Эффект

E�ect

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

14.2

0.35

6.23

0.48

40.61

13.06
 

< 0.01

 
< 0.00001

2023

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

14.14

0.40

3.82

0.59

35.04
 

6.47
 

< 0.01

 
0.0018

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Осадки
Precipitation

Температура
Temperature

Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error
Влияние фактора
E�ect of the factor
Случайная ошибка
Random error

1.66

0.116

1.048

0.13

14.32

 
8.050

 

< 0.00001

 
0.0004

Таблица 3. Результаты оценки влияния погодных факторов на скорость роста ствола и ветвей деревьев пихты 
сибирской в 2022 и 2023 гг.
Table 3. Assessment of the weather factors influence on the growth rate of stem and lateral branches of Siberian fir in 2022 and 2023

Примечание. MS – средняя дисперсия межгрупповая и внутригрупповая; F – критерий Фишера; p – уровень значимости
Note. MS – average intergroup and intragroup variance; F – Fisher criterion; p – significance level
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что позволит объяснить наблюдаемую динамику 
роста. Связующим звеном может служить совпа-
дение темпоральных характеристик процессов, 
наблюдаемых на различных уровнях изучаемой 
биологической системы (клетка; ткань; орган). 
При анализе сезонной динамики АРст и АРбв 
использовали следующее предположение. В кле-
точном цикле участвующих в росте побега ство-
ловых клеток паренхимы апикальной меристемы 
выделяются два основных процесса — деление 
и последующее их растяжение. Увеличение раз-
меров побега является результатом растяжения 
клеток [58]. Следующее деление участвующих 
в росте побега клеток происходит после заверше-
ния необходимого этапа подготовки. Клеточные 
циклы у отдельных групп клеток не синхронны. 
В зависимости от положения в периферической 
зоне апикальной меристемы побега часть клеток 
после деления начинает дифференцироваться, 
а другая проходит фазу деления. Рост побега на-
чинается после поступления соответствующего 
сигнала в организационный центр апикальной 
меристемы [39,59], после чего в него включаются 
группы клеток периферической зоны, имеющие 
меньшие продолжительности клеточных циклов, 
чем у клеток организационного центра [40, 41, 60].  
Увеличение скорости наблюдаемого роста побега 
связано с доминированием процессов растяже-
ния клеток апикальной меристемы, а ее замед-
ление — с фазой деления. Повторения циклов 
«деление–растяжение» приводят к чередованию 

этапов ускорения и замедления скорости ро-
ста, проявляющемуся в виде экстремумов или 
перегибов на кривой скорости апикального ро-
ста. Дифференциация отдельных групп клеток 
и гистогенез в апикальной меристеме являются 
дополнительными (модифицирующими) факто-
рами, влияющими на ростовые характеристики. 
Последовательность прохождения отдельных эта-
пов роста и количество этих фаз, по-видимому, 
находятся под контролем генома. При этом между 
скоростями роста побега и деления клеток парен-
химы существует прямая связь [32, 56].

Инфрадианные колебания скоростей (квазирит-
мичность ускорений) определяются изменениями 
количества групп клеток, в которых доминируют 
процессы деления, относительно количества групп 
клеток с доминирующими процессами растяже-
ния. Соответствующие количества групп и их вклад 
в интегральный рост побега зависят от длительно-
сти фазы деления клеток и скорости растяжения. 
Процессы деления, растяжения и дифференциа-
ции клеток регулируются локальной концентрацией 
фитогормонов (цитокинин, ауксин), ассимилятов, 
воды и других веществ, соотношения которых опре-
деляют как количество делящихся клеток, так и ско-
рость растяжения/дифференциации. Специфиче-
ские характеристики группы клеток (с точки зрения 
ее «вклада» в интегральный рост) — это количество 
делящихся в определенный интервал времени кле-
ток и длительность фазы деления клетки. Между 

2022

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Температура Temperature
Осадки Precipitation

42.8
16.5

35.4
11.6

35.4
4.8

16.4
5.2

Год Year Доля влияния фактора, % E
ect of the factor, %

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Температура Temperature
Осадки Precipitation

Ствол/Stem

Ветви/ Lateral branches2023

Таблица 4.Результаты оценки степени влияния факторов температуры воздуха и количества осадков на ско-
рость апикального роста ствола и ветвей деревьев пихты сибирской в 2022 и 2023 гг.
Table 4. Estimation of the share of air temperature and precipitation factors impact on the rate of apical growth of stem 
and lateral branches of Siberian fir trees in 2022 and 2023
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ними существует взаимосвязь: длительность фазы 
деления — количество клеток, делящихся в фикси-
рованный интервал времени.

Приведенное выше предположение позволя-
ет рассматривать нелинейные участки сезонной 
динамики скорости апикального роста (колеба-
ния и перегибы на кривых) в качестве информа-
ции о доминирующих в отдельные периоды роста 
процессах. При рассмотрении сезонной динамики 
скорости апикального роста побега необходимо 
учитывать, что на интегральную динамику роста 
накладываются различия клеточных циклов раз-
ных групп клеток. Этап 2 видимого роста побега 
(интенсивный рост) связан с растяжением сово-
купности разделившихся ранее в ходе завершения 
почечного роста и этапа 1 (предварительный рост) 
клеток апикальной меристемы. Он наступает по-
сле достижения определенной длины светового 
дня и необходимых температурных условий сре-
ды. Наличие максимумов и перегибов на кривых 
сезонной динамики АРст и АРбв и отсутствие 
полных остановок роста связано с тем, что согла-
сованное чередование фаз делений и растяжений 
происходит у значительной по количеству группы 
клеток апикальной меристемы. При этом клеточ-
ные циклы остальных клеток менее согласованы 
с ростом данной группы в связи с процессами диф-
ференциации. Еще одним фактором, влияющим 
на форму кривых сезонной динамики АРст и АРбв, 
является индивидуальная изменчивость объектов. 
Так, у отдельных деревьев и ветвей максимумы 
и минимумы наблюдаются в более явной форме, 
чем после усреднения в ходе статистической обра-
ботки данных по выборке объектов в целом.

В соответствии с ранее высказанным пред-
положением, количество максимумов на кривой 
ускорений АРст и АРбв характеризует количество 
определяющих рост побега в целом циклов «деле-
ние–растяжение» клеток, и их продолжительность 
может быть определена. В течение обеспечиваю-
щих за сезон вегетации основные приросты этапов 
2 и 3 у АРст наблюдалось четыре цикла, а у АРбв — 
пять. С учетом длительности этих этапов средний 
период одного цикла составляет около 8 суток 
у АРст и 9 суток — у АРбв. Близость полученных 
оценок позволяет предположить, что в течение 
периода роста количество клеточных циклов ство-
ловых клеток в апикальной меристеме ствола и бо-
ковых ветвей примерно одинаково и регулируется 
аналогичными эндогенными программами роста. 
Следует отметить, что установленные количества 

циклов «деление–растяжение» и величины их 
продолжительности соответствуют характеристи-
кам циклов удвоения числа клеток средней части 
паренхимы в процессе развития апикальной ме-
ристемы побегов Picea abies [32]. Как следует из 
приведенных в таблице 1 этой работы данных, за 
период 17.04–16.06 (61 день) общее число циклов 
удвоения клеток составило 5.637, а средняя про-
должительность одного цикла — 10.82 дня.

Количество колебаний скорости АРст на эта-
пе 2 меньше, чем скорости АРбв, что объясняет-
ся, по-видимому, запрограммированным более 
ранним началом АРбв. В дальнейшем отставание 
АРст по срокам начала от АРбв компенсируется 
увеличением его скорости на этапах 2 и 3. На суще-
ствование механизма регуляции прохождения от-
дельных этапов АРст и АРбв указывает также факт 
наличия на этапе 2 роста происходящих в проти-
вофазе колебаний скорости роста ствола и ветвей 
группы 1 (рис. 6). При этом у наибольшей по чис-
ленности группы 2 ветвей на всех ярусах колебания 
ускорений апикального роста синхронны уско-
рениям АРст. Установленный эффект двух групп 
ветвей с разной сезонной динамикой апикального 
роста может быть объяснен перераспределением 
потоков веществ между разными ветвями одного 
яруса кроны (а также между ветвями и стволом), 
которое с необходимостью возникает в условиях 
дефицита ростовых ресурсов, вызванного низкой 
освещенностью под пологом.

Основная динамическая составляющая про-
граммы развития апикальной меристемы включа-
ет: рост побега на этапе 1, на котором образуются 
клетки, дополнительные к уже сформированным 
в фазе почечного роста, а также последующий 
быстрый рост (этапы 2 и 3), имеющий колеба-
тельный характер. При этом колебания возни-
кают за счет синхронности циклов "деления–
растяжения" значительных по количеству групп 
стволовых клеток. После этого наступает пре-
кращение роста (этап 4), на котором скорость 
роста (увеличения объема) функционально 
и морфологически разных групп клеток апи-
кальной меристемы последовательно умень-
шается до полной остановки пролиферации. 
Наиболее явно выраженные колебания (ритмич-
ность) АРст и АРбв наблюдаются на этапах 2 и 3.  
При этом АРст имеет, по-видимому, преимуще-
ства в обеспечении ресурсами перед АРбв. На 
существование эндогенной (генетической и гор-
мональной) регуляции ритмичности развития 
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апикальной меристемы указывают следующие 
факты: продолжительность этапов 2 и 3 АРст 
и АРбв одинакова; этап 2 динамики АРст начина-
ется, а этап 3 заканчивается на одну неделю позже, 
чем соответствующие этапы АРбв; завершение 
роста происходит в середине лета до наступления 
неблагоприятных для роста условий среды; ко-
личество колебаний скорости роста АРст и АРбв 
на этапах 2 и 3 и их продолжительность одинако-
вы в разные годы. Таким образом, приведенные 
выше результаты анализа данных подтверждают 
выдвинутые рабочие гипотезы: 1 — наличие коле-
баний в сезонной динамике АРст и АРбв деревьев 
пихты сибирской, соответствующих инфради-
анным ритмам роста и 2 — сезонная динамика 
АРст и АРбв дерева аналогична по ритмам роста, 
но имеет различия, связанные с анатомически-
ми особенностями и разными функциями этих 
частей дерева в процессах роста и морфогенеза.

Анализ влияния метеоусловий на характери-
стики АРст и АРбв в течение двух лет показал сле-
дующее:

1. Погодные условия вегетационных периодов 
сравниваемых двух лет существенно различались. 
Весна и начало лета 2023 г. были более жаркими 
и сухими, что привело к более раннему началу 
вегетации и окончанию АРбв, а поздние осадки 
продлили продолжительность АРст. В 2022 г. су-
хая и жаркая погода наступила во второй полови-
не лета и продолжалась позднее. Более высокая 
(в сравнении с 2023 г.) скорость АРбв в 2022 г. на 
этапе 3 объясняется, по-видимому, достаточным 
количеством влаги. В 2023 г. осадки выпали позд-
нее, чем в 2022 г., в результате чего АРбв прекра-
тился раньше АРст, имеющего приоритеты в обе-
спечении водой и другими ростовыми ресурсами.

2. Особенности погоды обусловили существен-
ное различие результатов анализа связи погодных 
условий с характеристиками апикального роста 
в разные годы исследований. Величины коэффи-
циентов корреляции варьируют в широком диапа-
зоне и в отдельных случаях изменяют знак.

3. Более существенное, по сравнению с 2023 г., 
влияние факторов погоды в 2022 г. (табл. 4) объ-
ясняется низкими температурами и обильны-
ми осадками в период активного роста побегов 
в этом году.

4. Преобладание доли влияния фактора темпера-
туры на апикальный рост в течение двух лет, а также 
различия сроков начала и окончания АРст и АРбв 

в 2022 г.и 2023 г. указывают на более значимое, по 
сравнению с осадками, влияние температуры среды.

Приведенные результаты анализа позволяют 
заключить, что рабочая гипотеза 3 – ритмичность 
сезонной динамики АРст и АРбв древесных расте-
ний обусловлена преимущественно эндогенными 
факторами и слабо зависит от изменений темпера-
туры воздуха и количества осадков, подтверждена 
частично. При этом температура оказывает зна-
чительное влияние на сроки начала и завершения 
роста и частичное — на скорость АРст и АРбв.

Установленные особенности сезонной динамики 
АРст и АРбв деревьев пихты сибирской, по-види-
мому, сформировались в процессе естественного 
отбора. Они возникли в результате прохождения мо-
лодыми деревьями ранних стадий роста и развития 
в условиях низкой освещенности под пологом леса. 
При этом относительно замедленный рост ствола 
(задержка начала АРст) и формирование развитой 
кроны за счет регуляции распределения ростовых 
ресурсов у молодых деревьев обеспечивает им кон-
курентные преимущества по сравнению с ускорен-
ным вертикальным ростом других видов хвойных 
(например, сосны обыкновенной), обеспечивает их 
выживание и в конечном итоге дает возможность 
образовывать разновозрастный древостой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. В сезонной динамике апикального роста 
терминальных побегов ствола и боковых ветвей 
молодых (1 и 2 класса возраста) деревьев пихты 
сибирской Abies sibirica Ledeb., произрастающих 
под пологом древостоя, существуют четыре этапа 
роста: предварительный, интенсивный, допол-
нительный и завершающий. Продолжительность 
каждого этапа составляет 2–3 недели.

2. Изменение скорости АРст и АРбв на этапах 
интенсивного и дополнительного роста проис-
ходит квазиритмично. Среднее количество на-
блюдаемых за период вегетации колебаний на 
этапах интенсивного и дополнительного роста 
составляет 4 — у ствола и 4–5 — у ветвей. Сред-
ний период колебаний составляет 8–9 суток, что 
соответствует инфрадианным ритмам. Амплиту-
ды отдельных колебаний на протяжении вегета-
ционного периода уменьшаются.

3. Сезонная динамика АРст и АРбв разных яру-
сов кроны имеют, наряду с общими закономерно-
стями, ряд отличий. Видимый рост ствола начина-
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ется на одну неделю позже, чем боковых ветвей, и на 
этапе интенсивного роста обгоняет его по скорости. 
На этапах дополнительного и завершающего ро-
ста скорость АРст выше, чем АРбв, при этом АРбв 
прекращается раньше при неблагоприятных по-
годных условиях. Различия форм кривых сезонной 
динамики АРст и АРбв увеличиваются с возрастом 
ветвей (при удалении от верхнего яруса кроны) за 
счет уменьшения скорости АРбв.

4. Побеги боковых ветвей одного яруса кроны 
пихты сибирской можно разделить на две группы, 
отличающиеся по степени совпадения фаз колеба-
ний скорости в сезонной динамике АРбв и АРст. 
Колебания скорости АРбв у доминирующей по ко-
личеству группы побегов каждого яруса на этапах 
интенсивного и дополнительного роста синхрон-
ны с колебаниями АРст. У другой группы побегов 
колебания скорости АРбв происходят в противо-
фазе с колебаниями скорости АРст. Разделение 
боковых ветвей на два типа по характеру динамики 
апикального роста происходит на второй год их 
формирования.

5. Количество колебаний скорости АРст и АРбв 
на этапах интенсивного и дополнительного ро-
ста не зависит от изменений погодных условий 
в течение периода роста. Температура в большей, 
а количество осадков — в меньшей степени влияют 
на начало и продолжительность этапов роста.

6. Инфрадианные ритмы АРст и АРбв имеют 
близкую природу, но имеют отличия, указывающие 
на связь процессов, обеспечивающих колебания 
скорости развития апикальной меристемы этих ча-
стей дерева, с их разными функциями в процессах 
роста и морфогенеза. Возникновение колебаний 
скорости АРст и АРбв объясняется, по-видимому, 
существованием в тканях апикальной меристемы 
значительных групп клеток, у которых повторяю-
щиеся циклы «деление — растяжение» синхронны.
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Abstract – Seasonal changes in the quantitative characteristics of the apical growth of the stem and lateral 
branches of different levels of the crown were studied in young Siberian fir (Abies sibirica Ledeb.) trees growing 
under the forest canopy in Yekaterinburg (Middle Urals, Russia).The analysis of the obtained data included 
the describing of seasonal growth dynamics, identifying the rhythm signs and determining the degree of air 
temperature and precipitation influence on the rate of growth processes. In the growth dynamics there were 
found four stages lasting 2–3 weeks each. There also has been established, that the change in growth rates at the 
intensive and additional stages occurs quasi-rhythmically. The average numbers of observed oscillations is 4 – at 
the stem and 4–5 – at the branches and is not dependent on the changes in weather conditions. The oscillation’s 
period is 8–9 days. It allows refer them to infradian rhythms. The growth of the stem begins one week later than 
the lateral branches. At the stage of intensive growth stems growth rate overtakes branches. Shoots of branches 
at one level of the crown are divided into two groups, differing in the degree of oscillation phase coincidence. In 
these groups fluctuations in growth rates occur in opposite phases. In a quantitatively larger group of branches 
the apical growth rhythms are synchronous with the rhythms of tree stems. The temperature influence on the 
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onset and the duration of growth stages is stronger than of the precipitation amount. The growth rhythms of 
the stem and branches have significant similarities. Their nature is associated with the work of endogenous 
(genetic and hormonal) system of the apical meristem development regulation. The dynamic component of 
seasonal growth rate changes includes the stage of preliminary shoot growth, on which cells are formed in 
addition to those already formed during the bud growth phase. Further stages of intensive and additional growth 
begin. They have an oscillatory character. Apical growth rate oscillations arise due to the synchronicity of the 
“division-extension” cycles of large groups of cells in the meristem parenchyma. At the stage of shoot growth 
cessation the number of capable to division cells decreases until proliferation completely stops.

Keywords: Abies sibirica, morphogenesis, apical growth of stem and branches, seasonal dynamics, infradian 
rhythms, growth rates, the influence of temperature and precipitation
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