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У псевдотсуги Мензиса (Pseudotsuga menziesii Mirb. Franco), интродуцированной в Санкт-Петербурге,
изучены изменения морфогенеза апикальной меристемы по формированию укороченного побега
почки с кроющими чешуями и меристематического зачатка охвоенного побега новой генерации
при снижении освещенности в кроне дерева. Терминальные побеги 1–4-летних осей 3-го порядка
ветвления в нижней части кроны дерева при относительном световом довольствии (ОСД) в диапа-
зоне 23.9–18.3% осуществляют полный годичный цикл морфогенеза апикальной меристемы побе-
га. Перед каждым этапом морфогенеза апикальная меристема осуществляет самостоятельный объ-
емный рост, связанный с формированием материнских групп клеток фитомеров кроющих чешуй и
хвои в периферической меристеме. При уменьшении ОСД до 15.1–15.4% у терминальных побегов
5–6-летних осей за вегетационный период апикальная меристема осуществляет только этап фор-
мирования укороченного побега почки с кроющими чешуями и прекращает объемный рост. Это
связано с тем, что в проводящих пучках центрального цилиндра укороченного стебля почки не
формируются ситовидные клетки флоэмы, а ксилемная часть слабо развита. Блокируется непо-
средственный контакт апекса с центральным цилиндром стебля почки при помощи пучков про-
камбия, поскольку их клетки дифференцируются и накапливают в оболочках кристаллическую
целлюлозу. Паренхима коры укороченного стебля почки содержит значительно меньшую кон-
центрацию двоякосветопреломляющих включений оболочек клеток, и лишь единичные мелкие
смоляные вместилища.
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Процесс развития новых вегетативных побе-
гов, структура и количество органов которых
формируются апикальными меристемами в соот-
ветствии с конкретными уровнями значений эко-
логических факторов, составляет важное звено
адаптации растения к постоянно изменяющимся
условиям окружающей среды. Поэтому сведения
о биологии роста побегов растений, интродуци-
рованных в новых условиях, имеют большое тео-
ретическое и практическое значение.

Апикальная меристема побега Pseudotsuga men-
ziesii имеет гистологическую зональность по “ти-
пу гинкго” характерную для многих голосемен-
ных растений [1]. Согласно данной классифика-
ции, в терминальной части на поверхности апекса

побега расположены апикальные инициали, даю-
щие начало всем нижележащим структурам,
клетки которых включают программу морфоге-
неза в соответствии с их положением в апексе.
В осевой части под ними находятся центральные
материнские клетки, представляющие собой зо-
ну, инициирующую по оси меристему паренхимы
сердцевины, а к флангам – клетки прокамбия и
органогенной периферической меристемы; от
апикальных инициалей развивается поверхност-
ный слой – протодерма, образующая покровную
ткань формируемых латеральных структур. Пу-
тем пролиферации, увеличением числа клеток по
типу митоза, апекс осуществляет формирование
осевых и боковых органов новых вегетативных и
репродуктивных побегов.
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Этап развития вегетативного побега хвойных
растений большинство авторов определяет как
период, в продолжение которого апикальной ме-
ристемой формируются однотипные боковые за-
чатки кроющих чешуй почки – катафиллов либо
хвои [2–7]. Однако при этом не учитывается це-
лостность структуры этих зачатков, их фитомер-
ный характер. По современным представлениям
побег является типичным органом метамерного
строения, имеющим две степени модульности:
фитомеры и приросты. Фитомеры при большом
количестве, выражающемся в розеточном строе-
нии побега, могут располагаться мутовчато или
спирально, метамеры, к которым относятся при-
росты, всегда последовательны [8]. У хвойных
растений Abies sibirica, Picea abies, P. excelsa, Larix
sibirica, побег, имеющий многочисленную хвою,
целесообразно рассматривать как совокупность
листовых фитомеров, каждый из которых содер-
жит игловидный лист и принадлежащий ему
стеблевой сектор. Почка, в которой осуществля-
ется жизнедеятельность апикальной меристемы,
также представляет собой укороченный побег с
многочисленными кроющими чешуями – ката-
филлами, расположенными спирально. К фито-
меру почки следует относить катафилл и принад-
лежащий ему сектор укороченного стебля [7].
В соответствии с вышесказанным, годичный цикл
морфогенеза вегетативного апекса побега этих
пород хвойных складывается из этапа заложения
почки и последующего этапа заложения зачатка
охвоенного побега.

В морфогенезе вегетативного побега Picea abies,
P. excelsa, P. schrenkiana выделяются следующие
этапы, протекающие в течение одного вегетаци-
онного периода: 1 – заложения и роста апекса по-
бега; 2 – заложения почки, включающий периоды
2а – внутрипочечного развития и 2б – внепочеч-
ного развития; 3 – заложения охвоенной части
побега. После зимнего покоя, весной следующего
вегетационного периода наступает этап 4 – ги-
стогенеза и внутрипочечного роста зачатка охво-
енного побега; 5 – внепочечного продольного и
объемного роста зачатка охвоенного побега; в по-
следующие вегетационные периоды – этап 6 –
радиального и тангенциального роста стебля [9].

На основе сравнительного изучения морфоге-
неза побегов и репродуктивных органов ели си-
бирской, пихты сибирской, лиственницы сибир-
ской и сосны обыкновенной в подзоне средней
тайги Европейского Северо-Востока установлено,
что перед началом инициации фитомеров почки
апекс осуществляет самостоятельный объемный
рост без вычленения латеральных структур. По-
этому в качестве первого этапа органогенеза веге-
тативных побегов и репродуктивных органов ука-
занных хвойных растений был выделен этап зало-
жения первичной органогенной массы апикальной
меристемы. Также установлено, что в конце этапа

заложения фитомеров почки апикальная мери-
стема вновь активно разрастается без вычленения
боковых зачатков и приобретает максимальный
сезонный объем, что представляет собой подго-
товительный процесс к этапу заложения листо-
вых фитомеров зачатка охвоенного побега. Ха-
рактерно, что для начала морфогенеза фитомеров
почки требуется значительно меньшая масса апи-
кальной меристемы, чем для начала закладки ли-
стовых фитомеров [10].

На примере морфогенеза побега псевдотсуги,
интродуцированной в Санкт-Петербурге, уста-
новлено, что при наступлении этапа формирова-
ния фитомеров кроющих чешуй почки апекс уве-
личивает объем в 3 раза по отношению к ранневе-
сеннему состоянию. При переходе к этапу
заложения листовых фитомеров апекс разраста-
ется по объему в 14.6 раза по отношению к началу
вегетационного периода, в нем в 2.5–3 раза по
сравнению с этапом заложения почки расширя-
ется периферическая меристема на всем ее протя-
жении до апикальных инициальных клеток [11].
В периферической меристеме формируются зо-
ны материнских клеток листовых фитомеров, в
виде широких антиклинальных областей с боль-
шей интенсивностью окраски нуклеальными ги-
стохимическими красителями, которые разделя-
ются узкими зонами с низкой базофилией, что
также наблюдается у Picea abies, P. excelsa, Pseudot-
suga menziesii [7, 11].

Солнечная радиация является главным эколо-
гическим фактором, предопределяющим морфо-
генез и рост побегов. Древесные растения разли-
чаются по чувствительности к ее недостатку.
У светолюбивых пород – березы, лиственницы,
сосны минимальное световое довольствие, при
котором в кроне дерева сохраняется побегообра-
зование, составляет 10–20% от общего количе-
ства света, поступающего извне, а у теневыносли-
вых – пихты, ели, бука – 1–3% [12]. Морфогенез
и рост побегов дифференцируется в кроне дерева
в соответствии с уровнем поступающей световой
энергии и детерминируется биологическими
свойствами древесной породы. Однако до насто-
ящего времени у хвойных растений мало изучено
влияние уровня обеспеченности светом на мор-
фогенез и рост побегов в кроне дерева. У ели си-
бирской в подзоне средней тайги Европейского
Северо-Востока побеги прекращают осевой рост
из-за торможения деятельности апикальных ме-
ристем в средней части кроны при ослаблении
радиации ниже 30%, а в основании кроны – ниже
16% [13].

Цель настоящей работы состояла в выяснении
характера изменений морфогенеза апикальной
меристемы побега при заложении почек и фор-
мировании меристематического зачатка охвоен-
ного побега Pseudotsuga menziesii, интродуциро-
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ванной в Санкт-Петербурге, в зависимости от
условий светового режима в кроне дерева.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектами исследования служили 30-летние

экземпляры Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco,
высотой около 8 м, из биогруппы, произрастаю-
щей на территории верхнего дендросада Санкт-
Петербургской лесотехнической академии. Изу-
чение процессов жизнедеятельности апикальных
меристем выполняли на терминальных годичных
побегах осей 3-го порядка ветвления разного воз-
раста, расположенных у поверхности кроны дерева,
и на побегах осей 2-го порядка ветвления в глуби-
не кроны. Побеги отбирались с ветвей, обращен-
ных к периферии биогруппы на северо-восток на
высоте 2 м от поверхности почвы. Оси 3-го порядка
образуют мутовки, включающие 2–3 ответвления
в терминальной части годичных приростов вет-
вей 2-го порядка. Было выполнено определение
возраста ветвей 2-го порядка, который составил
17–18 лет при общей длине ветвей – 250–260 см.
Установили границу распространения живой
хвои, которая на данном уровне кроны имеет
максимальный возраст 14–15 лет. Выявлена зона
формирования зачатков новых охвоенных побе-
гов в терминальных почках осей 3-го порядка,
возраст которых составляет от 1 до 4 лет.

Проведено измерение относительного свето-
вого довольствия годичных терминальных побе-
гов осей 3-го порядка: во внешней части кроны,
где осуществляется заложение зачатков побегов в
терминальных почках; в глубине кроны, где за-
кладывающиеся новые почки теряют способ-
ность формировать зачаток охвоенного побега
новой генерации; на границе расположения жи-
вой хвои и у ствола дерева. Измерение светового
довольствия побегов выполняли путем одновре-
менного отсчета двумя наблюдателями с люкс-
метрами Ю-116. При этом фотоэлемент одного из
них размещали в соответствующей части кроны
дерева, а фотоэлемент другого – на участке без
древесного полога. Измерение выполнено в без-
облачную погоду и при сплошной облачности.

Для анатомо-морфологического исследования
выполнили фиксации годичных терминальных
побегов на осях 3-го порядка в возрасте 1–6 лет с
полным годичным циклом морфогенеза апекса
побега, включающим заложение фитомеров кро-
ющих чешуй почки, а также листовых фитомеров
меристематического зачатка охвоенного побега и
неполным циклом, включающим только заложе-
ние фитомеров кроющих чешуй почки. Первая
фиксация выполнена 23 июля 1999 г. в период
этапа заложения структур фитомеров кроющих
чешуй почки и завершения продольного роста
хвои и стебля материнского годичного побега.
Вторая фиксация проведена 29 октября 1999 г.

после завершения годичного цикла морфогенеза
апекса побега и ростовых процессов структур
охвоенного материнского годичного побега. Объ-
екты фиксировали и хранили в 70%-ном этаноле.
Срезы почек, стеблей и хвои толщиной 20–30 мкм
для изготовления постоянных светомикроскопи-
ческих препаратов, получены на вибрационном
микротоме, используя естественную структур-
ную вязкость объектов, без их пропитки твердой
средой [14]. Срезы окрашивали нуклеальными
красителями метиловым зеленым – пиронином и
заключали в пихтовый бальзам [15–17]. Микропре-
параты изучали с помощью микроскопа “Биомед 5”
в обычном и поляризованном свете для выявления
двоякосветопреломляющих структур клеток.
Проведена цифровая микросъемка объектов.
Морфометрический анализ абсолютных и пар-
циальных размеров органов, тканей и клеток
побега выполнен на основе измерений микро-
препаратов объектов под микроскопом при по-
мощи окулярного микрометра. Также проведен
количественный анализ структур побегов на
цифровых микрофотографиях, при помощи про-
граммного обеспечения обработки изображений
“LOMO-MicrosystemsMCview” (http://www.lo-
mo-microsystems.ru). Все измерения выборочных
средних выполнены с ошибкой не более 5% [18].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Световой режим кроны дерева

Изучение светового режима в кроне дерева по-
казало, что при различном состоянии облачности
доля проходящей солнечной радиации остается
непостоянной на одной и той же глубине кроны.
На одном и том же месте в пределах кроны наибо-
лее неустойчивой проходящая радиация оказыва-
ется при безоблачной солнечной погоде (рис. 1).
Это связано с наличием солнечных бликов, про-
ходящих через неравномерный по плотности по-
лог кроны дерева и окружающей растительности
при дневном движении солнца. Кроме того, не-
равномерность подсветки частей кроны может
усиливаться при наличии ветра, раскачивающего
растения. Более равномерное во времени распре-
деление по глубине кроны проходящей солнеч-
ной радиации наблюдается при рассеянной и
сплошной облачности. В целом процент прохо-
дящей радиации оказывается ниже на 5–6% при
солнечной погоде, чем при пасмурной. При этом
абсолютная освещенность побегов в солнечную
погоду составляет на периферии кроны в среднем
6–7 тыс. люкс, а в пасмурную погоду 3–4 тыс.
люкс. Эти результаты согласуются со сведениями,
полученными Э.П. Галенко в процессе изучения
радиационного режима соснового фитоценоза в
подзоне средней тайги [19]. Согласно ее данным,
в малооблачные дни доля пропускания солнеч-
ной радиации меньше, чем в дни со сплошной об-



РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 59  вып. 4  2023

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ 381

лачностью, так как лесной полог более “прозра-
чен” для диффузного потока радиации по сравне-
нию с прямой радиацией.

Изменение структур укороченного побега почки 
с кроющими чешуями при снижении уровня 

освещенности в кроне дерева Pseudotsuga menziesii

В условиях Санкт-Петербурга в нижней части
кроны дерева псевдотсуги Мензиса в диапазоне
относительного светового довольствия (ОСД)
23.9–18.3% осуществляется полный годичный
цикл морфогенеза апикальной меристемы побе-
гов. Он включает этап формирования укорочен-
ного побега почки с кроющими чешуями, на ко-
тором под покровами чешуй апекс осуществляет
второй этап заложения меристематического за-
чатка охвоенного побега новой генерации. Пони-
жение уровня освещенности в данном диапазоне
приводит к снижению активности морфогенеза
апекса. Оно заключается в значительном умень-
шении числа закладываемых фитомеров крою-
щих чешуй укороченного побега почки и листовых
фитомеров зачатка охвоенного побега, а также в от-
носительно небольшом уменьшении размеров
единичного фитомера – бокового примордия
кроющей чешуи или хвои и его стеблевых эле-

ментов. В конечном итоге происходит суще-
ственное уменьшение общих параметров укоро-
ченного побега почки с кроющими чешуями и за-
чатка охвоенного побега, которое в основном
связано со снижением числа закладываемых фи-
томеров. Последующее уменьшение уровня ОСД
до 15.1–15.4% затормаживает морфогенез на-
столько, что на протяжении всего вегетационно-
го периода апекс побега сохраняет только способ-
ность осуществлять первый этап формирования
структур укороченного побега почки, под покро-
вами которой он переходит к зимнему покою.

Снижение ОСД с 23.9 до 18.3% приводит к су-
щественному (в 3.8 раза) уменьшению величины
сформированной за вегетационный период об-
щей площади поперечного сечения живых тканей
стебля почки по внешней границе коровой па-
ренхимы (9.81 мм2), а при уровне ОСД 15.1% эта
величина уменьшается в 5.1 раза. При этом в диа-
пазоне ОСД 23.9–15.1% (при переходе от одно-
летних осей к шестилетним) площадь сечения па-
ренхимы коры терминальных почек уменьшается
от 8.628 мм2 – в 4.8 раза, а паренхима сердцевины –
от 0.845 мм2 –в 11.5 раза (табл. 1). Укороченный
побег почки имеет стебель большего диаметра,
чем стебель нижерасположенного удлиненного
охвоенного побега.

Рис. 1. Величина относительного светового довольствия на различной глубине кроны Pseudotsuga menziesii в безоблач-
ную погоду и при сплошной облачности.
Fig. 1. The value of the relative light availability at different depths of the crown in Pseudotsuga menziesii in clear air and solid
clouds.
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Проводящие пучки центрального цилиндра
укороченного стебля почек с полным циклом
морфогенеза апекса содержат более развитую
флоэму по сравнению с ксилемой (рис. 2, № 2).
Причем флоэма и ксилема непосредственно
внедряются в центральный цилиндр стебля мери-
стематического зачатка охвоенного побега новой
генерации. Трахеиды ксилемы стебля почки также
контактируют с сердцевинной диафрагмой, кото-
рая отделяет клетки сердцевинной меристемы
стебля охвоенного зачатка побега от зрелых диф-
ференцированных клеток сердцевины укорочен-
ного стебля почки, несущего кроющие чешуи.
Между зрелыми клетками паренхимы сердцеви-
ны стебля почки и сердцевинной диафрагмой
развиваются слизевые клетки (рис. 2, № 1, 3). Из-
вестно, что для паренхимы стеблей псевдотсуги
мензиса характерно наличие слизевых клеток [20].

В конце вегетационного периода в почках с не-
полным циклом морфогенеза, не сформировавших
зачатка охвоенного побега, под сводом кроющих
чешуй располагается меристематический апекс,
имеющий минимальный объем (рис. 2, № 7–9). В
проводящих пучках центрального цилиндра уко-
роченного стебля, на котором располагается
апекс, ксилемная часть слабо развита, а зрелые

ситовидные клетки отсутствуют (рис. 2, № 9).
Дифференцированные клетки сердцевинной па-
ренхимы укороченного стебля почки отделены от
сердцевинной меристемы апекса побега 5–6-ю сло-
ями уплощенных толстостенных клеток широкой
сердцевинной диафрагмы (рис. 2, № 8, 9).

В составе тканей укороченного стебля почки
паренхима коры занимает наибольший относи-
тельный объем в диапазоне 73–92%. Она приоб-
ретает большее значение, увеличиваясь в парци-
альном объеме по мере уменьшения уровня осве-
щенности развивающихся почек. Паренхима
коры содержит слизевые клетки и служит местом
депонирования живицы во вместилищах смолы: у
почки однолетней оси 3-го порядка объем поло-
сти вместилищ смолы составляет 13.0%.

Во всем диапазоне ОСД в составе эргастиче-
ских веществ в оболочках и межклетниках парен-
химы коры укороченного стебля почки псевдот-
суги Мензиса содержится значительное количе-
ство включений, обладающих сильным двойным
светопреломлением. (рис. 2, № 2, 9). В условиях не-
достатка ОСД паренхима коры почек 5- и 6-летних
осей, не формирующих меристематических за-
чатков охвоенных побегов, содержит лишь единич-
ные мелкие смоляные вместилища и значительно

Таблица 1. Параметры стебля укороченного побега терминальной почки осей 3-го порядка ветвления различно-
го возраста Pseudotsuga menziesii в конце вегетационного периода
Table 1. Parameters of the stem of the short shoot bearing terminal bud of an axis of the third branching order in Pseudot-
suga menziesii of different ages at the end of the growing season
Возраст осей 3-го порядка 
ветвления, лет
Age of the axes of the 3rd 
branching order, years

1 2 3 4 5 6

Относительное световое 
довольствие, %
Relative light availability, %

23.9 ± 0.98 22.5 ± 0.97 20.4 ± 0.92 18.3 ± 0.77 15.4 ± 0.63 15.1 ± 0.62

Наименование ткани
Tissue

Площадь перечного сечения тканей, мм2

Cross-sectionalarea

Паренхима коры
Bark parenchyma

8.628 ± 0.350 3.886 ± 0.151 3.082 ± 0.114 2.011 ± 0.105 1.790±0.075 1.798± 0.081

Флоэма
Phloem

0.157 ± 0.005 0.152 ± 0.006 0.149 ± 0.008 0.145 ± 0.006 – –

Камбий
Cambium

0.077 ± 0.004 0.075 ± 0.004 0.071 ± 0.003 0.067 ± 0.003 0.065 ± 0.003 0.068 ± 0.003

Ксилема
Xylem

0.102 ± 0.005 0.096 ± 0.003 0.090 ± 0.004 0.054 ± 0.002 – –

Паренхима сердцевины
Pith parenchyma

0.845 ± 0.036 0.552 ± 0.023 0.473 ± 0.016 0.267 ± 0.010 0.116 ± 0.005 0.074 ± 0.004

Сумма живых тканей по 
поверхности паренхимы 
коры
Total living tissues of the bark 
parenchyma surface

9.810 ± 0.402 4.761 ± 0.223 3.865 ± 0.178 2.544 ± 0.078 1.971 ± 0.061 1.940 ± 0.083
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меньшую концентрацию двоякосветопреломляю-
щих частиц, чем у почек с полным циклом морфо-
генеза. Подобные включения обнаружены также в
паренхиме коры укороченного стебля почек Picea
abies, P. excelsa. В трансмиссионном электронном
микроскопе обнаружено, что данные включения,
содержат электроноплотную осмиофильную среду,
в которую погружены электронопрозрачные ком-
поненты. Двойным светопреломлением включе-
ний обладает липидный компонент в кристалли-
ческой форме, составляющий их наибольшую
часть. Данные включения появляются в зонах ак-
тивного роста тканей, в зачатках хвои и стеблей и
остаются в них продолжительное время. Выска-
зывается мнение, что эти включения имеют важ-
ное значение в процессах жизнедеятельности побе-
гов Picea abies, P. excelsa, поскольку они накаплива-
ются в их тканях в значительных количествах [21].

При полном цикле морфогенеза апекса фор-
мируется чашеобразный стебель почки, с кроющи-
ми чешуями, несущий меристематический зачаток
охвоенного побега (рис. 2, № 1, 4, 5). Чашеобразный
стебель почки, несущий апекс, формируется в про-
цессе вторичного роста коровой паренхимы, осу-
ществляемого камбием центрального цилиндра в
продолжение второго этапа морфогенеза апи-
кальной меристемы. При этом формируются ра-
диальные ряды клеток паренхимы коры в процессе
пролиферации периклинальными перегородка-
ми инициальных клеток на внешней стороне
камбия центрального цилиндра укороченного
стебля почки. Они следуют к основанию крою-
щих чешуй и представляют собой связующее зве-
но с камбием центрального цилиндра стебля. Ме-
ристематический зачаток охвоенного побега при
этом полностью оказывается погруженным в ча-
шеобразное окружение стебля почки.

Чашевидное окружение стебля обеспечивает
более существенную защиту апикальных мери-
стем от внешних воздействий, чем обычный свод
кроющих чешуй, расположенный на плоском уко-
роченном стебле почки, который мы наблюдаем,
например, у почек Picea abies, P. excelsa, P. schrenkiana.
Такое окружение создает сплошной покров от
механических воздействий на апикальную мери-
стему. Кроме того, обеспечивается поддержание
более стабильных температурных условий и уровня
влажности пространства, в котором происходит
развитие меристематических зачатков охвоенных
побегов. Вогнутый стебель почки, несущий кро-
ющие чешуи, также формируется у сеянцев псев-
дотсуги прибрежной (Pseudotsuga menziesii var.
menziesii Mirb.), выращиваемых в условиях быст-
рого перехода к короткому 8-ми часовому днев-
ному периоду освещенности [22].

В конце вегетационного периода зачаток по-
бега и апекс непосредственно окружены стенкой
чашевидного стебля почки и лишь на его верхушке

расположены внутренние кроющие чешуи. Не-
посредственно с зачатком побега контактирует
живая паренхима внутренней стенки чаши, по-
крытая эпидермой. Внешнюю стенку чаши обра-
зуют основания отмерших первых кроющих че-
шуй с пробкой, составляющих перидерму.

У почек с полным циклом морфогенеза в пе-
риод подготовки к закладке зачатков хвои проис-
ходит прекращение заложения апексом кроющих
чешуй, и он включается в самостоятельный объ-
емный рост. В связи с этим в конце вегетацион-
ного периода во внутреннем ярусе кроющие че-
шуи имеют полное развитие и отсутствуют их за-
чатки (рис. 2, № 1, 4, 5). Наряду с ростом апекса в
этот период продолжается активный вставочный
рост паренхимы стебля почки, которая образует
высокую чашу вокруг зачатка охвоенного побега.
В конечном итоге чашевидное окружение мери-
стематического зачатка охвоенного побега с
апексом на верхушке вырастает на одну треть вы-
ше последнего.

По мере уменьшения освещенности в кроне
дерева в терминальных почках осей 3-го порядка
в возрасте 1–6 лет количество формируемых за
вегетационный период слоев кроющих чешуй
снижается от 11 до 6–7. Кроющие чешуи внешних
слоев покрыты узкими клетками эпидермы, под
которыми располагаются прямоугольные клетки
гиподермы. Внутренний объем чешуй заполнен
клетками пробки. В оболочках клеток эпидермы
и гиподермы на внешней стороне кроющих че-
шуй содержится кристаллическая целлюлоза, ко-
торая придает им механическую прочность и
обеспечивает сохранение их формы (рис. 2, № 2).
Согласно К. Эсау [23] в оболочках растительных
клеток двойным светопреломлением обладают
структуры, содержащие кристаллическую форму
целлюлозы. Кроющие чешуи средних слоев име-
ют кристаллическую целлюлозу только в верхней
части на внешней поверхности. Внутренние слои
кроющих чешуй не имеют накопления кристал-
лической целлюлозы в оболочках клеток. Первые
слои коротких кроющих чешуй в основании поч-
ки располагаются над слоями феллемы, сформи-
рованной подстилающим ее феллогеном, и входят в
состав перидермы. Клетками пробки эти чешуи
полностью отделены от живой паренхимы пер-
вичной коры и состоят из мертвых клеток (рис. 2,
№ 1, 1).

У почек с полным циклом морфогенеза апекса
чешуи самых внутренних слоев, закладываемые в
последнюю очередь, к концу вегетационного пе-
риода вырастают на полную длину, прикрывая
своим сводом весь меристематический зачаток
побега с апексом. Они сложены живыми диффе-
ренцированными клетками. Основания этих че-
шуй располагаются на внутренней стороне чашевид-
ного окружения стебля на уровне верхней границы
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Рис. 2. Функциональные изменения апикальной меристемы побегов при снижении освещенности в кроне дерева
Pseudotsuga menziesii (Pinaceae), интродуцированной в Санкт-Петербурге.
№ 1, 2. Укороченный побег терминальной почки с кроющими чешуями оси третьего порядка ветвления, несущий ме-
ристематический зачаток охвоенного побега, при развитии с относительным световым довольствием (ОСД) в диапа-
зоне 23.9%: 1 – кроющая чешуя нижнего яруса в составе перидермы укороченного стебля почки. 2 – феллоген. 3 – па-
ренхима коры укороченного стебля почки. 4 – проводящие пучки центрального цилиндра укороченного стебля поч-
ки. 5 – паренхима сердцевины укороченного стебля почки со слизевыми клетками. 6 – сердцевинная диафрагма
меристематического зачатка охвоенного побега. 7 – внутренняя стенка чашевидной части стебля почки. 8 – листовые
примордии меристематического зачатка охвоенного побега. 9 – прокамбий меристематического зачатка охвоенного по-
бега. 10 – сердцевинная меристема стебля меристематического зачатка охвоенного побега. 11 – внутренний ярускрою-
щих чешуй. 12 – меристематический апекс побега. 13 – вместилище смолы чашевидной части стебля почки. 14 – верх-
няя часть чашевидного стебля почки, несущая кроющие чешуи средних ярусов.
№ 2. Объект № 1 в темном поле поляризованного света: 1 – отложения включений оболочек паренхима коры укоро-
ченного стебля почки с двойным светопреломлением. 2 – флоэма центрального цилиндра укороченного стебля поч-
ки. 3 – ксилема центрального цилиндра укороченного стебля почки. 4 – сердцевинная диафрагма меристематическо-
го зачатка охвоенного побега. 5 – флоэма стебля центрального цилиндра меристематического зачатка охвоенного по-
бега. 6 – прокамбий стебля центрального цилиндра меристематического зачатка охвоенного побега. Масштабная
линейка: № 1, 2 –500 мкм.
№ 3. Меристематический зачаток охвоенного побега, сформированный в условиях ОСД в диапазоне 23.9%: 1 – зрелые
клетки паренхимы сердцевины укороченного стебля почки. 2 – слизевые клетки на границе сердцевины стебля почки и
сердцевинной диафрагмы. 3 – сердцевинная диафрагма меристематического зачатка охвоенного побега. 4 – прокамбий
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примордия хвои. 5 – прокамбий центрального цилиндра стебля зачатка охвоенного побега. 6 – сердцевинная меристема
стебля зачатка охвоенного побега. 7 – терминальная апикальная меристема зачатка охвоенного побега. 8 – примордий
хвои. Масштабная линейка: № 3 – 250 мкм.
№ 4. Укороченный побег терминальной почки с кроющими чешуями оси третьего порядка ветвления, несущий ме-
ристематический зачаток охвоенного побега, при развитии в условиях ОСД в диапазоне 18.3%: 1 – первый ярус отмер-
ших кроющих чешуй в составе перидермы зрелого стебля почки. 2 – пробковый камбий. 3 – паренхима коры стебля
почки. 4 – верхняя часть чашевидного стебля почки, несущая кроющие чешуи средних ярусов. 5 – примордии хвои
меристематического зачатка охвоенного побега. Масштабная линейка: № 4 – 500 мкм.
№ 5. Меристематический зачаток охвоенного побега, сформированный в условиях ОСД в диапазоне 18.3%: 1 – зрелые
клетки паренхимы сердцевины укороченного стебля почки. 2 – слизевые клетки на границе между сердцевиной почки
и диафрагмы сердцевины зачатка охвоенного побега. 3 – сердцевинная диафрагма. 4 – паренхима коры чашевидной
части стебля почки. 5 – смоляное вместилище паренхимы коры чашевидной части стебля почки. 6 – апикальная ме-
ристема побега. 7 – листовые примордии зачатка охвоенного побега. Масштабная линейка: № 5 – 250 мкм.
№ 6. Апекс меристематического зачатка охвоенного побега, сформированного в условиях ОСД в диапазоне 18.3%: 1 –
апикальные инициальные клетки. 2 – центральные материнские клетки. 3 – протодерма. 4 – периферическая мери-
стема. 5 – прокамбий. 6 – сердцевинная меристема. Масштабная линейка: № 6 – 50 мкм.
№ 7. Укороченный побег терминальной почки с кроющими чешуями оси третьего порядка ветвления, при развитии в
условиях ОСД в диапазоне 15.1%: 1 – апикальная меристема. 2 – предпоследний ярус живых кроющих чешуй почки.
3 – мертвые кроющие чешуи почки второго яруса в составе перидермы стебля почки. 4 – пробковый камбий. 5 – па-
ренхима коры стебля почки. 6 – паренхима сердцевины. 7 – проводящие пучки центрального цилиндра стебля охво-
енного побега, несущего почку. Масштабная линейка: № 7 – 500 мкм.
№ 8. Апикальная меристема укороченного побега терминальной почки с кроющими чешуями оси третьего порядка
ветвления, при развитии в условиях ОСД в диапазоне 15.1%: 1 – протодерма. 2 – периферическая меристема. 3 – апи-
кальные инициальные клетки. 4 – центральные материнские клетки. 5 – слизевые клетки паренхимы коры. 6 – сердце-
винная диафрагма. 7 – проводящие пучки центрального цилиндра стебля почки. Масштабная линейка: № 8 – 100 мкм.
№ 9. Объект № 8 в темном поле поляризованного света. 1 – отложения включений оболочек паренхимы коры укоро-
ченного стебля почки с двойным светопреломлением. 2 – зрелые трахеиды ксилемы. 3 – дифференцированные клет-
ки – производные прокамбия, содержащие кристаллическую целлюлозу. 4 – сердцевинная диафрагма. Масштабная
линейка: № 9 – 100 мкм.
Fig. 2. Functional changes in the shoot apical meristem induced by the reduced illumination in the crown of the Pseudotsuga men-
ziesii (Pinaceae) introduced in St. Petersburg.
No. 1, 2. A short shoot of a scaly terminal bud of an axis of the third branching order, bearing meristematic primordial shoot with
needles, when developed under relative light availability (RLA) ranging at 23.95%: 1 – covering scale of the lower row as a part
of the periderm of the short stem of the bud. 2 – phellogen. 3 – bark parenchyma of the short bud stem. 4 – vascular bundles of
stele of the short stem of a bud. 5 – pith parenchyma of the short stem of a bud with mucous cells. 6 – diaphragmed pith of mer-
istematic primordial shoot with needles. 7 – inner wall of the bud stem calyx. 8 – leaf primordia of the meristematic primordial
shoot with needles. 9 – procambium of meristematic primordiual shoot with needles. 10 – stem pith meristem of meristematic
primordial shoot with needles. 11 – inner row of scales. 12 – meristematic shoot apex. 13 – resin receptacle of the bud stem calyx.
14 – the upper part of the bud stem calyx, bearing covering scales of the middle layers.
No. 2. Dark-field microscopy of object No. 1: 1 – deposits of birefringent inclusions of the parenchyma bark walls of the short stem of
the bud. 2 – phloem of the stele of short stem of the bud. 3 – xylem of the stele of the short stem of the bud. 4 – diaphragmed pith of
meristematic primordial shoot with needles. 5 – phloem of the stele of the meristematic primordia of the shoot with needles. 6 – pro-
cambium of the stem stele of the meristematic primordia of the shoot with needles. Scale bar: No.1, 2 – 500 microns.
No. 3. The meristematic primordial shoot formed under relative light availability (RLA) in the range of 23.95%: 1 – mature
pith parenchyma cells of the short stem of the bud. 2 – mucous cells at the border of the stem pith of the bud and the dia-
phragmed pith. 3 – diaphragmed pith of the meristematic primordial shoot with needles. 4 – procambium of the needle primordia.
5 – stele procambium of the stem of primordial shoot with needles. 6 – pith meristem of the stem of primordial shoot with needles.
7 – terminal apical meristem of primordial shoot with needles. 8 – primordial needles. Scale bar: No. 3 – 250 microns.
No. 4. A short shoot of a scaly terminal bud of the axis of the third branching order, bearing meristematic primordial shoot with
needles, when developed under relative light availability (RLA) ranging at 18.30%: 1 – first row of the dead bud scales as part
of periderm of the mature stem of the bud. 2 – cork cambium, 3 – bark parenchyma of the bud stem. 4 – upper part of the bud
stem calyx, bearing scales of the middle rows. 5 – primordia needles of the meristematic primordial shoot with needles. Scale
Bar: No. 4 – 500 microns.
No. 5. Meristematic primordial shoot formed under relative light availability (RLA) ranging at 18.30%: 1 – mature pith paren-
chyma cells of the short bud stem. 2 – mucous cells at the border of the stem pith of the bud and the diaphragmed pith of the short
shoot with needles. 3 – pith diaphragm. 4 – parenchyma of the cup-shaped cortex parts of the bud stem. 5 – resin receptacle of
the bud stem calyx. 6 – shoot apical meristem. 7 – leaf primordia of a short primordial shoot. Scale bar No. 5 – 250 microns.
No. 6. The apex of the meristematic primordial shoot formed under relative light availability (RLA) ranging at 18.30%: 1 – apical
initial cells. 2 – central mother cells. 3 – protoderm. 4 – peripheral meristem. 5 – procambium. 6 – pith meristem. Scale bar:
No. 6 – 50 microns.
No. 7. A short shoot of a scaly terminal bud of the axis of the third order of branching, when developed under relative light avail-
ability (RLA) ranging at 15.1%: 1 – apical meristem. 2 – the penultimate row of living bud scales. 3 – dead bud scales of the sec-
ond layer as part of the periderm of the bud stem. 4 – cork cambium. 5 – bark parenchyma of the bud stem. 6 – pith parenchyma.
7 – vascular bundles of a stem stele of a shoot bearing a bud. Scale bar: No. 7 – 500 microns.
No. 8. Apical meristem of a short shoot of a scaly terminal bud of the axis of a third order branching, when developed under rel-
ative light availability (RLA) ranging at 15.1%: 1 – protoderm. 2 – peripheral meristem. 3 – apical initial cells. 4 – central mother
cells. 5 – mucous cells of the cortex parenchyma. 6 – pith diaphragm. 7 – vascular bundles of the stem stele of the bud. Scale bar:
No. 8 – 100 microns.
No. 9. Dark-field microscopy of object No. 2. 1 – deposits of birefringent inclusions in the parenchyma walls of the bark of the
short bud stem. 2 – mature xylem tracheids. 3 – differentiated procambium-derived cells containing crystalline cellulose. 4 – pith
diaphragm. Scale bar: No. 9 – 100 microns.
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меристематического зачатка охвоенного побега с
апексом, поскольку в продолжение второго этапа
морфогенеза они приподнимаются растущим ча-
шевидным стеблем. Наибольшую длину крою-
щие чешуи имеют на самой вершине чашевидного
окружения стебля почки меристематического за-
чатка охвоенного побега, то есть начиная с 4–5 яруса
(рис. 2, №1, 14).

У почек 5–6-летних осей, функционирующих
при дефиците ОСД, за весь вегетационный период
апикальная меристема формирует всего 6–7 сло-
ев кроющих чешуй и не способна осуществлять
процесс формирования меристематического за-
чатка охвоенного побега (рис. 2, № 7). Причем
лишь 3 внутренних слоя образуют полностью за-
мкнутый свод над апексом побега. Они тонкие,
не примыкают друг к другу и образуют покров с
большими воздушными промежутками, слабо за-
щищающий апекс от внешней среды. Окончания
этих чешуй сложены мертвыми клетками. Рядом
с апексом расположены живые, заложенные по-
следними, короткие слабо развитые кроющие че-
шуи (рис. 2, № 8, 9). Внешние слои чешуй – ко-
роткие, с широким основанием, сложены мерт-
выми клетками, не замыкаются сплошным
сводом над апексом. Они покрыты одним слоем
клеток эпидермы, подстилаемой гиподермой, и
заполнены крупными клетками пробки, являясь
продолжением перидермы нижерасположенного
стебля охвоенного побега. В целом свод кроющих
чешуй глухих почек менее надежно защищает
апикальную меристему, по сравнению с почками,
имеющими полный годичный цикл морфогенеза
апекса. Поверхность стебля почек в основании
кроющих чешуй имеет коническую форму и лишь
слегка приподнята на уровень верхушки апекса.

Считается, что кроющие чешуи многих дре-
весных пород, включая ель обыкновенную, клен
остролистный, конский каштан, формируются за
счет гипертрофированного развития основания
листа, при одновременном недоразвитии листо-
вой пластинки [24, 25]. Данными признаками ха-
рактеризуются и кроющие чешуи рассматривае-
мой нами псевдотсуги Мензиса.

Изменение структуры зачатка охвоенного побега
с апексом при снижении уровня

освещенности в кроне дерева
За вегетационный период апикальная мери-

стема осуществляет формирование всего ком-
плекса листовых фитомеров будущего годичного
охвоенного побега в почке. По мере снижения
светового довольствия от 23.9 до 18.3% суще-
ственно уменьшается активность морфогенеза
апексов: в терминальных почках побегов одно-
летних осей 3-го порядка ветвления сформирова-
лось по 10–11 ярусов листовых примордиев, а у
почек 4-летних осей – лишь 6–7 ярусов (рис. 2,

№ 1–5). Происходит уменьшение размеров раз-
личных частей зачатков побегов. Общий объем
зачатка побега снижается от 1.574 мм3 в 1.7 раза;
общий объем зачатков хвои – от 1.012 мм3 в 1.6 раза;
меристема первичной коры – от 0.289 мм3 в 1.8 раза,
прокамбий центрального цилиндра – от 0.130 мм3

в 1.8 раза, сердцевинная меристема – от 0.143 мм3 –
в 3.3 раза. Минимальное снижение объема зачат-
ков хвои свидетельствует о действии механизмов
морфогенеза, направленных на максимальную
степень использования ресурсов роста по форми-
рованию листовых примордиев. Наибольшее
снижение объема сердцевинной меристемы по-
казывает, что ее значение в осуществлении мор-
фогенеза листовых примордиев значительно
меньше, чем органогенных тканей – меристемы
паренхимы коры и прокамбия (табл. 2).

При снижении уровня освещенности отноше-
ние объема зачатков хвои к объему стебля возрас-
тает от 1.8 у почек однолетних осей до 2.4 у почек
четырехлетних осей. В терминальных почках од-
нолетних осей в средних ярусах зачатка побега
длина листовых примордиев составляет 0.397 мм,
а у четырехлетних осей – 0.352 мм. Это свидетель-
ствует о том, что при несущественном различии
(в 1.1 раза) средней длины зачатка хвои (а, следо-
вательно, и его объема) в средних ярусах побега,
несмотря на значимое уменьшение(в 1.6 раза) за-
кладываемого числа листовых зачатков, система
морфогенеза обеспечивает преобладание форми-
рования примордиев хвои. Изменение соотноше-
ния между объемами стебля и зачатков хвои про-
исходит в основном за счет уменьшения стебле-
вых элементов листовых фитомеров и, прежде
всего, за счет снижения объема сердцевины. Пар-
циальный объем сердцевины по мере ослабления
освещенности уменьшается от 9.11 до 4.75%, то
есть в 1.9 раза.

Листовые примордии располагаются на по-
верхности зачатка стебля плотно прижатыми друг
к другу. Они сложены меристематическими клет-
ками, не имеющими в оболочках включений кри-
сталлической целлюлозы (рис. 2, № 2). По оси
примордиев сформирован прокамбиальный пу-
чок, состоящий из порядка 11 слоев продольно
вытянутых клеток. Прокамбиальный пучок ли-
стового примордия представляет собой продол-
жение прокамбиального пучка центрального ци-
линдра стебля зачатка побега (рис. 2, № 3). Под
однослойной меристемой эпидермы расположен
слой узких вытянутых продольно клеток меристе-
мы гиподермы. Между прокамбиальным пучком
и протодермой располагается 4–5 слоев слегка
вытянутых продольно клеток меристемы мезо-
филла.

В зачатке побега сердцевинная меристема
стебля имеет наиболее крупные клетки. Они сплюс-
нуты вдоль продольной оси стебля, имеют попереч-
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ный диаметр 27.0 мкм, продольный – 21.1 мкм. На
продольном срезе клетки сложены в 8–9 осевых
рядов и заполнены крупными пластидами с гра-
нулами крахмала, имеющими небольшую сте-
пень полимеризации со слабым двойным свето-
преломлением (рис. 2, № 2). В центральном ци-
линдре стебля зачатка побега прокамбиальные
пучки содержат 3 гистологические зоны, выявля-
емые в поляризованном свете. Осевая часть пуч-
ков сложена 7–8 слоями собственно прокамби-
альных клеток, параллельных оси стебля, имею-
щих минимальное свечение в поляризованном
свете. Снаружи к ним примыкают 2–3 слоя диф-
ференцированных клеток флоэмы, обладающих
ярким свечением и содержащих кристаллическую
целлюлозу, которые продолжаются почти до са-
мой верхушки зачатка побега. С внутренней сторо-
ны прокамбиальных пучков выявляется 1–2 слоя
клеток инициалей трахеид ксилемы, имеющих
существенно меньшее накопление кристалличе-
ской целлюлозы, чем в ситовидных клетках фло-
эмы. Клетки меристемы паренхимы коры имеют
диаметр 12–15 мкм.

В основании зачатка побега сформирована
широкая сердцевинная диафрагма, состоящая из

8 слоев уплощенных вытянутых поперек оси за-
чатка клеток (рис. 2, № 1.3–5). Их оболочки, по-
перечные продольной оси стебля, в поляризован-
ном свете имеют большее свечение, чем продоль-
ные. Оболочки клеток сердцевинной диафрагмы
обладают метилофилией и выделяются синей
окраской, указывающей на плотную молекуляр-
ную упаковку мицелл. Клетки сердцевинной
диафрагмы отделены от зрелых клеток паренхи-
мы сердцевины укороченного стебля почки меж-
клетником, возникшим при участии слизевых
клеток.

К концу вегетационного периода терминаль-
ный апекс по мере завершения этапа заложения
меристематического зачатка охвоенного побега
приобретает минимальный сезонный объем.
В осях 3-го порядка ветвления при увеличении
возраста от 1 до 4 лет по мере снижения уровня
ОСД от 24.0 до 18.3% объем апекса терминальных
почек уменьшается от 0.003193 мм3 в 1.98 раза.
Несмотря на многократное уменьшение (порядка
19 крат) своего объема по отношению к началу
этапа заложения зачатков фитомеров хвои, апекс
сохраняет довольно обширную зону органоген-
ной периферической меристемы, шириной в

Таблица 2. Параметры меристематического зачатка побега в терминальной почке осей 3-го порядка ветвления
различного возраста Pseudotsuga menziesii в конце вегетационного периода
Table 2. Parameters of the meristematic primordium shoot in terminal bud of an axis of the third branching order in
Pseudotsuga menziesii of different ages at the end of the growing season

Возраст осей 3-го порядка ветвления, лет
Age of the axes of the 3rd branching order, years

1 2 3 4

Относительное световое довольствие, %
Relative light availability, %

23.9 ± 0.98 22.5 ± 0.97 20.4 ± 0.92 18.3 ± 0.77

Структура побега
Shoot structure

Объем, мм3

Volume, mm3

Зачатки хвои
Needle primordia

1.012 ± 0.033 0.725 ± 0.031 0.656 ± 0.024 0.650 ± 0.028

Меристема первичной коры
Primary bark meristem

0.288 ± 0.013 0.190 ± 0.008 0.220 ± 0.010 0.157 ± 0.007

Прокамбий центрального цилиндра стебля
Procambium of the stele

0.129 ± 0.005 0.073 ± 0.003 0.101 ± 0.004 0.072 ± 0.003

Сердцевинная меристема
Pith meristem

0.143 ± 0.007 0.072 ± 0.003 0.077 ± 0.003 0.043 ± 0.002

Зачаток стебля
Stem primordium

0.562 ± 0.026 0.336 ± 0.016 0.398 ± 0.016 0.273 ± 0.013

Общий объем зачатка побега
Total volume of shoot primordium

1.574 ± 0.080 1.061 ± 0.052 1.055 ± 0.051 0.924 ± 0.045

Зачатки хвои. Длина, мм
Needle primordia. Length, mm

0.403 ± 0.016 0.412 ± 0.019 0.373 ± 0.018 0.404 ± 0.017
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3 слоя клеток (рис. 2, № 6). Зона центральных ма-
теринских клеток сократилась до 1 слоя больших
шаровидных клеток с крупным ядром, имеющим
рыхлый деспирализованный хроматин. Апикаль-
ные инициальные клетки слегка вытянуты анти-
клинально, имеют диаметр в этом направлении,
превышающий таковой в клетках протодермы.
Толщина слоя клеток протодермы заметно умень-
шается к основанию апекса. Сердцевинная мери-
стема на уровне основания апекса занимает отно-
сительно небольшой объем в апексе и сложена
5-ю осевыми слоями клеток. Она отличается от
остальных тканей апекса большим накоплением
в клетках танинов, окрашивающихся нуклеаль-
ным красителем метиловым зеленым – пирони-
ном в интенсивный синий цвет. В особенности
это характерно для структур протопласта клеток,
примыкающих к их оболочкам. В целом сердце-
винная меристема имеет явный, повышающийся
градиент накопления танинов в направлении от
стебля зачатка охвоенного побега к его апексу.

Снижение ОСД до 15.1–15.4% у терминальных
почек 5–6-летних осей 3-го порядка приводит к
существенному торможению морфогенеза апек-
сов и потере способности осуществлять этап зало-
жения листовых фитомеров меристематического
зачатка охвоенного побега. В подзоне средней тай-
ги европейского Северо-Востока в сосново-ело-
вом древостое черничного типа, полнотой 0.6,
при аналогичном ОСД (16%) в почках нижней ча-
сти кроны дерева Picea obovata Ledeb. происходит
прекращение закладки апикальной меристемой
зачатков охвоенных побегов новой генерации.
Установлено, что главным признаком адаптации
всей системы структур побега к снижению уровня
освещенности в кроне дерева является уменьше-
ние числа фитомеров. Оно приводит к одновре-
менному существенному снижению функций:
фотосинтеза и роста в расчете на побег. Светоза-
висимые системы регуляции морфогенеза зачат-
ка охвоенного побега в почке в весенний период,
при критически низких уровнях освещенности в
первую очередь обеспечивают поддержание нор-
мального роста и развития заложенных меристема-
тических примордиев хвои и торможение функцио-
нирования его апикальной меристемы в процессе
формирования зрелого годичного побега [13].

У псевдотсуги Мензиса в конце вегетационно-
го периода у почек 5–6-летних осей 3-го порядка
апикальные меристемы имеют объем 0.002468 и
0.001225 мм3, соизмеримый с объемом апексов,
расположенных на верхушке меристематических
зачатков охвоенных побегов у почек с полным го-
дичным циклом морфогенеза. Апексы почек дан-
ных осей характеризуются интерфазным состоя-
нием ядер апикальных инициалей и центральных
материнских клеток (рис. 2, № 8, 9). Крупные пи-
ронинофильные ядра этих клеток, заполняющие
почти весь внутренний объем клеток, отличаются

максимальной деспирализацией хроматина зер-
нистой структуры. Меристема сердцевины рас-
полагается по оси в 3 слоях клеток от верхушки
апекса. Под протодермой в основании апекса на-
считывается только два слоя клеток перифериче-
ской меристемы. Они имеют метилофильные ядра с
высокой спирализацией хроматина и однород-
ную стекловидную структуру. Между перифери-
ческой и сердцевинной меристемами располага-
ется два–три слоя клеток прокамбия, имеющих
крупные пиронинофильные ядра с зернистым
хроматином. В целом клетки апексов терми-
нальных почек в возрасте 5–6 лет характеризу-
ются менее интенсивной окраской нуклеальны-
ми красителями, чем таковые 1–4-летних осей,
что свидетельствует о меньшей концентрации в
них нуклеиновых кислот [17]. Под апексом в цен-
тральном цилиндре укороченного стебля почки
сформирована сердцевинная диафрагма. По ее
флангам в проводящих пучках центрального ци-
линдра, следующих в основание апекса, сформи-
рованы радиальные ряды в 4–5 клеток. Их стенки
параллельные продольной оси пучков, проявля-
ют свечение в поляризованном свете, связанное с
присутствием включений кристаллической цел-
люлозы (рис. 2, № 9). Поперечные стенки этих
клеток не содержат заметного количества кри-
сталлической целлюлозы. Эти радиальные ряды
клеток представляют собой результат пролифера-
ции прокамбиальных клеток перегородками, па-
раллельными продольной оси пучков. В последу-
ющем прокамбий центрального цилиндра в осно-
вании апекса дифференцируется в постоянные
гистологические элементы, содержащие кристал-
лическую целлюлозу, подобные сердцевиной диа-
фрагме. Возможно, их роль состоит в осуществле-
нии ими апопластного транспорта метаболитов к
основанию апекса. Апопласт представляет собой
внеплазматическое свободное пространство с
большой внутренней поверхностью целлюлозно-
пектиновых оболочек клеток, функционирующее
как активный адсорбент [26–30]. Неодревеснев-
шие целлюлозно-пектиновые оболочки построе-
ны из относительно рыхло сложенных фибрилл,
между которыми остаются многочисленные пу-
стоты и ходы, вытянутые параллельно волокнам.
По ним может распространяться вода и раство-
ренные в ней вещества, омывая внешний пери-
метр клеток [31].

В настоящее время получены новые сведения
о влиянии света на морфогенез апикальных ме-
ристем побегов. В частности установлено, что в
условиях длинного дня, у выращенных в почве
саженцев томатов зачатки листьев формирова-
лись с постоянной скоростью, но развитие ли-
стьев полностью прекращалось, когда растения
выращивались в темноте. Было показано, что это
не зависит от фотосинтеза, поскольку примене-
ние ингибиторов фотосинтеза приводило к обра-
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зованию хлоротических верхушек, но не влияло на
скорость образования примордиев. Установлено,
что свет способствует локализации белка носителя
оттока ауксина – PIN-FORMED 1 (PIN1) в мем-
бранах клеток центральной зоны апикальной ме-
ристемы побега, который транспортирует ауксин
к местам зарождающегося зачатка листа, где про-
исходит инициация листьев. При этом передача
сигналов ауксина и цитокинина в апикальной ме-
ристеме взаимосвязаны. Считается, что цитоки-
нин необходим для поддержания активности ме-
ристемы, ауксин необходим для дифференциров-
ки и органогенеза [32].

Воздействие темноты, либо различной интен-
сивности белого, синего, красного света или FR,
при постоянной температуре на дефолиирован-
ные растения 6 сортов Rosa показало, что у всех
сортов распускание почек было подавлено в тем-
ноте, но этого не наблюдалось у Arabidopsis, тома-
тов и тополей в тех же условиях. У всех сортов Ro-
sa распускание почек, рост предварительно сфор-
мированных листьев и органогенез меристемы
вызывались синим и красным светом и усилива-
лись за счет увеличения интенсивности света. FR
ингибировал раскрытие бутона. Эксперименты с
частичным затенением показали, что почка, а не
стебель является активным местом восприятия
света при раскрывании почки [33]. Сильно осве-
щенные почки оказываются наиболее мощными
и тормозят или подавляют рост почек, находя-
щихся в тени [34].

У молодых растений Дугласовой пихты
(Pseudotsuga menziesii Mirb. Franco), а также других
древесных пород за первым весенним всплеском
роста может последовать один или несколько
всплесков роста терминальных побегов, если
условия выращивания благоприятны. Эти допол-
нительные всплески роста могут существенно по-
влиять на форму и структуру кроны. Первой фазой
этого дополнительного всплеска роста является
прорастание молодых почек и первоначальный
рост новообразованных более крупных побегов
из боковых почек, а не из терминальной почки.
Считается, что этот ответ часто включает ослаб-
ление апикального доминирования, которое в
значительной степени зависит от соотношения
ауксинов и цитокининов, а также от других сиг-
налов, включая питательные вещества и воду. Для
объяснения этого явления рассматривается гипо-
теза, включающая две фазы, то есть апикальное
доминирование и апикальную регуляцию – фак-
торы, которые будут определять последующий
всплеск роста. Выдвигается предположение, что
механизмы питания могут быть вязаны с гормо-
нальной активностью [35].

Анализ причин, обусловливающих выключе-
ние этапа заложения меристематического зачатка
охвоенного побега в морфогенезе апекса побега

псевдотсуги Мензиса при недостатке света в кро-
не дерева, дает основание предполагать, что этот
процесс носит комплексный характер. Гистоло-
гически это выражается в том, что в проводящих
пучках центрального цилиндра укороченного
стебля почки, на котором располагается апекс,
затормаживается развитие проводящих тканей.
Ксилемная часть развивается слабо, а зрелые си-
товидные клетки флоэмы отсутствуют. Блокиру-
ется непосредственная связь апекса побега с про-
камбием и проводящими элементами флоэмы и
ксилемы нижерасположенного центрального ци-
линдра укороченного стебля почки.

Существует представление о том, что прежде
чем верхушка побега сможет контролировать раз-
витие, она должна развиваться сама [36]. Подтвер-
ждением этого положения морфогенеза побегов
служит наблюдаемый нами самостоятельный рост
апекса побега перед началом вычленения им бо-
ковых примордиев катафиллов и зачатков хвои у
многих хвойных: ели сибирской, пихты сибир-
ской, лиственницы сибирской и сосны обыкно-
венной в подзоне средней тайги Европейского
Северо-Востока, ели обыкновенной и псевдотсу-
ги Мензиса в Санкт-Петербурге [10, 11]. Боковые
примордии вычленяются на поверхности в осно-
вании апекса ниже зоны “инициального кольца”
[2]. В этом процессе участвуют клетки протодермы,
периферической меристемы, прокамбиальные
пучки и паренхимные инициали. Боковые при-
мордии имеют строго одинаковый размер и воз-
никают одновременно по периметру основания
апекса, располагаясь гексагонально в виде дуго-
образных линий – парастих, идущих от верхушки
к основанию зачатка побега в двух взаимно пере-
секающихся направлениях. Число парастих по
окружности зачатка побега зависит от длины пе-
риметра основания апекса. У наиболее крупных
зачатков побегов ели сибирской число парастих
достигает 21 + 34. По мере уменьшения размеров
закладываемых побегов число парастих изменя-
ется в соответствии с рядом Фибоначчи: 13 + 21;
8 + 13; 5 + 8. Бугорки примордиев хвои появляют-
ся на некотором удалении друг от друга. Это сви-
детельствует о том, что в периферической мери-
стеме задолго до вычленения листовых примор-
диев формируются их инициальные центры
меристематической активности [7]. Одной из при-
чин такой закономерности морфогенеза многокле-
точных и одноклеточных организмов является со-
здание специфического паттерна дифференци-
ального роста клеточных стенок, в особенности
на внешней границе органа или организма [37].
Подробным изучением клеток профилей прото-
дермы и периферической меристемы в области
инициального кольца в апексах ели сибирской
обнаружена периодичность их ультраструктуры –
количества осмиофильных глобул на единицу
площади цитоплазмы, гранул крахмала, степени
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вакуолизации, пластидного индекса и других по-
казателей. Кроме этого, в периферической мери-
стеме апексов побегов ели сибирской и псевдот-
суги Мензиса установлено наличие зон с высокой
окраской нуклеальными красителями, разделен-
ных узкими зонами со слабой окраской [7, 11].
Данные сведения дают основание считать, что в
периферической меристеме апексов побегов
хвойных до начала вычленения боковых примор-
диев формируются материнские группы клеток
фитомеров. Поэтому в морфогенезе апикальной
меристемы Pseudotsuga menziesii, Picea abies, P. ex-
celsa, Larix sibirica, Abies sibirica как самостоятель-
ный процесс следует выделять этап роста апекса
перед началом осуществления морфогенеза фи-
томеров укороченного побега почки и перед сле-
дующим за ним этапом формирования листовых
фитомеров хвои меристематического зачатка
охвоенного побега.

В целом в полном годичном цикле морфогене-
за апикальной меристемы Pseudotsuga menziesii,
Picea abies, P. excelsa, Larix sibirica, Abies sibirica, на-
чиная от ранней весны, целесообразно выделять
следующие этапы: 1а) рост апекса перед морфоге-
незом укороченного побега почки, 1б) морфоге-
нез укороченного побега почки; 2а) рост апекса
перед морфогенезом меристематического зачатка
охвоенного побега, 2б) морфогенез меристемати-
ческого зачатка охвоенного побега.

Выпадение этапа 2а приводит к прекращению
морфогенеза меристематического зачатка охво-
енного побега, а этапа 1а – к прекращению в це-
лом морфогенеза апикальной меристемы данной
оси, ее последующей деградации.

Таким образом, выпадение второго этапа мор-
фогенеза зачатка охвоенного побега псевдотсуги
Мензиса при значительном снижении уровня
освещенности является следствием существенно-
го торможения объемного роста апикальной ме-
ристемы, необходимого для формирования мате-
ринских групп клеток фитомеров хвои.

У псевдотсуги Мензиса в условиях интродук-
ции в Санкт-Петербурге при значительном зате-
нении в кроне дерева (до уровня относительного
светового довольствия 15.1–15.4%) листонесущие
побеги обычно формируют нормально развитую
хвою и стебель с недоразвитой терминальной
почкой. Есть основание считать, что псевдотсуга
Мензиса в Санкт-Петербурге при относительном
световом довольствии выше 18–19% в межкроно-
вом пространстве древостоев может оптимально
развивать вегетативные побеги.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
У псевдотсуги Мензиса (Pseudotsuga menziesii

Mirb. Franco), интродуцированной в Санкт-Пе-
тербурге, апикальная меристема побегов осей 3-го

порядка ветвления в нижней части кроны дерева
за вегетационный период осуществляет полный
годичный цикл морфогенеза при относительном
световом довольствии (ОСД) в диапазоне 23.9–
18.3%. В начале периода вегетации формируется
дифференцированный укороченного побег поч-
ки с чашевидным стеблем, несущим кроющие че-
шуи, на котором во второй половине вегетацион-
ного периода под покровом чешуй развивает ме-
ристематический зачаток охвоенного побега
новой генерации.

Снижение уровня ОСД до 15.1–15.4% приво-
дит к существенному уменьшению интенсивно-
сти пролиферативного роста апекса и его органоге-
неза. В результате, за весь вегетационный период он
успевает сформировать только укороченный по-
бег почки, имеющий примерно в 2 раза меньшее
число слоев слабо развитых кроющих чешуй и в
5 раз меньшую общую площадь поперечного се-
чения живых тканей укороченного стебля почки
по внешней границе коровой паренхимы по срав-
нению с нормально освещенными побегами.
Уменьшение освещенности побегов оказывает
тормозящее влияние как на скорость формирова-
ния апексом новых фитомеров укороченного
стебля почки и меристематического зачатка охво-
енного побега, так и на их пролиферативный
рост. Важным процессом морфогенеза апекса яв-
ляется его самостоятельный пролиферативный
объемный рост перед началом этапов формиро-
вания укороченного стебля почки и меристема-
тического зачатка охвоенного побега. В результа-
те этого роста в его основании в периферической
меристеме развиваются материнские группы кле-
ток фитомеров укороченного побега почки и ли-
стовые фитомеры зачатка охвоенного побега.
Снижение у годичных побегов уровня ОСД до
15.1–15.4% приводит к недоразвитию проводя-
щих тканей центрального цилиндра укороченно-
го стебля почки и блокировке связи апекса через
прокамбиальные пучки с проводящим цилин-
дром стебля материнского охвоенного побега.
В результате этого нарушается трофика апикаль-
ной меристемы и способность формировать кле-
точным делением необходимый объем органо-
генной периферической меристемы с материн-
скими группами листовых фитомеров зачатка
охвоенного побега, что и приводит к выпадению
этапа формирования охвоенного побега новой ге-
нерации у побегов с недостаточным уровнем
обеспеченности ОСД.

При создании культур псевдотсуги Мензиса в
Санкт-Петербурге целесообразно планировать
густоту посадки растений с учетом того, чтобы в
межкроновом пространстве относительное све-
товое довольствие не было ниже 18–19%.
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Changes in the Shoot Apical Meristem with Decrease in Illumination 
within the Crown of Pseudotsuga menziesii (Pinaceae) Introduced in St. Petersburg

V. B. Skupchenko*
St. Petersburg State Forestry Engineering University named after S.M. Kirov, St. Petersburg, Russia

*e-mail: vlaskvs16579@.mail.ru

Abstract—In Pseudotsuga menziesii Mirb. Franco introduced in St. Petersburg, the changes in the apical mer-
istem morphogenesis during the formation of a short bud shoot with covering scales and meristematic pri-
mordium of shoot with needles, under the decrease in illumination within the crown were studied. Terminal
1–4-year-old shoots of the third-order branches in the lower part of the crown with a relative light availability
(RLA) in the range of 23.9–18.3% perform full annual cycle of morphogenesis of the shoot apical meristem.
Before each stage of morphogenesis, the apical meristem performs independent volume growth associated
with the formation of mother groups of phytomer cells of covering scales and needles in the peripheral meri-
stem. With RLA reducing to 15.1–15.4%, in terminal 5–6-year-old shoots over the growing season, the apical
meristem performs only formation of a short bud shoot with covering scales and stops volume growth. This is
because in the vascular bundles of the stele of the short bud stem, the sieve cells of the phloem are not formed,
and the xylem part is poorly developed. The direct contact of the apex with the stele of the bud stem is blocked
by procambium bundles, since their cells are differentiated and crystalline cellulose is accumulated in the cell
walls. The cell walls of the bark parenchyma of the short bud stem contains significantly less birefringent in-
clusions, and only single small resin receptacles.

Keywords: Pseudotsuga menziesii, St. Petersburg, apical shoot meristem, morphogenesis under different light
intensity in the crown of a tree, short shoot of the bud with covering scales, meristematic rudiment of a new
generation of shoot with needles
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