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Ель Шренка (Picea schrenkiana F. et M.) растет 
в Средней Азии, на горных склонах в основном 
по ущельям Большого Тянь-Шаня, поднимаясь 
до высот 3 000–3 200 м над ур. моря, при этом 
нижняя граница ее распространения колеблется 
в зависимости от условий произрастания. Деревья 
достигают высоты 30–50 м, отличаются очень ком-
пактной кипарисовидной кроной. Хвоя довольно 

длинная — 18–30 мм, ширина — 1 мм. Ель Шренка 
играет важную средозащитную роль и подлежит 
всемерной охране [1–3].

В Заилийском Алатау Северного Тянь-Шаня 
леса произрастают в интервале высот от 1200 м до 
2700 м над ур. моря. Ель Шренка является преоб-
ладающей лесной породой, занимающей основ-
ную часть площади горных лесов. В нижнем поясе 
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Проведено сравнительное изучение морфогенеза апикальной меристемы побегов и их роста у деревьев 
ели Шренка (Picea schrenkiana F. et M.), произрастающих на различных высотах в горах Заилийского Ала-
тау Северного Тянь-Шаня. Апикальная меристема ежегодно осуществляет формирование укороченного 
побега с кроющими чешуями новой почки и заложение меристематического зачатка удлиненного ох-
военного побега. Перед каждым из этих двух этапов морфогенеза апекс осуществляет самостоятельный 
рост, связанный с формированием в периферической меристеме материнских групп клеток фитомеров 
кроющих чешуй почки и фитомеров хвои. Начало вычленения апексом примордиев кроющих чешуй но-
вой почки у деревьев, произрастающих на высотах 1600, 2045 и 2600 м над ур. моря, происходит при нако-
плении суммы средней суточной положительной температуры воздуха, соответственно – 330, 275 и 185℃.  
Этап заложения меристематического зачатка охвоенного побега новой генерации деревьев, произраста-
ющих на высотах 1600, 2045 и 2600 м, начинается при накоплении средней суточной температуры воздуха 
выше 5 ℃, соответственно – 650, 527 и 210℃. При увеличении высоты места произрастания деревьев 
от 1600 до 2600 м у меристематических зачатков охвоенных побегов происходит уменьшение числа яру-
сов заложенных примордиев хвои от 12 до 7.5. Весной в период пролиферативного продольного роста 
меристематического зачатка стебля о темпе деления клеток его основной паренхимы можно судить по 
скорости удвоения его длины. У деревьев, произрастающих на высоте 1600 м при температуре 5℃, ско-
рость роста стебля охвоенного побега составляет 0.0066 цикла удвоения его длины за сутки, а на высоте 
2600 м эта величина в 6.3 раза больше. Согласно уравнениям линейной зависимости средней суточной 
скорости удвоения длины стебля от температуры, температура, при которой начинается деление клеток 
зачатков стебля, при увеличении высоты места произрастания деревьев от 1600 до 2600 м уменьшается от 
4.62 до 2.82℃. Адаптация процесса деления меристематических клеток к низким температурам частично 
снижает тормозящее действие комплекса экологических факторов на морфогенез и рост побегов при 
увеличении высоты места произрастания P. schrenkiana.

Ключевые слова: Picea schrenkiana, вегетативный побег, апикальная меристема, адаптация к низким темпе-
ратурам, Заилийский Алатау, Северный Тянь-Шань
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расположены яблоневые леса, выше — осиновые 
и еще выше, примерно с 1500 м, начинаются ело-
вые леса, которые доходят до абсолютной высоты 
2700 м. В Заилийском Алатау леса из ели Шренка 
занимают преимущественно склоны северных 
экспозиций и почти полностью отсутствуют на 
южных склонах [4].

В горах при увеличении высоты наблюдается 
значительное изменение параметров всех эко-
логических факторов: снижаются температуры, 
увеличиваются влажность воздуха и количество 
атмосферных осадков, снижается атмосферное 
давление, возрастает интенсивность солнечного 
света, происходит обогащение спектра корот-
коволновым излучением и др. В соответствии 
с имеющимся у растений физиологическим ди-
апазоном толерантности к факторам окружаю-
щей среды, на различных высотах формируется 
определенный состав растительных сообществ [5]. 
Важную роль в адаптации растений к изменяю-
щимся условиям окружающей среды выполняет 
процесс побегообразования. Апикальные мери-
стемы, расположенные в почках, осуществляют 
морфогенез новых структур побегов с последу-
ющим ростом путем увеличения числа клеток 
и их объема. По мнению И. Г. Серебрякова [6], 
различия в величине побегов в кроне ели, а стало 
быть, и сама форма кроны, в решающей степени 
детерминированы уже в состоянии почек. В изу-
чении причин различного развития почек следует 
искать раскрытие законов сложения кроны дре-
весных пород, в частности хвойных.

Морфогенез и рост годичного охвоенного побе-
га Picea schrenkiana, P. abies и P. excelsa осуществля-
ется апикальной меристемой в продолжение двух 
лет [7, 8]. В первый вегетационный период апекс 
осуществляет следующие этапы морфогенеза: 1А. 
Рост апикальной меристемы перед началом мор-
фогенеза укороченного побега почки с кроющими 
чешуями; 1Б. Морфогенез и рост укороченного 
побега с кроющими чешуями почки новой генера-
ции; 2А. Рост апикальной меристемы под покро-
вами молодой почки перед началом морфогенеза 
меристематического зачатка охвоенного побега; 
2Б. Морфогенез меристематического зачатка уд-
линенного охвоенного побега.

После зимнего покоя в меристематическом за-
чатке охвоенного побега, сформированном в пред-
шествующий год и распложенном под покровами 
зрелой вегетативной почки, все клетки представ-

ляют собой инициали соответствующих тканей 
стебля и хвои.

Во второй вегетационный период осуществля-
ются следующие этапы морфогенеза: 3А. Продоль-
ный меристематический рост зачатка охвоенного 
побега путем увеличения числа клеток за счет их 
деления; 3Б. Продольный рост побега путем уве-
личения объема клеток стебля и хвои; 4Р. Радиаль-
ный рост стебля побега, который осуществляется 
в результате формирования камбием новых слоев 
клеток вторичной флоэмы, вторичной ксилемы, 
феллогеном феллемы и феллодермы перидермы.

Этап 3А начинается под покровами материн-
ской почки при наступлении положительных 
температур. Он продолжается после раскрывания 
покровов материнской почки, до меристематиче-
ского разрастания стебля в длину примерно на 40% 
от годичного прироста. Затем, во второй половине 
июня, наступает этап морфогенеза побега 3Б, на 
котором завершается процесс продольного роста 
стебля за счет увеличения объема клеток. На эта-
пах 3А и 3Б осуществляется линейный тип роста 
стебля и листовых зачатков путем их равномерного 
удлинения [9]. К этому сроку завершается процесс 
заложения апексом структур укороченного побе-
га молодой почки — этапы 1А и 1Б. Характерно, 
что сразу после вычленения из основания апекса 
меристематические зачатки фитомеров почки — 
кроющие чешуи и принадлежащие им стеблевые 
структуры, разрастаются и дифференцируются так 
же, как и расположенные ниже элементы стебля 
удлиненного охвоенного побега. Это подтверждает 
мнение о том, что кроющая чешуя почки представ-
ляет собой видоизмененное основание листа — 
листовую подушку. Листовые подушки плотно по-
крывают поверхность стебля охвоенного побега [9].  
Это дает основание считать, что формируемая мо-
лодая почка в виде укороченного побега с недораз-
витыми листьями — катафиллами представляет со-
бой структурный элемент растущего удлиненного 
охвоенного побега.

Этап морфогенеза 4Р радиального роста стебля 
охвоенного побега осуществляется вторичными 
латеральными меристемами — камбием и фелло-
геном на протяжении второй половины вегетаци-
онного периода. Этап радиального роста стебля 
охвоенного побега в каждый следующий год его 
жизни протекает в продолжение всего вегетацион-
ного периода, создавая основу для формирования 
ствола и ветвей дерева.
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Соматическое деление клетки осуществляется 
в результате сложных биохимических процессов 
пресинтетического, синтетического и премито-
тического периодов интерфазы митоза [10–13]. 
При этом происходит удвоение количества ДНК, 
увеличивается содержание РНК, структурных, эн-
зиматических, двигательных белков [14]. В резуль-
тате активизации процесса дыхания образуются 
строительные блоки — продукты неполного окис-
ления сахаров, которые необходимы для синтеза 
разнообразных веществ [15]. Для осуществления 
деления меристематические клетки должны быть 
обеспечены продуктами фотосинтеза и достаточ-
ным количеством минеральных элементов — азота, 
фосфора, калия, магния, кальция и др. При объем-
ном росте и дифференциации меристематические 
клетки должны быть обеспечены в большей мере 
продуктами фотосинтеза для построения углево-
дных оболочек и в меньшей мере, чем при митозе, 
минеральными элементами [16].

Температурный режим при увеличении высоты 
местности в горных условиях значительно изме-
няется и представляет собой один из доминирую-
щих факторов, влияющих на деление, рост клеток 
и интенсивность процессов жизнедеятельности 
растений. Изучение влияния низких температур 
на деление и рост клеток меристем показало, что 
эти процессы замедляются многократно, однако 
их характер аналогичен тому, который наблюда-
ется в условиях оптимальных температур [17–21]. 
В листьях арабидопсиса, кукурузы и подсолнеч-
ника при субоптимальных температурах продол-
жительность и скорость деления и роста клеток 
имеют сходный характер и линейно изменяются 
в соответствии со свободно изменяющейся темпе-
ратурой в полевых условиях и в камерах роста при 
постоянных температурах [22–24]. Митотическое 
деление клеток растений нарушается под влиянием 
широкой амплитуды колебания температуры, из-
менения суточного ритма освещения, в результате 
действия факторов, повреждающих митоз. Суще-
ствует мнение, что регулирование температурой 
клеточного деления мало изучено [25].

В настоящей работе были поставлены задачи 
определить характер морфогенеза и роста по-
бегов у деревьев ели Шренка, произрастающих 
в нижней, средней и верхней частях пояса ее есте-
ственного распространения в горах Заилийского 
Алатау Северного Тянь-Шаня; определить про-
должительность периода этапов формирования 
апикальной меристемой структур укороченного 

побега новой вегетативной почки и следующего 
за ним этапа формирования меристематического 
зачатка охвоенного побега новой генерации при 
увеличении высоты места произрастания деревь-
ев; оценить температурную зависимость процесса 
роста делением клеток меристематических зачат-
ков охвоенных побегов в связи с уменьшением 
уровня теплообеспеченности при увеличении вы-
соты места произрастания деревьев. Дать харак-
теристику гистогенеза тканей стебля охвоенного 
побега и оценить причины различия его роста 
в длину на разных высотных уровнях произрас-
тания деревьев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Опытные экземпляры ели Шренка (Picea 
schrenkiana F. et M.) в возрасте 80–100 лет, облада-
ющие активным семеношением, были подобраны 
на склонах северной экспозиции хребта Заилий-
ского Алатау Северного Тянь-Шаня (бассейн реки 
Малая Алма-Атинка, 43° с. ш.) в естественных дре-
востоях полнотой 0.5–0.8 на высотах 1600, 2045 
и 2600 м над ур. моря, что соответствует нижней, 
средней и верхней частям пояса естественного рас-
пространения вида.

В Заилийском Алатау, на северном склоне на 
территории распространения еловых лесов, по 
многолетним данным средние месячные и сред-
ние минимальные температуры характеризуется 
изменением соответственно на 0.5° и 0.7° на 100 м 
высоты (понижение температуры с высотой). В те-
плое время года (июль) градиент средней месячной 
температуры воздуха в поясе от 800 м до 3000 м 
составляет 0.6–0.7℃ на 100 м высоты [26]. Самым 
жарким месяцем в году в поясе до 2600 м является 
июль, самый холодный месяц — январь (табл. 1).

Зона естественного распространения ели 
Шренка характеризуется довольно высоким сред-
ним годовым количеством осадков — 839–904 мм. 
Наибольшее среднемесячное количество осадков 
выпадает в мае — 168–179 мм. В теплый период года 
максимум количества осадков приходится на конец 
весны и начало лета — апрель, май, июнь. В августе 
количество осадков снижается до 39–48 мм в ме-
сяц. Затем в октябре, ноябре наблюдается подъем 
количества выпадающих осадков. Минимальное 
количество осадков приходится на холодное время 
года, в январе оно составляет 19–31 мм. Снеговая 
линия летом в Заилийском Алатау располагается 
на высоте 3400–3500 м.



29МОРФОГЕНЕЗ И РОСТ ПОБЕГОВ PICEA SCHRENKIANA (PINACEAE) 

РАСТИТЕЛЬНЫЕ  РЕСУРСЫ        том  60           вып.  4        2024

Средние месячные и годовые температуры 
воздуха в период исследования (1968–1969 гг.) не-
значительно отличались от многолетних данных, 
1968 г. был несколько теплее, а 1969 г. — холоднее 
по отношению к средним многолетним темпера-
турным показателям. В теплое время года откло-
нение температуры воздуха от многолетних пока-
зателей было незначительным.

Почвы ельников, расположенных на разной 
высоте над ур. моря, по содержанию в верхнем 
горизонте гидролизуемого азота довольно близки 
между собой и относятся к хорошо обеспеченных 
доступным азотом. Нижележащие горизонты со-
держат его меньше и могут быть отнесены только 
к среднеобеспеченным. По содержанию подвиж-
ного фосфора верхние горизонты почв низкогор-
ных ельников относятся к среднеобеспеченным, 
а средние горизонты — к хорошо обеспеченным. 
Почвы ельников среднегорного и высокогорного 
поясов бедны подвижным фосфором. Наиболее 
богаты подвижным калием почвы средней части 
пояса еловых лесов. Почвы верхней части елового 
пояса относятся к категории хорошо обеспеченных 

подвижным калием, а нижней части — к категории 
бедных. С увеличением высоты места произрас-
тания еловых древостоев почва под ними заметно 
подкисляется: в нижней части елового пояса рН 
составляет 6.36, а в верхней — 5.40. По почвенному 
профилю во всех частях елового пояса рН почвы 
изменяется незначительно [27, 28].

Для анатомического исследования начиная от 
ранней весны до поздней осени, через промежутки 
времени в 1–2 недели, в каждый срок наблюде-
ний в течение одного дня заготавливались побеги 
третьего порядка ветвления, содержащие вегета-
тивные и репродуктивные почки. Отбор побегов 
проводился в верхней половине кроны деревьев, 
произраставших на высотах 1600 м, 2045 м, 2600 м 
над ур. моря. Параллельно проводились феноло-
гические наблюдения.

Побеги фиксировали в 70%-ном этаноле. Срезы 
почек, стеблей и хвои толщиной 20–30 мкм по-
лучали на вибрационном микротоме без заливки 
в твердые среды, с использованием естественной 
структурной вязкости тканей [29]. В срезах гисто-
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01
02
03
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05
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08
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11
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Средняя 
за год
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for the year

-4.08
-5.78
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3.24
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14.27
16.57
15.46
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3.12
0.23

-5.57
4.84

-4.87
-6.59
-0.47
2.02
7.70

12.10
14.40
13.57

9.01
2.44

-0.85
-6.52
3.49

-7.77
-9.38
-3.24
-0.71
4.60
8.58

10.79
10.18

6.40
-0.06
-3.82
-8.89
0.56

01
02
03
04
05
06
07
08
09
10
11
12

Средняя 
за год

Average 
for the year

-11.39
-10.89

-0.49
5.54
9.65

13.66
16.27
13.85

9.13
4.53

-0.09
-0.77
3.93

-11.66
-11.16

-0.89
4.19
8.03

11.64
14.10
12.23

8.18
3.71

-0.36
-1.59
2.98

 
-13.56
-13.24

-2.91
1.39
5.00
8.14

10.45
9.29
5.41
1.14

-2.66
-4.51
0.34

2045 2600 

Месяц
Month

Месяц
Month

Высота, м над ур. моря
Elevation, m a.s.l.

1600 2045 2600 

Высота, м над ур. моря
Elevation, m a.s.l.

1969 

Год /Year

Таблица 1. Средние месячные температуры воздуха (℃) в Заилийском Алатау (бассейн р. Малая Алма-Атинка)
Table 1. Average monthly air temperatures (℃) in the Trans-Ili Alatau mountains (the basin of the Malaya Alma-
Atinka river)
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химически выявлялась ДНК реакцией Фельгена, 
и сумма ДНК + РНК реакцией с галлоцианинхро-
мовыми квасцами и контрольным извлечением 
РНК рибонуклеазой [30–32]. Микропрепараты 
изучались под микроскопом МБИ-3. Измерения 
объектов под микроскопом выполнялись при по-
мощи окулярного микрометра. При расчете сред-
ней суточной скорости удвоения длины стебля 
и хвои (Iудв.) в период их меристематического роста 
путем деления клеток использована формула:

Iудв. = (log2N2 — log2N1) / P,

где: N1 — длина органа в начале периода на-
блюдения; N2 — длина органа в конце периода 
наблюдения; P — продолжительность периода 
наблюдения в сутках.

Процесс подбора проб побегов и морфометри-
ческие измерения микропрепаратов выполнялись 
с ошибкой репрезентативности не более 5% [33].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В начале вегетационного периода апикаль-
ная меристема побега ели Шренка распола-
гается под кроющими чешуями в зрелой пе-
резимовавшей вегетативной почке на стебле 
меристематического зачатка охвоенного побега 
(почка и зачаток побега сформированы апек-
сом в предыдущем году). В этот период апекс, 
зачаток стебля и примордии хвои представляют 
собой единую взаимосвязанную систему гото-
вых к пролиферативному росту меристемати-
ческих клеток. Меристематический зачаток 
побега непосредственно связан при помощи 
прокамбиальных пучков только с центральным 
цилиндром укороченного стебля почки, несу-
щего кроющие чешуи, и отделен сердцевинной 
диафрагмой от ее зрелых структур. Зачаток по-
бега сложен меристематическими клетками, 
представляющими собой инициали тканей 
развивающегося охвоенного побега. Поэтому 
все заложенные меристематические примор-
дии фитомеров хвои развиваются синхронно, 
как самостоятельные зоны роста в начале про-
лиферативно, путем деления клеток, а затем 
объемным ростом и дифференциацией в со-
ответствующие зрелые ткани. В связи с этим 
морфогенез апикальной меристемы находится 
в прямой зависимости от уровня обеспеченно-

сти продуктами питания и гормональным фо-
ном расположенного под нею развивающегося 
меристематического зачатка охвоенного побе-
га. Это обстоятельство обусловливает необхо-
димость рассмотрения по срокам наблюдения 
роста и морфогенеза апикальной меристемы 
и формируемых ею меристематических струк-
тур параллельно с процессами роста и диффе-
ренциации развивающегося в ее основании 
зачатка охвоенного побега.

В первой декаде апреля (9 апреля 1968 г.) ме-
ристематические зачатки охвоенных побегов 
с апикальной меристемой в вегетативных поч-
ках в пределах всего пояса распространения ели 
сохраняют покоящееся зимнее состояние. У де-
ревьев на высоте 1600 м над ур. моря при сумме 
положительных температур 51.3℃ апикальная 
меристема побега имеет коническую форму 
с округлой терминальной частью (рис. 1, 1).  
Апикальные инициальные клетки и централь-
ные материнские клетки крупные (20 × 23 мкм) 
с относительно рыхлыми, массивными ядра-
ми (диаметром до 10 мкм) со слабо заметными 
ядрышками. Клетки однослойной протодермы 
по мере удаления от апикальных инициалей 
в направлении к основанию апекса приобретают 
антиклинальное удлинение (до 18–20 мкм) с бо-
лее коротким тангенциальным диаметром (10– 
14 мкм). Они имеют плотные округлые ядра 
(диаметром до 8 мкм) с хорошо заметными 
ядрышками. Периферическая зона апикальной 
меристемы берет начало от зоны центральных 
материнских клеток и сложена в 3 слоя из от-
носительно мелких клеток (диаметром около  
14 мкм) с плотными ядрами. Она подстилает-
ся 2 слоями клеток инициалей прокамбия, сле-
дующих от центральных материнских клеток 
в цилиндр прокамбиальных пучков нижераспо-
ложенного стебля меристематического зачатка 
охвоенного побега. Осевая часть апекса сложена 
клетками сердцевинной меристемы, берущей 
начало от центральных материнских клеток. Ее 
осевые ряды клеток шириной около 20 мкм про-
должаются в сердцевинную меристему зачатка 
стебля охвоенного побега. Ядра в них мелкие 
(до 7 мкм диаметром) правильной округлой фор-
мы, с мало заметными ядрышками. В апикаль-
ных инициалях, центральных материнских клет-
ках, протодерме и в периферической меристеме 
ядра клеток относительно слабо окрашиваются 
реакцией Фельгена на наличие ДНК. В отличие 
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Рис. 1. Формирование апикальной меристемой структур вегетативного побега и их рост у Picea schrenkiana на различных вы-
сотах в горах Северного Тянь-Шаня. 1. Верхняя часть меристематического зачатка побега в покоящемся зимнем состоянии. 
1600 м над ур. моря (н. у. м.): 1 – апикальные инициальные клетки; 2 – центральные материнские клетки; 3 – сердцевинная 
меристема апекса; 4 – клетки прокамбия; 5 – периферическая меристема; 6 – протодерма; 7 – сердцевинная меристема 
охвоенного зачатка побега; 8 – примордий хвои верхнего яруса зачатка охвоенного побега; 9 – характерные для зимне-
го состояния компактные ядра клеток сердцевинной меристемы. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 250 мкм.  
2. Зачаток охвоенного побега в начале этапа продольного меристематического роста. 1600 м н. у. м.: 1 – примордий хвои 
верхнего яруса; 2 – прокамбий примордия хвои; 3 – апикальная меристема. Окраска галлоцианинхромовыми квасцами 
(ГХК). Масштабная линейка: 500 мкм. 3. Проводящие пучки центрального цилиндра и листового следа зачатка охвоен-
ного побега в начале этапа продольного меристематического роста. 1600 м н. у. м.: 1 – первичная флоэма листового следа; 
2 – прокамбий листового следа; 3 – трахеида первичной ксилемы листового следа; 4 – сердцевинная меристема стебля; 5 – 
метафаза митоза прокамбиальной клетки проводящего пучка центрального цилиндра стебля; 6 – трахеиды первичной кси-
лемы проводящего пучка центрального цилиндра стебля; 7 – прокамбий проводящего пучка центрального цилиндра сте-
бля; 8 – первичная флоэма проводящего пучка центрального цилиндра стебля. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 
25 мкм. 4. Апикальная меристема побега в начале этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м н. у. м.:  
1 – основание хвои верхнего яруса охвоенного побега; 2 – кроющая чешуя первого яруса новой почки; 3 – клетки про-
камбия; 4 – апикальные инициальные клетки; 5 – центральные материнские клетки; 6 – таниновые клетки сердцевинной 
меристемы. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 200 мкм. 5. Центральные материнские клетки апикальной меристемы 
побега в начале этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м над ур. моря: 1 – анафаза митоза цен-
тральной материнской клетки. Окраска по Фельгену. Масштабная линейка: 25 мкм. 6. Основание апекса побега в начале 
этапа заложения фитомеров укороченного побега почки. 1600 м н. у. м.: 1 – протодерма; 2 – периферическая меристема;  
3 – клетки прокамбия. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 25 мкм. 7. Терминальный апекс побега на этапе формирова-
ния почки. 1600 м н. у. м.: 1 – кроющие чешуи новой почки; 2 – апекс побега. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм.
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от этих тканей, ядра клеток сердцевинной ме-
ристемы имеют значительно более интенсив-
ную окраску, что характерно для зимнего состо-
яния апексов и зачатков побегов (рис. 1, 1, 9).  
Основание апекса окружено слабо развитыми 
листовыми примордиями, заложенными послед-
ними в прошедшем вегетационном периоде. Они 
сложены из четких слоев продольно удлиненных 
клеток с овальными ядрами. В ядрах имеются 
крупные ядрышки (диаметром до 3 мкм), что 
свидетельствует о повышенном уровне метабо-
лизма. Аналогичную структуру имеют апексы 
побегов у деревьев на высотах 2045 м и 2600 м 
над ур. моря. На высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м 

у деревьев в почках меристематические зачатки 
охвоенных побегов имеют длину, соответственно 
1.09, 1.59 и 1.50% от общего сезонного осевого 
прироста стебля побега.

К началу третьей декады апреля (23 апреля 
1968 г.) у деревьев на высоте 1600 м над ур. моря 
при сумме положительных температур 119.3℃  
апикальная меристема еще не включилась в ак-
тивный рост и сохраняет коническую форму. 
В то же время начались процессы пролифе-
ративного роста у меристематического зачат-
ка охвоенного побега, на котором расположен 
апекс. Примордии хвои осуществляют рост более 
активно по отношению к их стеблевой части. 

8. Терминальный апекс побега на этапе формирования почки. 2045 м н. у. м.: 1 – кроющие чешуи новой почки; 2 – апекс 
побега. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм. 9. Апекс побега в начале этапа формирования почки. 2600 м н. у. м.: 
1 – апикальные инициальные клетки; 2 – центральные материнские клетки; 3 – зачаток кроющей чешуи новой почки. 
Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм. 10. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоен-
ного побега. 1600 м н. у. м.: 1 – апекс побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. 
Масштабная линейка: 500 мкм. 11. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоенного побега. 2045 
м н. у. м.: 1 – апекс побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. Масштабная линей-
ка: 250 мкм. 12. Апекс побега на этапе заложения меристематического зачатка охвоенного побега. 2600 м н. у. м.: 1 – апекс 
побега; 2 – меристематический зачаток побега с примордиями хвои. Окраска ГХК. Масштабная линейка: 250 мкм.
13. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационного периода. 1600 м н. у. м.:  
1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска по Фельгену. Масштабная 
линейка: 500 мкм. 14. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационного периода. 
2045 м н. у. м.: 1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска по Фельгену. 
Масштабная линейка: 500 мкм. 15. Поперечный срез стебля годичного прироста охвоенного побега в конце вегетационно-
го периода. 2600 м н. у. м.: 1 – вторичная ксилема; 2 – камбиальная зона; 3 – вторичная флоэма; 4 – перидерма. Окраска 
по Фельгену. Масштабная линейка: 500 мкм.
Fig. 1. Formation of vegetative shoot structures from the apical meristem and their growth in Picea schrenkiana at different elevations 
in the mountains of the Northern Tien Shan. 1. The upper part of meristematic shoot primordium in winter dormancy. 1600 m above 
sea level (a.s.l.): 1 – apical initial cells; 2 – central mother cells; 3 – apex ground meristem; 4 – procambium cells; 5 – peripheral 
meristem; 6 – protoderm; 7 – pith meristem of primordial shoot with needles; 8 – upper row primordial needles of the primordial 
shoot; 9 – compact cell nuclei of the pith meristem, common to winter. Feulgen stain. Scale bar – 250 μm. 2. The primordium shoot 
with primordium needles at the beginning of the stage of longitudinal meristematic growth. 1600 m a.s.l.: 1 – primordial needles of the 
upper row; 2 – procambium of primordia needles; 3 – apical meristem. Gallocyanin-chrome alum (GCA) stain. Scale bar – 500 μm.
3. Vascular bundles of stele and leaf scar of the primordium shoot with needles at the beginning of the stage of longitudinal meristematic 
growth. 1600 m a.s.l: 1 – leaf gap primary phloem; 2 – leaf gap procambium; 3 – primary xylem tracheide of the leaf gap; 4 – pith 
meristem of the stem; 5 – metaphase of the procambial cell of mitosis in the vascular bundle of stem stele; 6 – primary xylem tracheides 
of the vascular bundle of the stem stele; 7 – procambium of the vascular bundle of the stem stele; 8 – primary phloem of the vascular 
bundle of the stem stele. Feulgen stain. Scale bar – 25 μm. 4. Shoot apical meristem at the stage of initiation of the shortened bud shoot. 
1600 m a.s.l.: 1 – the base of the upper row needles of primordium shoot; 2 – cataphyll of a new bud; 3 – procambium cells; 4 – apical 
initial cells; 5 – central mother cells; 6 – tannin cells of the pith meristem. GCA stain. Scale bar – 200 μm. 5. Central mother cells 
of the apical shoot meristem at the beginning of the shortened bud shoot phytomers initiation. 1600 m a.s.l.: 1 – anaphase of mitosis 
of the central mother cell. Feulgen stain. Scale bar – 25 μm. 6. Base of the shoot apex at the beginning of the shortened bud shoot 
phytomer initiation. 1600 m a.s.l.: 1 – protoderm; 2 – peripheral meristem; 3 – procambium cells. GCA stain. Scale bar – 25 μm.  
7. Shoot terminal apex at the stage of bud formation. 1600 m a.s.l.: 1 – cataphylls of a new bud; 2 – shoot apex. GCA stain. Scale 
bar – 250 μm. 8. Shoot terminal apex at the stage of bud formation. 2045 m a.s.l.: 1 – cataphylls of a new bud; 2 – shoot apex. GCA 
stain. Scale bar – 250 μm. 9. Shoot apex at the stage of bud initiation. 2600 m a.s.l.: 1 – apical initial cells; 2 – central mother cells; 
3 – cataphyll primordium in a new bud. GCA stain. Scale bar – 250 μm. 10. Shoot apex at the stage of shoot initiation. 1600 m a.s.l.: 
1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle primordia. GCA stain. Scale bar – 500 μm. 11. Shoot apex at the stage 
of shoot initiation. 2045 m a.s.l.: 1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle primordia. GCA stain. Scale bar – 
250 μm. 12. Shoot apex at the stage of shoot initiation. 2600 m a.s.l.: 1 – shoot apex; 2 – meristematic primordial shoot with needle 
primordia. GCA stain. Scale bar – 250 μm. 13. Cross-section of an annual needle-baring shoot at the end of the growing season. 1600 
m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – cambial zone; 3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen stain. Scale bar – 500 μm. 14. Cross-
section of an annual needle-baring shoot at the end of the growing season. 2045 m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – cambial zone; 
3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen stain. Scale bar – 500 μm. 15. Cross-section of an annual needle-baring shoot at the 
end of the growing season. 2600 m a.s.l.: 1 – secondary xylem; 2 – the cambial zone; 3 – secondary phloem; 4 – periderm. Feulgen 
stain. Scale bar – 500 μm.
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В осевой части каждого примордия сформирован 
прокамбиальный пучок, имеющий повышенное 
содержание нуклеопротеидов, который связы-
вает его с центральным цилиндром стебля. Ну-
клеопротеиды, в основном РНК, в наибольшей 
мере сконцентрированы в клетках меристемы 
мезофилла, в особенности на вентральной сто-
роне примордиев хвои. В центральном цилиндре 
прокамбиальных пучков стебля зачатков побе-
гов наряду с ростом первичной флоэмы диффе-
ренцировались первые 2 слоя кольчатых трахе-
ид первичной ксилемы. Наблюдается деление 
клеток инициального слоя камбия (рис. 1, 2, 3).  
Отдельные трахеиды сформировались и на вен-
тральной стороне прокамбиальных пучков за-
чатков хвои.

К началу мая (6 мая) на высоте 1600 м над 
ур. моря при сумме положительных темпера-
тур воздуха 183℃ началось активное деление 
клеток апекса (рис. 1, 4–6). В результате раз-
растания зон апикальных инициальных и цен-
тральных материнских клеток апекс приоб-
рел удлиненную полуэллипсоидальную форму 
и увеличился по объему. Толщина перифериче-
ской меристемы увеличилась до 4 слоев клеток. 
В ней сформировались цепочки удлиненных 
клеток прокамбия, следующих из центрального 
цилиндра к протодерме. Это свидетельствует 
о начале инициации материнских групп кле-
ток фитомеров кроющих чешуй новой почки. 
Зачаток охвоенного побега, несущий апекс, за 
период 27 дней вырос по длине в 1.12 раза, за-
чатки хвои — в 1.33 раза. У деревьев в средней 
и верхней частях елового пояса к 6 мая в апексе 
побегов еще не произошло изменений отно-
сительно зимнего состояния. Апексы имеют 
правильную коническую форму.

В середине мая (18 мая) проявились морфо-
логические различия апикальной меристемы 
побегов в почках деревьев, произрастающих 
на различных высотах в поясе естественного 
распространения ели Шренка. На высоте 
1600 м над ур. моря сумма положительных 
температур воздуха составила 287.2℃. Во всех 
зонах апекса происходит митотическое деле-
ние, включая центральные материнские клет-
ки (рис. 1, 4–6). В результате разрастания зон 
апикальных инициальных и центральных ма-
теринских клеток апекс приобрел удлиненную 
полуэллипсоидальную форму и увеличился по 
объему. Толщина периферической меристемы 

увеличилась до 4 слоев клеток. В ней сфор-
мировались цепочки удлиненных клеток про-
камбия, следующих из центрального цилиндра 
к протодерме, что свидетельствует о процессе 
инициации материнских групп клеток фито-
меров кроющих чешуй новой почки. Диффе-
ренцировались клетки инициалей прокамбия 
на внутреннем крае периферической мери-
стемы. В сердцевинной меристеме в основа-
нии апекса увеличились в объеме таниновые 
клетки. Апекс приступил к этапу заложения 
новой почки и сформировал первые зачатки 
ее кроющих чешуй. Характерно, что после 
вычленения из апекса примордии кроющих 
чешуй сразу включаются в объемный рост кле-
ток и дифференциацию. У меристематического 
зачатка охвоенного побега, который располо-
жен в почке предыдущей генерации, над апек-
сом сомкнулись разросшиеся прошлогодние 
листовые примордии верхнего яруса. Длина 
его стебля по отношению к началу вегетации 
увеличилась в 2.07 раза, а примордиев хвои — 
в 2.9 раза. У деревьев на высоте 2045 м над  
ур. моря при сумме положительных темпера-
тур воздуха 193.2℃ также, но в меньшей мере, 
чем на уровне 1600 м, над апексом разрослись 
прошлогодние листовые примордии верхнего 
яруса зачатка меристематического побега, при-
ступившего к весеннему внутрипочечному ро-
сту. В результате разрастания зон апикальных 
инициалей и центральных материнских клеток 
апекс также приобрел полуэллипсоидальную 
форму. Митозы обнаруживаются в тканях вер-
хушки апекса, протодерме, периферической 
меристеме, а также в первых бугорках крою-
щих чешуй почки новой генерации. Зачаток 
охвоенного побега, несущий апекс, по отноше-
нию к началу вегетации увеличился в длину в  
1.87 раза, а примордии хвои — в 2.24 раза. 
В почках деревьев в верхней части елового 
пояса, где сумма положительных температур 
воздуха составила лишь 72.8℃, в апексе не 
отмечено морфологических изменений от-
носительно зимнего состояния. Так же, как 
и зимой, в клетках сердцевинной меристемы 
ядра остаются мелкими и более плотными, 
чем в остальных тканях (аналогичные пока-
занным на рис. 1, 1, 9). Ядрышки слабо раз-
личимы на светомикроскопическом уровне. 
Такое состояние апекса свидетельствует о его 
относительном физиологическом покое. Ме-
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ристематический зачаток охвоенного побега, 
несущий апекс, не обнаруживает значительно-
го прироста по отношению к началу вегетации.

К началу июня (3 июня) в нижней части 
елового пояса сумма положительных темпе-
ратур воздуха составила 465℃. В результате 
усиленного роста тканей основания апекс по-
бегов деревьев, произрастающих в этом поя-
се, приобрел правильную коническую форму. 

Терминальный апекс находится на этапе фор-
мирования почки и заложил 3–4 яруса крою-
щих чешуй (рис. 1, 7). Удлиненный охвоен-
ный побег, на верхушке которого расположен 
апекс, по отношению к ранневесеннему со-
стоянию (9 апреля) вырос по длине в 4.23 раза, 
а примордии хвои — в 8.64 раза. Материнская 
зрелая почка прежней генерации, в которой 
находится зачаток охвоенного побега с мери-
стематическим апексом, находится в состоянии 

Показатель
Indicator

Высота апекса, мм
Apex height, mm

Длина зрелого 
побега, мм /Длина 
зачатка побега, мм
Length of mature 
shoot, mm / Length 
of primordial shoot, mm

Длина листовых 
зачатков, мм
Length of primordial 
leaf, mm

Число слоев кроющих 
чешуй новой почки
Number of primordial 
cataphyll layers

Число ярусов 
листовых зачатков
Number of primordial 
leaf rows

Сумма положительных 
температур, оС
Positive accumulated 
temperature, oC

Сумма температур 
выше 5 оС
Accumulated e�ective 
temperature > 5 оC

Высота, м 
над ур. 

моря
Elevation, 

m a.s.l.

9 апреля
April 9

1600
2045
2600  

0.17 ± 0.008
0.16 ± 0.007
0.14 ± 0.005

0.20 ± 0.01
0.18 ± 0.009
0.17 ± 0.007

0.25 ± 0.01
0.23 ± 0.01

0.19 ± 0.009

0.30 ± 0.01
0.28 ± 0.01
0.22 ± 0.1

0.40 ± 0.02
0.33 ± 0.01
0.29 ± 0.01

0.36 ± 0.02
0.31 ± 0.01
0.33 ± 0.01

1600
2045
2600  

51.3
14.6

0

182.5
108.7

25

287.2
193.2
72.8

465
340.6
168.3

668
512.1
288

894
705.5
428.1

1600
2045
2600  

0
0
0

74.9
27.3

0

179.5
111.7

0

357.3
259.2

98

560.3
430.7
209.4

786.2
624.1
249.5

1600
2045
2600  

2.33 ± 0.11
1.88 ± 0.08
1.46 ± 0.07

2.64 ± 0.10
2.33 ± 0.10

1.46

4.83 ± 0.25
3.51 ± 0.17
1.51 ± 0.07

15 ± 0.41
9.3 ± 0.35

2.63 ± 0.13

82.51 ± 2.84
45.17 ± 2.77

6.5 ± 0.19

214.57 ± 11.03
/0.58 ± 0.03

118.52 ± 6.14
/0.43 ± 0.02
27.49 ± 1.38
/0.33 ± 0.01

1600
2045
2600  

0.61 ± 0.02
0.63 ± 0.02

–

0.81 ± 0.03
0.87 ± 0.03

0.56 ± 0.021

1.63 ± 0.07
1.45 ± 0.07

0.63 ± 0.019

5.88 ± 0.19
4.51 ± 0.19

1.01 ± 0.023

18.1 ± 0.83
16.7 ± 0.071

2.175 ±0 .081

–
–

14.1 ± 0.63

1600
2045
2600  

–
–
–

–
–
–

–
–
–

3.0 ± 0.1
1.5 ± 0.1

–

7.5 ± 0.4
5.5 ± 0.3
1.5 ± 0.1

7.5 ± 0.3
6.5 ± 0.3
3.5 ± 0.2

1600
2045 

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

2.5 ± 0.1
2.0 ± 0.1

6 мая
May 6

18 мая
May 18

3 июня
June 3

18 июня
June 18

3 июля
July 3

Таблица 2. Сравнительная характеристика меристематических зачатков в вегетативных почках Picea schrenkiana на раз-
ных высотах в горах Заилийского Алатау (Северный Тянь-Шань) в первой половине вегетационного периода 1968 г. 
Table 2. Comparative characteristics of meristematic rudiments in vegetative buds of Picea schrenkiana at different heights 
in the mountains of the Trans-Ili Alatau (Northern Tien Shan) in the first half of the growing season of 1968
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окончания фазы набухания. На высоте 2045 м 
над ур. моря к началу июня сумма положи-
тельных температур воздуха составила 340.6℃.  
У деревьев, произрастающих здесь, терми-
нальный апекс также приобрел коническую 
форму, но сформировал лишь 1–2 яруса крою-
щих чешуй почки новой генерации (рис. 1, 8).  
Обнаружилось отставание роста и морфоге-
неза зачатков побегов в почках деревьев по 
сравнению с нижней частью елового пояса. 
На высоте 2600 м над ур. моря к началу июня 

сумма положительных температур воздуха со-
ставила лишь 168.3℃, обнаружились первые 
признаки роста апексов (рис. 1, 9). В резуль-
тате разрастания зон апикальных инициалей 
и центральных материнских клеток верхушка 
апекса побегов у деревьев, произрастающих 
на этой высоте, приобрела округлую форму. 
В базальной части апекса началось вычленение 
первого яруса примордиев кроющих чешуй, 
что можно рассматривать как начало процесса 
формирования укороченного побега почки. 

Показатель
Indicator

Высота апекса, мм
Apex height, mm

Длина зрелого 
побега, мм /Длина 
зачатка побега, мм
Length of mature 
shoot, mm / Length 
of primordial shoot, mm

Длина зачатка 
побега, мм
Length of primordial 
shoot, mm

Число ярусов 
листовых зачатков
Number of primordial 
leaf rows

Сумма положительных 
температур, оС
Positive accumulated 
temperature, oC

Сумма температур 
выше 5 оС
Accumulated e�ective 
temperature > 5 оC

Высота, м 
над ур. 

моря
Elevation, 

m a.s.l.

18 июля
July 18

1600
2045
2600  

0.29 ± 0.02 
0.25 ± 0.01
0.44 ± 0.02

0.25 ± 0.011
0.26 ± 0.01
0.29 ± 0.01

0.23 ± 0.01
0.24 ± 0.01
0.23 ± 0.01

0.20 ± 0.01
0.22 ±0.01
0.21 ± 0.01

0.18 ± 0.01
0.17 ± 0.01
0.15 ± 0.01

1600
2045
2600  

5.0 ± 0.2
3.5 ± 0.18
1.0 ± 0.1

7.0 ± 0.4
6.0 ± 0.3
4.0 ± 0.2

10.5 ± 0.4
8.5 ± 0.3
7.0 ± 0.4

11.5 ± 0.6
10.0 ± 0.5
8.0 ± 0.4

12.0 ± 0.7
9.5 ± 0.4
7.5 ± 0.4

1600
2045
2600  

1134
913.7
582.8

1387.3
1135.3
748.9

1616.7
1336.2
898.7

1805
1505.5
1021.9

2115.4
1778.3
1227.2

1600
2045
2600  

1026
823.3
555.6

1279.7
1053.9
670.4

1509
1254.8
820.1

1697.2
1424.1
843.3

2032.5
1709.3
1090.7

1600
2045

1.06 ± 0.04
0.64 ± 0.03

1.90 ± 0.1
1.49 ± 0.06

1.92 ± 0.08
1.53 ± 0.075

2.18 ± 0.1
1.65 ± 0.081

2.30 ±0.011
1.79 ± 0.07

2600  97.54 ± 4.73
/0.44 ± 0.02 0.84 ± 0.04 1.31 ± 0.04 1.37 ± 0.06 1.44 ± 0.7

3 августа
August 3

18 августа
August 18

3 сентября
September 3

9 октября
October 9

Таблица 3. Сравнительная характеристика меристематических зачатков в вегетативных почках Picea schrenkiana 
на разных высотах в горах Заилийского Алатау (Северный Тянь-Шань) во второй половине вегетационного 
периода 1968 г.
Table 3. Comparative characteristics of meristematic primordia in vegetative buds of Picea schrenkiana from provenances 
at different elevations in the mountains of the Trans-Ili Alatau (Northern Tien Shan) in the second half of the growing 
season of 1968
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Начались процессы внутрипочечного роста 
меристематического зачатка охвоенного по-
бега, длина стебля которого увеличилась лишь 
в 1.80 раза, а примордиев хвои — в 1.63 раза по 
отношению к их ранневесеннему состоянию.

К середине июня (18 июня) в нижней и сред-
ней частях елового пояса у деревьев произошло 
распускание вегетативных почек прежней ге-
нерации и продолжался вне почек пролифера-
тивный рост молодых охвоенных побегов теку-
щего сезонного прироста. На высоте 1600 м над  
ур. моря сумма положительных температур воз-
духа составила 668℃. Здесь на растущих удли-
ненных молодых охвоенных побегах апекс про-
должал формировать структуры укороченного 
побега почек, число ярусов кроющих чешуй ко-
торых достигло 7.5. Апекс вырос до наибольшей 
величины (высота 0.40 мм) за вегетационный 
период (табл. 2). Несущий почку новой генера-
ции охвоенный молодой побег по отношению 
к началу вегетационного периода вырос в дли-
ну в 35.41 раза, а хвоя — в 29.67 раза. При этом 
стебель достиг длины 82.5 мм, а хвоя — 18.1 мм, 
что составляет соответственно 38.45 и 100% от 
общего сезонного прироста. В середине июня 
на высоте 2045 м над ур. моря сумма положи-
тельных температур воздуха составила 512.1 ℃.  
По сравнению с деревьями нижней части елово-
го пояса, здесь обнаружилось отставание в тем-
пе роста апекса и его органогенеза. Апекс имеет 
высоту 0.33 мм. Он заложил широкий укорочен-
ный стебель и лишь 5.5 ярусов кроющих чешуй 
почки новой генерации. Длина стебля молодого 
охвоенного побега по отношению к началу ве-
гетации увеличилась в 29.35 раз, а хвои в 26.51 
раз. При этом стебель достиг длины 55.17 мм, 
а хвоя — 16.7 мм, что составляет соответствен-
но 46.5 и 100% от общего сезонного прироста. 
В верхней части елового пояса к середине июня 
накопилась сумма положительных температур 
воздуха, составляющая лишь 288℃, что соот-
ветствует 43% от соответствующей величины 
в нижней части елового пояса. В этих услови-
ях произошло только набухание вегетативных 
почек прежней генерации. Продолжался рост 
структур апексов, достигших высоты 0.29 мм, 
и они приступили к вычленению примордиев 
кроющих чешуй (1.5 слоя) и стеблевых структур 
укороченного побега почек новой генерации. 
Длина стебля меристематического зачатка ох-
военного побега по отношению к началу ве-

гетации увеличилась в 4.26 раз, а примордиев 
хвои — в 3.73 раз. При этом стебель достиг дли-
ны 6.26 мм, а примордии хвои — 2.175 мм, что 
составляет соответственно 6.41 и 15.42% от их 
общего сезонного прироста.

Начало заложения первого слоя кроющих 
чешуй почки новой генерации у деревьев верх-
ней части елового пояса относится к 4–6 июня. 
Отставание от деревьев нижней части елово-
го пояса составляет 13–15 дней, а от деревьев 
среднего части — 8–10 дней. При этом начало 
процессов вычленения примордиев кроющих 
чешуй новой почки у деревьев, произраста-
ющих на высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м над  
ур. моря происходит при накоплении суммы 
положительных температур воздуха соответ-
ственно порядка 330, 275 и 185℃.

Во второй половине июня на высотах 1600 м 
и 2045 м над ур. моря молодые охвоенные побе-
ги закончили осевой рост и в них завершилась 
дифференциация большинства тканей. В этот 
период у деревьев, произрастающих на высоте 
2600 м над ур. моря, произошло раскрывание 
вегетативных почек, и побеги выросли в длину 
на 1/3 сезонного прироста. Гистогенез побегов 
деревьев в верхней части елового пояса имеет 
сходный характер с таковым у деревьев, расту-
щих на высоте 2045 м и 1600 м над ур. моря. 
Наиболее значительный темп осевого приро-
ста побегов на высоте 2600 м над уровнем моря 
наблюдался в первой половине июля, когда они 
и достигли своей полной длины.

К началу июля (3 июля) на высотах 1600 м 
и 2045 м над ур. моря сумма положительных тем-
ператур воздуха составила соответственно 894 
и 705.5℃. Завершился продольный рост моло-
дых охвоенных побегов. Их терминальный апекс 
сформировал полный набор кроющих чешуй 
почки новой генерации. После чего он при-
ступил к росту своего объема, который достиг 
максимальной сезонной величины. На обеих 
высотах апекс начал вычленение структур ме-
ристематического зачатка охвоенного побега но-
вой генерации — примордиев хвои и стеблевых, 
число ярусов которых достигло соответственно 
2.5 и 2.0. Процесс вычленения листовых при-
мордиев осуществляется путем пролиферации 
клеток протодермы, периферической меристе-
мы и прокамбиальных пучков листовых следов. 
Наряду с этим формируется стеблевая часть ли-
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стовых примордиев за счет роста перифериче-
ской меристемы, а также увеличения диаметра 
сердцевиной меристемы. Появляющиеся при-
мордии хвои осуществляют пролиферативный 
рост, в отличие от примордиев кроющих чешуй 
почки, клетки которых сразу после вычленения 
из апекса включаются в объемный рост и диффе-
ренциацию. Зачатки охвоенных побегов имеют 
заметно бóльшую длину стебля (в 1.32–1.38 раза)  
в нижней части елового пояса, чем в его середи-
не. При этом на обеих высотах началось умень-
шение высоты апексов.

На высоте 2600 м над ур. моря к 3 июля сумма 
положительных температур воздуха составила 
428.1℃. На молодых охвоенных побегах тер-
минальный апекс сформировал по 3–4 яруса  
кроющих чешуй почки. Апекс побегов приоб-
рел более остроконическую форму (угол с осью 
апекса порядка 35–40°), в отличие от тупоко-
нической у побегов в средней и нижней частях 
елового пояса. Остроконическая форма апек-
са в верхней части елового пояса формируется 
в результате слабого роста объема сердцевин-
ной меристемы. В сравнении с почками деревь-
ев из нижней и средней части елового пояса, 
у которых сердцевинная меристема сложена 
клетками, приплюснутыми по оси апекса, на 
высоте 2600 м над ур. моря, эти клетки почти 
квадратного сечения, а некоторая часть из них 
даже удлинена вдоль оси апекса. Это является 
следствием слабой активности деления кле-
ток сердцевинной меристемы перегородками, 
поперечными оси апекса. Также характерно, 
что клетки зоны периферической меристемы 
имеют периклинальное удлинение в направ-
лении к верхушке апекса, слабее развита зона 
центральных материнских клеток. Кроющие 
чешуи почек покрыты значительно более плот-
ным слоем трихом, которые содержатся также 
на чешуях внутренних слоев, в то время как 
у деревьев, произрастающих на 1600 м и 2045 м 
над ур. моря, трихомы формируются только на 
чешуях поверхностных слоев. Возможно, что 
усиление развития покрова из трихом кроющих 
чешуй почек представляет собой адаптацион-
ную реакцию к суровым условиям окружающей 
среды верхней границы распространения ели 
Шренка в горах.

У деревьев, произрастающих на высоте 
2600 м над ур. моря, в течение первой полови-
ны июля завершился этап заложения почки. 

К середине июля (18 июля) апекс побегов до-
стиг максимальной сезонной величины, в его 
основании заложился 1 ярус примордиев хвои 
зачатка побега новой генерации. Клетки серд-
цевинной меристемы вытянулись поперек оси 
апекса при относительно небольшом измене-
нии размеров клеток остальных меристемати-
ческих тканей.

Процесс заложения апексом структур но-
вой почки — ее кроющих чешуй и укорочен-
ного стебля происходит в продолжение ро-
ста меристематического зачатка охвоенного 
побега в период от начала сезона вегетации 
до завершения продольного роста его стебля.  
При этом рост всех структур стебля и хвои 
зачатка побега под покровами материнской 
почки предыдущей генерации и в начале пери-
ода после распускания почки осуществляется 
преимущественно пролиферативно путем де-
ления клеток, до достижения длины 30–40% от 
общего сезонного прироста стебля. В после-
дующем удлинение молодого стебля обеспе-
чивается главным образом путем объемного 
роста клеток основной паренхимы с после-
дующей их дифференциацией. В дальнейшем 
зоны пролиферации клеток стебля продолжа-
ют функционирование только в латеральной 
меристеме — камбии центрального цилиндра 
и листовых следов, продуцирующем вторич-
ные флоэму и ксилему, а также в феллогене, 
формирующем перидерму.

К середине июля во всем еловом поясе в моло-
дых почках начался процесс заложения меристе-
матических зачатков охвоенных побегов новой ге-
нерации (рис. 1, 10–12). Наибольшее отставание 
по срокам начала этого этапа органогенеза у ве-
гетативных апексов побегов обнаруживается у де-
ревьев на высоте 2600 м. По сравнению с высотой 
1600 м над ур. моря, оно составляет 20–22 дня;  
на высоте 2045 м отставание существенно мень-
ше — всего 5–7 дней.

В Гималаях на высоте 2500 над ур. моря у Picea 
smithiana период удлинения побега продолжается 
от марта до середины июня. Период образования 
катафиллов — середина мая — начало августа. 
Период развития листовых примордиев — сере-
дина июля — середина ноября [34].

В середине июля (18 июля) у деревьев ели 
Шренка на разных высотах наблюдается значи-
тельное различие по степени созревания тканей 
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стеблей побегов. В стеблях побегов деревьев на 
высотах 1600 м и 2045 м над ур. моря произошла 
полная дифференциация клеток сердцевины. 
При этом, наряду со склереидами, лигнифици-
руется оболочка также и обычных тонкостенных 
паренхимных клеток. На обеих высотах в стебле 
охвоенного побега ксилема проводящих пучков 
центрального цилиндра образовала сплошное 
кольцо. Флоэма центрального цилиндра остает-
ся сложенной в виде отдельных тяжей, но также 
имеет тенденцию тангенциального роста. В про-
водящих пучках центрального цилиндра обнару-
живается существенное преобладание в развитии 
ксилемы над флоэмой. В то же время в листовых 
следах в толще коровой паренхимы наблюдается 
меньшее различие по площади сечения ксилемы 
и флоэмы. На обеих указанных высотах к середи-
не июля началась деятельность феллогена, кото-
рый сформировал 1–2 слоя зрелых клеток пробки 
под паренхимой листовых подушек и гиподермой 
в местах их примыкания. Оболочка клеток пробки 
и паренхимы листовых подушек сильнее субе-
ринизируется на высоте 1600 м над ур. моря, чем 
на высоте 2045 м. В нижней части елового пояса 
выявляется также наибольшая степень лигнифи-
кации оболочек клеток гиподермы и эпидермы.

Этап заложения меристематического зачатка 
охвоенного побега новой генерации на высотах 
1600, 2045 и 2600 м над ур. моря начинается при 
накоплении суммы средних суточных температур 
воздуха выше 5℃ соответственно 650, 527 и 210℃. 
Таким образом, обнаруживается весьма суще-
ственная термическая адаптация процессов за-
ложения апексами почек структур побегов новой 
генерации по мере увеличения высоты произрас-
тания деревьев.

В процессе заложения новых ярусов листовых 
бугорков в тех из них, которые вычленились из апек-
са ранее, обнаруживаются признаки небольшого 
роста путем клеточных делений. При этом в осевой 
части примордиев дифференцируется прокамби-
альный пучок, который объединяется с прокамби-
альной системой стебля. В дальнейшем до конца 
вегетационного периода наблюдается устойчивая 
тенденция уменьшения размеров апекса побегов.

К началу августа (3 августа) на высотах 1600 
и 2045 м над ур. моря температура заложения 
листовых зачатков снижается, в результате чего 
каждый последующий их ярус закладывается 
при более значительном, чем ранее, пролифе-

ративном разрастании примордиев предыдущих 
ярусов. Разрастание примордиев хвои приводит 
к изменению общей конфигурации зачатков по-
бегов, которые принимают полуэллипсоидаль-
ную форму, с четко выделяющимся тупокониче-
ским апексом. В отличие от мест произрастания 
ели Шренка на высотах 1600 и 2045 м, на высоте 
2600 м над ур. моря зачатки ее побегов в почках 
к началу августа имеют заметно меньшее чис-
ло ярусов (4 яруса) листовых примордиев. По-
следние имеют незначительный рост, поэтому 
общий контур зачатков побегов сохраняет ко-
нусовидную форму (угол с осью порядка 50°).  
При этом наблюдается обособление зон апикаль-
ных инициалей и центральных материнских кле-
ток, которые образуют полусферический бугорок 
на верхушке апекса. В течение первой половины 
августа во всем еловом поясе продолжается за-
ложение примордиев хвои на зачатках побегов. 
Наибольший темп их заложения сохраняется на 
высоте 2600 м над ур. моря.

К началу сентября (3 сентября) завершает-
ся заложение примордиев хвои в вегетативных 
почках деревьев во всем поясе естественного 
распространения ели Шренка. Наряду с этим 
во второй половине августа продолжается про-
лиферативный рост заложенных ранее листо-
вых зачатков. В течение сентября и октября 
происходит незначительное увеличение разме-
ров листовых примордиев в меристематических 
зачатках охвоенных побегов в почках деревьев 
во всем еловом поясе. На высоте 1600 м над ур. 
моря наблюдается наибольшая степень разрас-
тания листовых примордиев, они формируют-
ся более заостренными и сильнее изогнутыми 
к верхушке зачатка побега. Примордии сложены 
из продольно удлиненных меристематических 
клеток с коэффициентом прозенхимности 2–3.  
Разрастание листовых примордиев в нижней 
и средней частях елового пояса сопровождается 
незначительным изменением объема стеблевой 
части зачатков охвоенных побегов, ввиду чего 
боковая поверхность последних приобретает 
форму близкую к остроконечному усеченному 
конусу. На высоте 2600 м над ур. моря зачатки 
охвоенных побегов в почках имеют полуэллип-
соидальную форму, поскольку в них в меньшей 
степени, чем на высотах 1600 м и 2045 м, раз-
растаются листовые примордии верхних ярусов. 
Апекс меристематических зачатков охвоенных 
побегов на всех высотах елового пояса приобре-
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тает правильную тупоконическую форму и ми-
нимальную сезонную величину.

У деревьев, произрастающих на высоте 
1600 м над ур. моря, за вегетационный период 
закладываются самые крупные зачатки охво-
енных побегов с наибольшим числом ярусов 
листовых примордиев (12). Зачатки побегов 
у деревьев, произрастающих на высоте 2600 м 
над ур. моря, в общей сложности имеют ми-
нимальные общие размеры и число ярусов ли-
стовых примордиев (7.5). Во всем еловом по-
ясе в терминальных почках концевых побегов 
ветвей в верхней части кроны деревьев число 
спиралей листовых зачатков побегов новой 
генерации изменяется в пределах от 8 + 13 до  
13 + 21 контактных парастих. В последующем 
до наступления устойчивой отрицательной зим-
ней температуры в зачатках охвоенных побегов 
вегетативных почек деревьев в пределах всего 
елового пояса не наблюдается морфологических 
изменений. В таком состоянии они зимуют.

За вегетационный период в проводящем ци-
линдре стебля годичного побега деревьев, произ-
растающих в нижней части елового пояса форми-
руется в два раза больше слоев трахеид вторичной 
ксилемы в радиальном направлении (23 ± 1), 
чем у деревьев, произрастающих в верхней его 
части (11.0 ± 0.6) (рис. 1, 13, 14, 15). Общая тол-
щина ксилемы в проводящем цилиндре стебля 
изменяется у побегов от нижней к верхней части 
елового пояса в виде такой последовательности:  
0.410 ± 0.019 мм, 0.312 ± 0.015 мм и 0.203 ± 0.010 мм.  
Парциальный объем проводящего цилиндра 
ксилемы по отношению к общему объему тка-
ней стебля годичных побегов по мере увели-
чения высоты от 1600 м до 2045 м и 2600 м над 
ур. моря уменьшается в последовательности:  
41 ± 2, 38 ± 1, 30 ± 1%. На высотах 1600 и 2045 м 
над ур. моря за вегетационный период в централь-
ном цилиндре стебля побегов происходит полное 
смыкание ксилемы проводящих пучков. На высо-
те 2600 м ксилема проводящих пучков не смыка-
ется в общее кольцо и имеет меньшую среднюю 
ширину в тангенциальном направлении. В позд-
ней части годичного слоя ксилемы в побегах на 
высотах 2045 м и особенно — 1600 м над ур. моря 
в каждом проводящем пучке образуется по 1–2 
осевых смоляных канала сечением 0.04–0.05 мм. 
У деревьев, произрастающих на высоте 2600 м 
над ур. моря, в ксилеме побегов смоляные кана-
лы не обнаружены. С увеличением высоты места 

произрастания происходит уменьшение степени 
суберинизации слоев пробки. Аналогично изме-
няется и степень лигнификации тонкостенных 
клеток сердцевинной паренхимы.

Основная паренхима представляет собой важ-
ную ткань, которая обеспечивает в весенний пе-
риод продольный осевой рост меристематических 
зачатков стебля и хвои под покровами кроющих 
чешуй материнской почки и их рост после раскры-
вания почки. В этот период ее инициальные клетки 
осуществляют продольный меристематический 
рост путем деления клеточными пластинками, 
ориентированными строго поперек продольной 
оси стебля и хвои. Благодаря этому формируются 
колонки дочерних клеток, расположенных стро-
го параллельно продольной оси органа, которые 
создают механический вектор его продольного 
роста. У Picea abies установлено, что продольный 
рост стебля в основном осуществляется путем кле-
точных делений основной паренхимы, начиная от 
ранней весны под покровами почки и после ее рас-
пускания до достижения порядка 39% от полной 
длины годичного прироста побега [35]. Установ-
лено также, что скорость роста корней растений 
при разных температурах достаточно точно соот-
ветствует скорости митотического цикла [19]. Это 
обстоятельство дает основание оценить скорость 
клеточных делений стебля и хвои ели Шренка в на-
чале вегетационного периода в разных условиях 
произрастания в горах на основе анализа скорости 
удвоения длины этих органов.

Пролиферативный весенний рост меристе-
матических зачатков охвоенных побегов под по-
кровами кроющих чешуй в почках и в начальный 
период после их распускания проявляет значи-
тельную адаптацию к низким температурам при 
увеличении высоты произрастания ели Шренка 
от 1600 м до 2600 м над ур. моря (рис. 2, 1–6). 
При температуре 9℃ средняя суточная ско-
рость удвоения осевого роста стебля охвоенно-
го побега в интервале высот 1600, 2045 и 2600 м 
возрастает и составляет соответственно 0.0766, 
0.0955 и 0.118. При данной температуре, на вы-
соте 2600 м скорость деления клеток в 1.541 раз 
выше, чем на высоте 1600 м. При температуре 5℃  
средняя суточная скорость удвоения осевого ро-
ста стебля охвоенного побега в интервале высот 
1600 м, 2045 м и 2600 м увеличивается в еще боль-
шей мере и составляет, соответственно 0.0066, 
0.0271, 0.0416. Различие в скорости при темпе-
ратуре 5℃ на высоте 1600 м и 2600 м составля-
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Рис. 2. Температурная зависимость средней суточной скорости удвоения длины стебля и хвои зачатка охвоенного побе-
га Picea schrenkiana в начале вегетационного периода на разной высоте произрастания в Заилийском Алатау (Северный 
Тянь-Шань). 
По горизонтали: средняя суточная температура воздуха, ℃. 
По вертикали: 1, 3, 5 – средняя суточная скорость удвоения длины стебля зачатка охвоенного побега; 2, 4, 6 – средняя 
суточная скорость удвоения длины хвои зачатка охвоенного побега. Высота над ур. моря: 1, 2 – 1600 м; 3, 4 – 2045 м; 
5, 6 – 2600 м. 
Fig. 2. The relationship between average daily air temperature and average daily rate of primordial stem and needle length doubling in 
Picea schrenkiana at the beginning of the growing season in the Trans-Ili Alatau mountains (Northern Tien Shan). 
X-axis: 1–6 – the average daily air temperature, ℃. Provenance elevations, m a. s. l.: 1, 2 – 1600; 3, 4 – 2045; 5, 6 – 2600; 
Y-axis: 1, 3, 5 – the average daily rate of stem length doubling in primordial shoot; 2, 4, 6 – the average daily rate of needle length 
doubling in primordial shoot.
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ет 6,303 раза. Согласно уравнениям линейной 
зависимости средней суточной скорости удвое-
ния длины стебля от температуры, теоретически 
начало деления клеток зачатков стебля на высо-
тах 1600, 2045 и 2600 м регистрируется соответ-
ственно при температуре 4.623, 3.415 и 2.822℃. 
Таким образом, меристематический рост стебля 
побегов ели Шренка обнаруживает существенные 
признаки адаптации к низким температурам при 
увеличении высоты места произрастания. Листо-
вые зачатки обнаруживают в процессе меристе-
матического роста признаки большей адаптации 
к низким температурам при увеличении высоты 
места произрастания деревьев ели, чем стебли. 
По сравнению со стеблем, зачатки хвои начинают 
деление клеток при более низкой температуре: на 
высотах 1600 м, 2045 м и 2600 м соответственно 
при 3.795, 2.161 и 1.386℃.

В арборетуме Санкт-Петербургского лесо-
технического университета у ели обыкновенной 
(Picea abies) удвоение скорости меристематиче-
ского роста стебля зачатков охвоенных побегов 
при температуре 9℃ составляет 0.0869, а при  
5℃ — 0.0337, что аналогично величинам, установ-
ленным у ели Шренка в нижней и средней частях 
пояса ее естественного распространения на Тянь-
Шане. Минимальная температура возможного на-
чала деления клеток меристем зачатков стебля по-
бегов ели обыкновенной составляет 2.466℃, как 
это наблюдается у ели Шренка на высоте 2600 м 
над ур. моря [35]. В этих же условиях произраста-
ния у псевдотсуги Мензиса в Санкт-Петербурге 
скорость удвоения длины стебля меристемати-
ческих зачатков побегов при температуре 9℃ со-
ставляет 0.0609, а при температуре 5℃ — 0.0209, 
а начало деления клеток фиксируется при темпе-
ратуре 2.91℃. По сравнению с зачатками стебля 
меристематические примордии хвои псевдотсуги 
Мензиса также проявляют большую адаптацию 
процесса деления клеток к низким температурам: 
при температуре 9℃ удвоение клеток осуществля-
ется со средней суточной скоростью 0.104, а при  
5℃ — 0.0504, минимальная температура возмож-
ного начала деления клеток зачатков хвои у псев-
дотсуги составляет 1.239℃ [36].

Адаптация ростовых процессов к условиям низ-
ких температур носит комплексный характер. Так, 
при выращивании проростков пшеницы при пони-
женной температуре оболочки клеток мезофилла 
«холодных» растений значительно толще, чем «те-
плых». Клетки мезофилла растений, выращенных 

при пониженной температуре, имеют значительно 
больше митохондрий, хлоропластов, пероксисом, 
диктиосом и менее развитые вакуоли. Единица пло-
щади листа, сформировавшегося на холоде, содержит 
больше сырой и сухой массы мезофилла, при этом 
отмечается более высокая интенсивность дыхания 
и фотосинтеза в широком диапазоне температур. 
Увеличение численности органелл в клетке представ-
ляет собой один из путей адаптации растений в про-
цессе онтогенеза к пониженной температуре [37].  
У растений о. Врангель установлена более высокая 
дыхательная способность, чем у родственных видов, 
произрастающих в зоне умеренного климата [38]. 
Снижение атмосферного давления может стимули-
ровать интенсивность фотосинтеза, транспирации 
и продуктивности, что обнаружено по мере подъема 
в горы до высот 2000–2500 м над ур. моря у ряда расте-
ний Восточного Памира [39, 40]. Высказано мнение, 
что это явление связано с улучшением развития эн-
доплазматической сети клеток, функционирования 
плазмодесм, вследствие чего стимулируется фотосин-
тез, транспорт ассимилятов и рост растений [41, 42].  
Изучение ультраструктуры фотосинтетического ап-
парата наиболее типичных для Восточного Пами-
ра высокогорных древесных форм (кустарничков, 
полукустарничков, подушек) показало, что у них 
проявляется ряд признаков, характерных для свето-
любивых растений, таких, например, как небольшие 
размеры пластид и слабое развитие их гранальной 
мембранной системы [43]. Донорно-акцепторные от-
ношения в организме растений играют важную роль 
в функционировании фотосинтетического аппарата. 
В частности, установлено, что любое снижение мас-
сы образующихся ассимилятов вызывает еще более 
резкое обострение конкуренции за их получение, 
причем, прежде всего, от этого страдают корни [44]. 
Возможно, что снижение ростовой функции побе-
гов ели Шренка при увеличении высоты ее произ-
растания в горах может быть связано с нарушением 
распределения ассимилятов между органами дерева 
и снижением их поступления в корневую систему. 
При морфогенезе процессам поляризации клеток 
и тканей принадлежит определяющее значение, 
поскольку возникающие при этом градиенты мор-
фогенетических факторов являются основой для 
дифференциальной активности генома на разных 
этапах развития растения [45]. Вероятно, полярные 
механизмы, действующие при морфогенезе апикаль-
ных меристем побегов, обеспечивают формирование 
оптимальной структуры ассимиляционного аппарата 
и побеговой системы кроны дерева, соответствую-
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щей комплексу экологических факторов на различ-
ных высотах произрастания деревьев ели Шренка.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Снижение длины годичных побегов у де-
ревьев ели Шренка (Picea schrenkiana F. et M.) 
по мере увеличения высоты их произрастания 
в горных условиях вызывается целым рядом 
факторов. Прежде всего, это обусловливается 
неодинаковым температурным режимом и про-
должительностью периода меристематическо-
го развития зачатков побегов. При увеличении 
высоты местности снижается теплообеспечен-
ность растений. В условиях района исследова-
ний это выражается в сокращении продолжи-
тельности периода с суммой температур выше 
5℃ на высотах 1600, 2045, 2600 м над ур. моря. 
В частности, в 1968 г. к 9 октября она составляла 
соответственно: 166, 156, 125 дней. Аналогич-
ным образом изменяется и длительность вегета-
ционного периода. На разной высоте у деревьев 
существует значительный сдвиг фаз развития 
побегов. В начале вегетационного периода в 
верхней части елового пояса (2600 м н.у.м.)  
по сравнению с нижней наблюдается их запаз-
дывание, а во второй половине – более раннее 
завершение. Вследствие этого по мере увели-
чения высоты места произрастания деревьев в 
вегетативных почках затормаживается разви-
тие апексов. Из них формируются укорочен-
ные побеги почек и меристематические зачат-
ки удлиненных охвоенных побегов с меньшим 
числом листовых фитомеров, как по периметру 
основания, так по числу их ярусов в продоль-
ном направлении. В следующий вегетационный 
период те же особенности температурного ре-
жима по мере подъема в горы приводят к тому, 
что ослабляется рост фитомеров хвои, которые 
формируются меньшими по размерам. В сово-
купности это приводит к торможению развития 
ассимиляционного аппарата и в целом прироста 
побегов и органической массы дерева по мере 
увеличения высоты его произрастания в еловом 
поясе на Тянь-Шане.

После окончания пролиферативного продоль-
ного роста стебля зачатка охвоенного побега его 
клетки приступают к завершающему объемному 
росту и дифференциации. Эти процессы зависят 
от экологических условий места произрастания 
деревьев ели Шренка. В частности, после завер-

шения митотического деления клеток сердцевин-
ной паренхимы стебля побега их объемный рост, 
протекающий в первой половине вегетационного 
периода, практически не лимитируется, что под-
тверждается отсутствием существенного различия 
величины диаметра этих клеток у побегов деревь-
ев, произрастающих в разных частях елового по-
яса. То же самое относится и к трахеидам ранней 
древесины. Торможение объемного роста клеток 
трахеид ксилемы наступает в конце вегетацион-
ного периода в поздней части радиального годич-
ного прироста центрального цилиндра стебля по-
бега. С увеличением высоты места произрастания 
деревьев в перидерме стебля охвоенных побегов, 
которая формируется во второй половине вегета-
ционного периода, обнаруживается возрастание 
числа слоев пробки с 3.167 ± 0.182 на высоте 1600 
м над ур. моря до 4.571 ± 0.321 на высоте 2600 м.  
При этом клетки лучше растут по объему в ниж-
ней части елового пояса.

Начало деления клеток меристематического 
зачатка охвоенного побега и пролиферативный 
рост стебля и хвои при увеличении высоты места 
произрастания деревьев проявляет значительную 
степень адаптации к низким температурам. Тем-
пературная адаптация роста меристем побегов 
при увеличении высоты произрастания деревь-
ев в поясе естественного распространения ели 
Шренка только частично снижает отрицательное 
влияние всего комплекса экологических факторов 
на морфогенез и рост побегов.

Есть основание считать, что у ели Шренка на 
каждой высоте в зоне естественного произраста-
ния в Заилийском Алатау Северного Тянь-Ша-
ня развиваются специфические экологические 
формы деревьев, приспособленные к данным 
экологическим условиям. Поэтому при проведе-
нии работ по созданию высокопроизводительных 
древостоев ели Шренка необходимо осуществлять 
сбор семян с экземпляров деревьев на тех же вы-
сотах, на которых из них будут выращиваться 
лесные культуры.

Материалы данного исследования могут 
быть использованы при выполнении исследо-
ваний в области экологического мониторинга 
изменений климата, а также биоиндикации 
окружающей среды.
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Abstract – A comparative study of the shoot apical meristem morphogenesis and shoot growth in Schrenk’s 
spruce (Picea schrenkiana F. et M.) from the provenances at different elevations within its natural distribution 
range in the mountains of the Trans-Ili Alatau mountains of the Northern Tien Shan was conducted. Each 
year, the apical meristem undergoes a stage of forming a shortened shoot with covering scales of a new bud, 
and the stage of initiation of the meristematic primordium of an elongated needle shoot. Before each stage 
of morphogenesis, the apex goes through an independent growth phase associated with the formation of the 
mother cell groups of the bud scale and needle phytomers from the peripheral meristem. The initiation of the 
bud scales primordia in trees growing at elevations of 1600 m, 2045 m, and 2600 m above sea level occurs when 
positive accumulated temperatures reach 330, 275, and 185℃ respectively. In trees growing at 1600 m, 2045 
m, and 2600 m, the stage of the initiation of new meristematic primordial needle-bearing shoots begins when 
the accumulated effective temperature (above + 5℃) reaches 650, 527, and 210℃ respectively. With the site 
elevation increase from 1600 m to 2600 m, the number of the initiated rows of primordial needles decreases 
from 12.0 to 7.5. In spring, during the proliferative longitudinal growth of the meristematic stem primordia, 
the rate of ground tissue cell division can be estimated by the rate of the stem length doubling. At 5℃, in trees 
growing at 1,600 m, the stem growth rate of needle-bearing shoots is 0.0066 length doubling cycles per day, 
while it is 6.3 times greater at 2 600 m. According to the equations for the linear relationship between the average 
daily rate of stem length doubling and temperature, the temperature of the initiation of primordial shoot cell 
division decreases with an increase in the provenance elevation from 4.62℃ at 1 600 m to 2.82℃ at 2 600 m. The 
adaptation of the meristematic cell division process to low temperatures helps to reduce the inhibitory effect of 
altitudinal environmental factors on the morphogenesis and shoot growth in Schrenk’s spruce.

Keywords: Picea schrenkiana, vegetative shoot, apical meristem, adaptation of cell division to low temperatures, 
the Trans-Ili Alatau mountains, the Northern Tien Shan
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