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Пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.) – объект настоящих исследований – наименее изученная ле-
сообразующая порода на северо-востоке Европейской части России. Цель работы – изучение изме-
нений структуры хвои пихты в процессе ее роста. В работе на основе модели роста рассматривается
связь линейных размеров хвои пихты сибирской с изменениями анатомической структуры и уль-
траструктуры ее ассимиляционного аппарата в период внепочечного роста. В качестве модели роста
или модели изменения линейных размеров (длины, ширины и толщины) хвои пихты сибирской
была успешно апробирована логистическая модель, которая показала себя как удобный инструмент
анализа процессов развития хвои на всех структурных уровнях. Применение модели позволяет вы-
делить фазы развития хвои и установить синхронность изменений линейных размеров хвои с раз-
витием ассимиляционных клеток. Показано, что при выходе из почки хвоя пихты сибирской каче-
ственно уже способна к фотосинтезу, о чем свидетельствует наличие развитых тилакоидов и гран в
хлоропластах, а также фотосинтетических пигментов. Наибольшего своего качественного и коли-
чественного развития ассимиляционный аппарат достигает после окончания последней фазы роста
хвои в длину, что дает основание заключить: при оптимальных условиях окружающей среды уже
развитая хвоя достигает в этот период наибольшей функциональной активности.
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Ареал пихты сибирской в России простирается
от Архангельской, Вологодской и Костромской
областей на западе до Республики Саха (Якутия)
на востоке (Пихта, 1986). Основные площади
пихтарников сосредоточены в Западной Сибири,
особенно в Кемеровской области. В Республике
Коми в подзоне южной, в южной части средней
тайги пихтовые леса встречаются по всем долинам
бассейнов рек Вычегды, Лузы и Летки. У северной
границы среднетаежной подзоны пихтовые леса
произрастают островками. (Юдин, 1954).

Работы по изучению роста побегов и хвои пих-
ты сибирской на территории Республики Коми
немногочисленны (Загирова, 2003). Основное
внимание исследователей уделялось древесным
породам, имеющим хозяйственное значение.
Так, в подзоне средней тайги изучался рост побе-
гов и хвои ели сибирской (Picea obovata Ledeb.)

(Ладанова, Тужилкина, 1992; Робакидзе, Патов,
2011). Были описаны изменения структуры асси-
миляционного аппарата и пула пигментов ели си-
бирской в связи с ее ростом (Ладанова, Тужилки-
на, 1992). Также был изучен рост хвои сосны
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) (Andersson et al.,
2018). Однако, хотя пихта не представляет инте-
рес для лесной промышленности, она является
лесообразующей породой бореальной зоны и
оказывает непосредственное влияние на окружа-
ющую среду.

Цель настоящей работы – изучение роста хвои
пихты сибирской. В рамках данной проблемы ис-
следовалась связь линейных размеров хвои пихты
сибирской с изменениями ее анатомической
структуры и ультраструктуры в период внепочеч-
ного роста. Практически это было реализовано
как решение двух задач: 1) подбор и апробация
модели роста хвои пихты сибирской и 2) изучение
взаимосоответствия фаз развития анатомической
структуры и ультраструктуры клеток хвои фазам
изменения линейных размеров хвои.

1 Работа выполнена в рамках темы НИР “Зональные зако-
номерности динамики структуры и продуктивности пер-
вичных и антропогенно измененных фитоценозов лесных
и болотных экосистем европейского Северо-Востока Рос-
сии” (122040100031-8).
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ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводили с мая по октябрь 2016 г.

в ельнике чернично-сфагновом (62°16′03″ с.ш.,
50°41′07″ в.д.) на территории Ляльского лесоэко-
логического стационара Института биологии Ко-
ми НЦ УрО РАН, расположенного в подзоне
средней тайги (Коренные еловые леса …, 2006).
Характеристика фитоценоза приведена в работе
(Коренные еловые леса …, 2006).

Изучение прироста побегов пихты сибирской
проводили по методике А.А. Молчанова,
В.В. Смирнова (1967). Длину хвоинки измеряли
линейкой измерительной (ГОСТ 427-75), по-
грешность измерения ±0.5 мм.

Для световой микроскопии хвою боковых по-
бегов пихты сибирской отбирали с 5 деревьев и
фиксировали в 70%-ном растворе этилового
спирта. Гистологические срезы хвои пихты си-
бирской готовили на микротоме МЗП-01 (Тех-
ном, Россия). Готовые препараты просматривали
в световом микроскопе “Axiovert 200 М” (Karl
Zeiss, Германия) и фотографировали цифровой
камерой AxioCam ERc 5s (Carl Zeiss, Германия).
Параметры анатомической структуры хвои, а так-
же ширину и толщину хвоинки пихты сибирской
измеряли на полученных фотоснимках с исполь-
зованием программы Carl Zeiss Vision (Carl Zeiss,
Германия), погрешность измерения линейных
параметров ±0.05 мкм.

Для ультраструктурных исследований расту-
щую хвою вначале фиксировали в 2.5%-ном рас-
творе глутарового альдегида, в последующем – в
1%-ном растворе осмиевой кислоты. После дегид-
ратации в серии растворов этилового спирта и аце-
тона объекты заливались в смолу Эпон. Срезы гото-
вили на ультрамикротоме PowerTome PC (Boeckeler
Instruments, США) и просматривали с помощью
электронного микроскопа Tesla BS-500 (Tesla, Че-
хословакия). Характеристики ультраструктурных
показателей клеток мезофилла измеряли по мето-
дике В.Б. Скупченко (1990).

Объем палисадной мезофильной клетки и хло-
ропласта рассчитывался по формуле эллипсоида:

(1)

где a, b и c – полуоси эллипсоида, a – длина клет-
ки на продольном срезе хвоинки; b – ширина
клетки на продольном срезе хвоинки; c – ширина
клетки на поперечном сечении хвоинки.

Форма клетки палисадного мезофилла пред-
ставляет собой клетку продолговатой формы, ко-
торая с хорошим приближением моделируется
эллипсоидом. Можно отметить, что, согласно ис-
следованиям Ю.Л. Цельникер (1978), при отноше-
нии длины клетки к ее диаметру менее 2.5 определе-
ние объема клетки возможно по двум линейным
значениям: длине и диаметру клетки, т.е. форма

= π4       ,
3

V abc

клетки может моделироваться эллипсоидом вра-
щения, соответственно, объем клетки определя-
ется по формуле эллипсоида вращения.

Оценку количества клеток мезофилла в едини-
це объема отдельной хвоинки производили по
следующей методике. Измеряли площадь попе-
речного сечения хвоинки и количество клеток
мезофилла, приходящихся на данное сечение. На
продольных срезах хвои измеряли толщину кле-
ток мезофилла. По формуле объема цилиндра рас-
считывали объем отрезка хвоинки длиной 1 мм ( )
и объем фрагмента хвоинки высотой в толщину
клетки мезофилла и площадью основания, рав-
ной площади сечения хвоинки ( ). Затем, ис-
пользуя выражение  =  находили количе-
ство объемов фрагментов, содержащееся в объе-
ме цилиндра высотой 1 мм. Количество клеток
мезофилла в объеме отрезка хвоинки длиной 1 мм
получали, умножив  на количество клеток мезо-
филла в объеме фрагмента хвоинки высотой в
толщину клетки мезофилла.

Для определения содержания пигментов на-
веску хвои не более 0.25 г фиксировали в кипя-
щем ацетоне с добавлением углекислого магния в
пятикратной повторности. Концентрацию пиг-
ментов в ацетоновых вытяжках определяли на
спектрофотометре UV-1700 (Shimadzu, Япония)
по оптической плотности при длинах волн 662 и
644 нм (хлорофиллы) и 470 нм (каротиноиды) с
поправками в максимумах поглощения (Маслова
и др., 1986). Содержание хлорофилла в светособи-
рающем комплексе (ССК) определяли по мето-
дике H.K. Lichtethaler (1987).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Выбор модели роста. Основой для моделирова-

ния экологических систем при феноменологиче-
ском подходе служат уравнения роста популяции
особей одного вида. Уравнение роста с ограниче-
нием, или логистическая модель, достаточно точ-
но описывает характер изменения численности
особей в большинстве популяций на разных эта-
пах развития. Наиболее точно указанная модель
характеризует процессы хода роста древостоев по
запасу, высоте и диаметру (Исаев и др., 2005).

Согласно этой модели, начиная с некоторого
момента развития, скорость прироста биомассы в
популяции начинает падать до тех пор, пока при-
рост не прекратится. Базовой моделью, описыва-
ющей ограниченный рост, является модель Ферх-
юльста, интегрирование которой дает выражение
для логистической кривой роста (Monteith, 2000;
Weiskittel et al., 2011; Koya, Goshu, 2013):

(2)
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где  – численность популяции в момент време-
ни ;  – время;  – максимальная численность
популяции;  – начальная численность популя-
ции;  – удельная скорость роста популяции,

Рост хвои имеет все признаки, характерные
для прироста биомассы в популяции. Для описа-
ния изменения длины хвоинки со временем урав-
нение (2) может быть записано в виде:

(3)

где  – длина хвоинки, мм;  – время, сут; Lmax –
максимальная длина хвоинки, мм;  – началь-
ная длина хвоинки, мм;  – удельная скорость

изменения длины хвоинки, 

Логистическая кривая роста в виде уравнения (3)
была выбрана в качестве рабочей модели для опи-
сания процесса роста хвои пихты.

Дополнительным аргументом в пользу логисти-
ческой модели является высокая степень апробиро-
ванности; малое число параметров модели, методы
оценки значений которых хорошо известны; воз-
можность делать прогнозы относительно числен-
ности популяции (соответственно, длины хвоин-
ки) в произвольные моменты в будущем.

Практически нелинейная оптимизация экспе-
риментальных данных длины хвои на основании
модели (3) осуществлялась методом наименьших
квадратов, оценка параметров проводилась для
уровня значимости α = 0.05 с использованием
программного продукта KyPlot 6.0, Version: 6.0.2.

Наиболее значимые результаты нелинейной ре-
грессии данных длины хвоинки приведены в табл. 1.
В графическом виде кривая роста хвои пихты пред-
ставлены на рис. 1. Анализ результатов показыва-
ет, что уравнения регрессии адекватны, парамет-
ры уравнений статистически значимы. Таким об-
разом, уравнение регрессии L(t) = 23.3087 ×

 ×

 может использоваться для оценки из-
менений длины хвои пихты в зависимости от вре-
мени.

Рост хвои пихты. В процессе роста хвои проис-
ходит не только изменение длины хвоинки, но и
изменение ее ширины и толщины. Анализ ре-
зультатов нелинейной регрессии данных ширины
и толщины хвоинки показывает, что изменение
ширины и толщины хвоинки от времени также
описывается логистической кривой, уравнения
регрессии адекватны, параметры уравнений ста-
тистически значимы. В графическом виде кривые

y
t  t maxy

0y
   G
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∂=
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L t

( )(× + −0.0000311/ 0.0000311 23.3087 0.0000311

)−× 0.09232te

изменения ширины и толщины хвоинки от вре-
мени в 2016 г. представлены на рис. 1.

Таким образом, учитывая полученные резуль-
таты, логистическая кривая в виде уравнения (3)
может быть выбрана в качестве рабочей модели,
описывающей изменение линейных размеров
хвои пихты в процессе роста. Взяв в качестве ха-
рактеристики, описывающей развитие хвои, дли-
ну хвоинки ( ) и используя модель (3), результа-
ты можно представить в виде кривой (1), пока-
занной на рис. 2.

Кривая изменения длины хвои пихты сибир-
ской, представленная на рис. 2, была выбрана для
анализа связи структурных изменений хвои с изме-
нением линейных размеров. На кривой 1 (рис. 2)
были выделены участки, соответствующие раз-
личным фазам роста. Такое разделение кривой
роста на участки широко используется в эколо-
гии. Достижение хвоинкой длины, равной 10% от
ее максимальной длины (рис. 2, точка t1), нами
было выбрано как начало процесса роста (Kucha-
ravy, De Guio, 2015). Соответственно, интервал
(0, t1) идентифицировался как начальная фаза
роста. Следующая фаза – фаза усиления роста –
соответствует участку кривой роста (t1, t3) и ха-
рактеризуется достижением максимальной ско-
рости роста, что наглядно отражается максимумом
на графике дифференциальной кривой (рис. 2). На
данном участке кривой следует выделить два спе-
цифических участка: интервал (t1, t2), характеризу-
ющий внутрипочечный рост, и интервал (t2, t3), со-
ответствующий внепочечному развитию хвоинки.
Далее наступает замедление роста, при котором
скорость роста снижается. Фаза замедления роста
соответствует участку кривой (t3, t4). Достижение
S-образной кривой насыщения означает заверше-
ние процесса развития, в нашем случае – роста.
Обычно завершение роста устанавливают как до-
стижение хвоинкой длины, равной 90% от ее мак-
симальной длины (рис. 2, точка t4), соответствен-
но, в качестве завершения роста можно рассмат-
ривать момент времени (t4). В зависимости от
внешних факторов кривая роста хвои будет иметь

L

Таблица 1. Показатели качества и параметры регрес-
сионной модели роста хвои пихты сибирской

Показатели качества и 
параметры модели

R2 0.9815

Нормированный R2 0.9722

Остаток SE 0.8929
23.3087

0.00000311

0.09232

maxL

0L
G
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Рис. 1. Зависимость средней длины, ширины и толщины хвоинки пихты сибирской от времени, 2016 г. Длина хвоин-

ки: 1 – модель, (уравнение регрессии:   

= 0.9815; нормированный  = 0.9722; остаток  = 0.8929;  = 24 ± 1.5;  = 8.32E-07 ±
± 2.8E-06;  = 0.1 ± 0.014); 2 – экспериментальные данные. Ширина хвоинки : 3 – модель, (уравнение

регрессии:     = 0.9769; нормирован-

ный  = 0.9655; остаток  = 0.0448;  = 1.35 ± 0.065;  = 4.84E-06 ± 2.1E-05;
 = 0.09 ± 0.026); 4 – экспериментальные данные. Толщина хвоинки  5 – модель, (уравнение регрессии:

T(t) = 0.43303    = 0.9346; нормированный  =

= 0.9018; остаток  = 0.0504;  = 0.4 ± 0.072;  = 2.42E-06 ± 2.1E-05;  = 0.08 ±
± 0.049); 6 – экспериментальные данные. (  – 95% доверительный интервал).
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свои сроки для каждой из фаз. В 2016 г. фазам ро-
ста хвои соответствуют следующие календарные
даты: начальная фаза роста, (t1) – (02.05.16); фаза
усиления роста, (t1, t3) – (25.04.16–26.05.16), точ-
ке t2 соответствует дата 24.05.16; фаза замедления
роста, (t3, t2) – (26.05.16–29.06.16); фаза заверше-
ния роста, (t4) – (29.06.16).

Анатомические особенности внепочечного ро-
ста. К началу фазы усиления внепочечного роста
в хвоинке завершается процесс структурирова-
ния всех внутренних тканей. В данной работе мы
не касаемся особенностей развития структуры
хвои внутри почки. Гистогенез хвои Дугласовой
пихты (Abies douglasii (Sabine ex D. Don) Lindl.)
описан в работах J.N. Owens (1968) и В.Б. Скуп-
ченко (2022). Имеется описание гистогенеза хвои
ели сибирской (Ладанова, Тужилкина, 1992;
Скупченко, 2019).

При переходе от фазы усиления роста вне поч-
ки к фазе замедления роста (t2–t3) происходит
увеличение площади поперечного сечения хвои,
объема клетки мезофилла (табл. 2, 3), парциаль-
ного объема межклетников. В фазу замедления
роста (t3–t4) площадь поперечного сечения и
объем клеток мезофилла продолжали расти. В фа-
зу окончания роста (t4) объем клетки увеличился
более чем в 2 раза. В каждую из фаз изменения
длины хвои пихты наблюдалось уменьшение чис-
ла клеток в единице объема хвоинки (табл. 3) с
одновременным увеличением размеров клеток
мезофилла и поперечного сечения хвои пихты си-

бирской. Согласно Атласу … (1980) рост клетки
мезофилла заканчивается одновременно с завер-
шением роста листовой пластины.

Ультраструктурные особенности внепочечного
роста хвои. Палисадному мезофиллу приписыва-
ют наибольший вклад в фотосинтетическую ак-
тивность хвои (Мокроносов и др., 1973). Прове-
денное исследование ультраструктуры клеток па-
лисадного мезофилла пихты сибирской показало,
что в ходе фазы усиления роста вне почки (t2–t3)
пролиферация клеток палисадного мезофилла за-
вершается, о чем свидетельствует отсутствие уве-
личения числа клеток мезофилла на поперечном
сечении хвои по мере ее развития. Отсутствие де-
ления клеток мезофилла при выходе их почки
также было отмечено и для ели сибирской (Лада-
нова, Тужилкина, 1992). У пихты сибирской на
поперечном сечении в фазу усиления роста вне
почки (t2–t3) различаются недавно поделившие-
ся клетки и клетки, приступившие к росту растя-
жением. У недавно поделившихся клеток цен-
тральная вакуоль отсутствует. Вакуолярный ап-
парат представлен несколькими некрупными
вакуолями. В клетках, только закончивших деле-
ние, по центру располагается крупное ядро со
спирализованным хроматином. Хлоропласты на-
ходятся в свободном пространстве гиалоплазмы и
не приурочены к клеточным стенкам. В гиало-
плазме встречаются диктиосомы в количестве 1–
3 на клетку. Эти структурные компоненты цито-
плазмы клетки участвуют в формировании клеточ-

Таблица 2. Количественные показатели анатомической структуры растущей хвои пихты сибирской в разные фа-
зы роста хвои

Примечание. * Объем выборки n = 10.

Показатель

Фаза усиления 
роста (t2–t3)

Фаза замедления 
роста (t3–t4)

Окончание роста
(t4)

23.05 31.05 15.06 12.07 01.08

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

Площадь попе-
речного сече-
ния*, мм2

0.14 0.01 0.29 0.005 0.3 0.005 0.40 0.02 0.48 0.01

Плошадь, мм2 
(парyaциаль-
ный объем, %) 
эпидерма

0.03
(17.1)

0.001 0.05
(16.1)

0.002 0.05
(16.7)

0.003 0.08
(15.8)

0.002 0.07
(15.8)

0.003

Мезофилл 0.01
(65.6)

0.003 0.19
(65.6)

0.01 0.20
(71.4)

0.005 0.32
(62.8)

0.02 0.30
(65.8)

0.01

Смоляные 
каналы

0.003
(1.8)

0.0002 0.01
(2.1)

0.0005 0.04
(1.3)

0.0003 0.30
(5.3)

0.002 0.02
(4.0)

0.003

Проводящий 
пучок

0.02
(15.5)

0.001 0.05
(16.1)

0.002 0.03
(10.6)

0.003 0.08
(16.1)

0.003 0.06
(14.4)

0.001
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ных оболочек и процессах межклеточного обмена.
Клетки мезофилла, приступившие к росту растяже-
нием, уже имеют центральную вакуоль, при этом
ядро, гиалоплазма и органеллы смещаются к пе-
риферии клетки.

Далее в фазу замедления роста хвои (t3–t4) по
мере растяжения клеток число диктиосом возрас-
тает и достигает 6 на клетку. Хлоропласты зани-
мают пристеночное расположение в клетке. В мо-
мент окончания роста (t4) внешний вид клетки
мезофилла не отличается от клеток предыдущей
фазы. Клетки мезофилла активно функциониру-
ют, судя по количеству органелл.

Наиболее функционально значимыми орга-
неллами в клетках мезофилла для фиксации угле-
кислоты из атмосферы являются хлоропласты.
Увеличение числа хлоропластов происходит про-
порционально росту среднего объема клетки и
увеличению длины хвои (рис. 3), одновременно с
этим происходит и возрастание объема этих орга-
нелл (табл. 3). (Изменение числа хлоропластов
также аппроксимировали логистической кривой,
параметры модели даны в подрисуночной подпи-
си). Это свидетельствует о репликации хлоропла-
стов во время роста клеток мезофилла растяже-
нием. Однако увеличение объема клетки мезо-

Таблица 3. Количественные параметры клеток палисадного мезофилла в растущей хвое пихты сибирской в раз-
ные фазы роста хвои

Примечание. * Объем выборки n = 10, ** n = 30, в скобках указаны значения объема выборки.

Показатели

Фаза усиления 
роста (t2–t3)

Фаза замедления 
роста (t3–t4)

Окончание роста
(t4)

23.05 31.05 15.06 12.07 01.08

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

значе-
ние

стандартная 
ошибка

Число клеток 
мезофилла в 
единице объ-
ема хвои *, 
шт/мм3

1436 63.4 1022 86.5 838 70.8 555 24.3 494 15.8

Объем клетки 
мезофилла**, 
103 мкм3

2.4 0.1 8.9 0.6 12.2 0.6 18.7 1.1 27.8 1.0

Объем хлоро-
пластов, мкм3

29.4 3.9(9) 35.2 3.6(17) 48.1 6.2(18) 10.3 1.5(18) 15.6 1.9(19)

Площадь 
среза хлоро-
пласта без 
крахмальной 
гранулы, мкм2

4.7 0.4 (19) 4.7 0.3 (22) 5.2 0.5 (15) 5.5 0.4 (20) 5.5 0.4(15)

Число
гран на срез 
хлоропласта

15 1.6(12) 11 1.0(13) 9 0.7(15) 11 0.7(12) 21 1.6(9)

Число тилако-
идов в гране

6 0.6(15) 5 0.5(12) 5 0.4(18) 6 0.7(11) 6 0.4(19)

Число пласто-
глобул на срез 
хлоропласта

– – – – 10 1.8(9) 16 2.3(9) 29 3.4(7)

Число мито-
хондрий на 
срез клетки

13 0.8(12) 8 1.0(12) 13 1.8(6) 14 0.9(9) 24 2.5(6)

Диаметр 
митохондрий, 
мкм

0.8 0.03(15) 0.9 0.07(11) 0.8 0.07(10) 0.8 0.1(9) 0.9 0.03(12)
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филла опережает рост числа хлоропластов, что,
вероятно, свидетельствует о процессе реплика-
ции хлоропластов как об инерционном процессе.
Аналогичная динамика была отмечена ранее в ис-
следованиях, проведенных на лиственных дре-
весных растениях: клене остролистном (Acer plat-
anoides L.), березе повислой (Betula pendula Roth),
каштане конском (Aesculus hippocastanum L.) и др.
(Цельникер, 1987).

К началу фазы усиления роста вне почки (t2–
t3) в хлоропластах уже содержится крахмал в зна-
чительных количествах (рис. 4). Крахмальная
гранула на определенных этапах развития хлоро-
пласта вносит значительный вклад в его объем
(рис. 5). Так, крахмальная гранула при выходе
хвои из почки занимает половину объема хлоро-
пласта. Крахмал в хлоропластах в начале процес-
са роста хвои имеет экзогенную природу, т.е.
обеспечен материнским побегом (Ходасевич,
1982; Козина, 1995). В этот период крахмал, со-
держащийся в хлоропластах, расходуется на ее
собственные ростовые процессы. Наибольшее
содержание крахмала отмечается в хлоропластах
при максимальной скорости роста хвои, т.е. в на-
чале фазы замедления роста (t3–t4). Затем наблю-
дается спад в содержании крахмала, который тра-
тится на рост клеток растяжением. В момент
окончания роста хвои крахмал продолжает расхо-
доваться клетками мезофилла на строительство
гранальной системы хлоропластов и на синтез
пигментов. В ходе проведения исследований на-
ми не было отмечено второго пика содержания
крахмала в хлоропластах, что обнаруживается,

например, у ели сибирской (Ладанова, Тужилки-
на, 1992). Сложно заключить, насколько законо-
мерно отсутствие второго пика содержания крах-
мала в хлоропластах хвои пихты сибирской, т.к.
данные были получены в ходе исследования од-
ного вегетационного периода.

По мере роста хвои в длину происходит и уве-
личение числа гран на срез хлоропласта, достигая
максимальных значений к августу (табл. 3). Чис-
ло тилакоидов в гранах хлоропластов клеток ме-
зофилла остается неизменным на всем протяже-
нии роста хвои (табл. 3). Обнаружение их в хлоро-
пластах клеток мезофилла в фазу усиления роста
хвои вне почки свидетельствует о функциональ-
ной активности этих органелл с самого начала
внепочечного роста хвои. В фазу замедления ро-
ста хвои (t3–t4) и увеличения числа и размеров
хлоропластов происходит накопление в этих пла-
стидах пластоглобул, которые, в свою очередь,
являются центрами накопления конечных про-
дуктов хлоропластного обмена (нейтральные ли-
пиды и растворенные в них вещества) (рис. 4).

Митохондриальный аппарат в клетках мезо-
филла – основа их энергетического обмена. Чис-
ло митохондрий на срез клетки мезофилла увели-
чивается в фазу усиления роста вне почки (t2–t3),
что свидетельствует об их активном делении в
этот период. Второй пик увеличения числа мито-
хондрий на срез клетки наблюдался в фазу, когда
рост хвои завершился. По нашему мнению, это
связано с наибольшей фотосинтетической актив-
ностью зрелой хвои. Размеры митохондрий зна-

Рис. 3. Динамика средней длины хвоинки и среднего содержания хлоропластов в клетках мезофилла в зависимости
от продолжительности роста хвоинки, 2016 г. Длина хвоинки: 1 – эксперимент, 2 – модель; содержание хлоропла-

стов: 3 – эксперимент, 4 – модель, (уравнение регрессии:  R2 =

= 0.8089; нормированный R2 = 0.7133; остаток SE = 1.5210; Nmax ± 95% ДИ = 11.5 ± 2.68; N0 ± 95% ДИ = 0.003 ± 0.0403;
G ± 95% ДИ = 0.06 ± 0.0945, где N – число хлоропластов, ДИ – доверительный интервал).
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чительно не меняются в течение всего линейного
роста хвои пихты сибирской.

Пигментный комплекс. По мере увеличения
числа хлоропластов в фазу усиления роста хвои
пихты сибирской вне почки наблюдается и уве-
личение пула пигментов (табл. 4). Согласно ис-

следованиям Н.В. Ладановой и В.В. Тужилкиной
(1992), содержание хлорофиллов в хвое первого
года жизни ели сибирской увеличивалось до
окончания ее роста.

Содержание суммы зеленых пигментов по ме-
ре роста хвои пихты повышается, причем с преоб-

Рис. 4. Хлоропласты клеток палисадного мезофилла растущей хвои пихты сибирской. В – вакуоль, Ко – клеточная
оболочка, Кр – крахмал, М – митохондрия, Мкл – межклетник, Пг – пластоглобула, Я – ядро. А – начало внепочеч-
ного роста (23.05.2016), Б – экспоненциальный рост (31.05.2016), В – замедление роста (15.06.2016), Г – зрелая хвоя
(01.08.2016). Бар 0.5 мкм.
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ладающим синтезом хлорофилла а. Отношение
хлорофилла a к хлорофиллу b является ключевым
показателем сформированности фотосинтетиче-
ского аппарата. В процессе внепочечного роста
хвои пихты сибирской этот показатель меняется.
Можно отметить, что отношение хлорофилла a к

хлорофиллу b в фазу замедления роста хвои пихты
(t3–t4) соответствует хорошей функциональной
активности фотосинтетического аппарата. В нор-
ме этот показатель должен соответствовать 2.2–
3.0 (Титова, 2010). Резкое снижение отношения
хлорофилла a к хлорофиллу b в фазу окончания

Рис. 5. Сравнение средней длины хвоинки и площади крахмальной гранулы в клетках палисадного мезофилла в про-
цессе роста хвоинки, 2016 г. Длина хвоинки: 1 – эксперимент, 2 – модель; содержание крахмала : (уравнение регрес-

сии:  R2 = 0.8089; нормированный R2 = 0.7133; остаток SE = 1.5210;
Smax ± 95% ДИ = 11.5 ± 2.68; S0 ± 95% ДИ = 0.003 ± 0.0403; G ± 95% ДИ = 0.06 ± 0.0945, где S – содержание крахмала,
ДИ – доверительный интервал). 3 – эксперимент.
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Таблица 4. Динамика содержания пигментов растущей хвои пихты сибирской в разные фазы роста хвои

Примечание. Объем выборки n = 5.

Параметры

Фаза замедления 
роста (t3–t4)

Окончание роста
(t4)

31.05 15.06 12.07 2.08

значение стандартная 
ошибка значение стандартная 

ошибка значение стандартная 
ошибка значение стандартная 

ошибка

Хлорофилл а, мг/г 
сухой массы

1.2 0.07 1.3 0.04 1.6 0.04 1.6 0.01

Хлорофилл b, мг/г 
сухой массы

0.4 0.04 0.7 0.03 0.7 0.04 0.8 0.04

Хлорофилл (а + b), 
мг/г сухой массы

1.7 0.1 1.9 0.07 2.2 0.06 2.4 0.03

Хлорофилл а/хлоро-
филл b

2.7 0.1 2 0.07 2.4 0.1 2.1 0.1

Доля хлорофилла в 
ССК, %

60 2.1 74 1.6 65 2.3 71 2.6

Каротиноиды,
мг/г сухой массы

0.39 0.1 0.39 0.03 0.05 0.01 0.44 0.01

Хлорофилл (а + b)/ 
каротиноиды

4.3 0.1 5.0 0.1 4.9 0.1 5.5 0.02
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роста хвои связано с увеличением доли хлоро-
филла b, что подтверждается и увеличением пока-
зателя светособирающего комплекса (ССК). Из-
вестно, что весь хлорофилл b и часть хлорофилла а
сосредоточены в антенных комплексах фотоси-
стем хлоропластов (ССК). Далее отношение хло-
рофилла a к хлорофиллу b восстанавливается. Со-
держание каротиноидов в процессе внепочечного
роста хвои пихты сибирской так же, как и хлоро-
филлов, увеличивается, достигая максимальных
значений в конце вегетационного сезона, что
объясняется их протекторными функциями для
ассимиляционного аппарата.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в ходе проведения исследова-
ния была апробирована логистическая модель,
адекватно описывающая динамику роста хвои
пихты сибирской в длину:

(3)

где  – длина хвоинки, мм;  – время, сут;  –
максимальная длина хвоинки, мм;  – началь-
ная длина хвоинки, мм;  – характеризует ско-
рость изменения длины хвоинки. Данная модель
также может использоваться для описания изме-
нения ширины и толщины хвои.

При выходе из почки длина хвои составляет
порядка 30–40% от итоговой длины за год. В про-
цессе внепочечного развития хвои происходит
наращивание количеств основных фотосинтети-
ческих органелл и митохондрий, а также услож-
нение структуры хлоропластов. В целом имеет
место согласованность линейного роста хвои с ее
субмикроскопическим развитием ассимиляци-
онных клеток.

Хвоя пихты сибирской при выходе из-под по-
крова почечных чешуй способна к поглощению
углекислоты, т.к. уже не количественно, но каче-
ственно сформирована внутренняя структура
хлоропластов и имеются фотосинтетические пиг-
менты. Судя по структуре фотосинтетического
аппарата и содержанию пигментов в 2016 г. про-
ведения исследования, развивающаяся хвоя до-
стигает максимальной функциональной актив-
ности в августе. В этот срок уже сформированная
хвоя пихты сибирской имеет наибольшее число
хлоропластов на срез клетки с хорошо развитой
гранальной структурой, максимальное содержа-
ние хлорофиллов и развитый светособирающий
комплекс.
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Siberian Fir Needles Growth and Structural Features Studied
in the North-East of the European Russia
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Siberian fir (Abies sibirica Ledeb.) is the subject of this research and is the least studied forest-forming species
in the North-East of the European Russia. The purpose of the work is to study changes in the structure of fir
needles in the process of its growth. The paper is based on a growth model and examines the relationship be-
tween the linear dimensions of Siberian fir needles and changes in the anatomical structure and ultrastructure
of its assimilation apparatus during the period of its growth outside the bud. A logistic model was successfully
tested as a model of changes in fir needles’ linear dimensions (length, width and thickness), and proved to be
a convenient tool for analysing the processes of needle development at all structural levels. The application of
the model makes it possible to identify the phases of needle development and confirm the synchronism in
changes in the linear dimensions of needles with the development of assimilation cells. It has been shown that
when the needles of Siberian fir emerge from the bud, they are already qualitatively capable of photosynthesis,
as evidenced by the presence of developed thylakoids and grana in chloroplasts, as well as photosynthetic pig-
ments. The assimilation apparatus reaches its highest qualitative and quantitative development after the end
of the last phase of needle growth in length, which gives us grounds to conclude that under optimal environ-
mental conditions, already developed needles reach the highest functional activity during this period.

Keywords: Siberian fir, needles growth, linear dimensions, ultrastructure, modelling. 
Acknowledgements. The work has been carried out within the framework of the research topic “Zonal regu-
larities of the structure and productivity dynamics in primal and anthropogenically transformed phytocenosis
of forest and swamp ecosystems of the North-East of the European Russia” (122040100031-8).
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