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Аннотация. Цель – выявить инфрадианные ритмы в сезонных динамиках апикального роста побегов 
растений ивы пузырчатой (Salix ’Bullata’) и установить особенности морфогенеза, связанные с существо-
ванием эндогенных (генетических и гормональных) механизмов возникновения нелинейных изменений, 
включая колебания, ростовых характеристик побегов. Методы. Использовали количественный подход 
к изучению динамики процессов морфогенеза. Проведено сравнительное изучение сезонных динамик 
скоростей и ускорений апикального и радиального роста побегов, отличающихся по происхождению и 
расположению в растении. Результаты. В сезонной динамике характеристик апикального роста побегов 
ветвления и формирования растений ивы пузырчатой существуют инфрадианные ритмы, аналогичные на-
блюдавшимся у других видов ив. Они наиболее явно выражены у ускорений роста (до 5 колебаний за 
3,5 месяца). Сезонные динамики ускорений апикального роста двух типов побегов коррелируют и почти 
синхронны. Сезонные динамики скоростей и ускорений радиального роста у изученных типов побегов 
аналогичны и отличаются от сезонных динамик апикального роста. Слабая зависимость ростовых харак-
теристик от погодных условий подтверждает представления об эндогенной природе периодичности роста 
побегов растений. Научная новизна. Результаты дополняют существующие сведения о биологических 
ритмах и процессах морфогенеза древесных растений. Рост побегов ив и, возможно, других видов древес-
ных растений имеет колебательный характер. Сезонные динамики апикального и радиального роста раз-
личны. Возникновение колебаний апикального роста побега обусловлено преимущественно процессами 
развития непосредственно апикальной меристемы. По-видимому, колебательный характер роста побегов 
является результатом наложения в тканях меристем процессов разной природы, включая деление, растяже-
ние и дифференцировку клеток, а также выработку и распространение выполняющих регуляторную функ-
цию фитогормонов. Результаты могут быть использованы при разработке и применении технологических 
приемов ухода за древесными растениями, включая прививки, обрезку и омоложение кустов и деревьев, а 
также методов вегетативного размножения. 
Ключевые слова: морфогенез растений, рост побегов, сезонная динамика, биологические ритмы, колеба-
тельные процессы, Salix ’Bullata’.
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Abstract. The purpose is to identify infradian rhythms in the seasonal dynamics of apical growth of shoots of 
Salix ’Bullata’ plants and to establish the features of morphogenesis associated with the existence of endogenous ©
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(genetic and hormonal) mechanisms for the occurrence of nonlinear changes, including fluctuations in the growth 
characteristics of shoots. Methods. A quantitative approach was used to study the dynamics of morphogenesis pro-
cesses. There was carried out a comparative research of seasonal dynamics of velocities and accelerations of apical 
and radial growth of Salix ’Bullata’ plants shoots, which differ in origin and location on the plant. Results. In the 
seasonal dynamics of the characteristics of apical growth of branching and plant formation shoots of Salix ’Bullata’ 
plants there are observed infradian rhythms, similar to those identified for other willow species. These rhythms 
are most pronounced for the growth accelerations (about 5 maximums within 3.5 months). Seasonal dynamics of 
apical growth accelerations of two types of shoots are correlated and almost synchronous. Seasonal dynamics of 
speeds and accelerations of radial growth of the studied types of shoots are similar and differ from the seasonal 
dynamics of apical growth. The weak dependence of growth characteristics on weather conditions confirms the 
concept of the endogenous nature of the growth of plant shoots periodicity. Scientific novelty. The results comple-
ment the existing information on biological rhythms and processes of morphogenesis in woody plants. The growth 
of shoots of willows and, possibly, other species of woody plants has an oscillatory character. Seasonal dynamics 
of apical and radial growth are different. The occurrence of oscillations in the rate of shoot apical growth is mainly 
due to the processes of apical meristem development itself. Apparently, the oscillatory nature of shoot growth is 
the result of the superposition of several processes of different nature in the meristem tissues, including division, 
extension and differentiation of cells, and also the production and distribution of phytohormones. The results can 
be applied to the use and modification of methods of woody plants nursing – the grafting, the pruning, the rejuve-
nation and the vegetative propagation.
Keywords: plant morphogenesis, shoot growth, seasonal dynamics, biological rhythms, oscillatory processes, wil-
lows, Salix ’Bullata’.
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Постановка проблемы (Introduction)
Семейство Salicaceae насчитывает 350–520 ви-

дов [1–3], которые легко гибридизируют между со-
бой, увеличивая число таксонов в этом семействе 
[4]. Кроме того, существуют многочисленные куль-
тивары ив, объединенные в чек-лист [5]. Растения 
семейства обладают высокой приспособляемостью 
к условиям среды и имеют ряд хозяйственно цен-
ных признаков (высокая продуктивность, быстрый 
рост, устойчивость к действию негативных факто-
ров и декоративность), обуславливающих их широ-
кое применение в современной сельскохозяйствен-
ной практике. Высокая генетическая пластичность 
ив делает их удобными и перспективными для 
селекционной работы и использования в качестве 
модельных объектов при изучении морфогенеза 
древесных растений. В решении проблемы выясне-
ния природы генетического контроля и механизмов 
морфогенеза одним из актуальных аспектов явля-
ется изучение скоростей роста и их изменений во 
времени, в том числе ритмичности. Механизмы и 
закономерности протекания этих процессов яв-
ляются важной частью теоретических основ, ис-
пользуемых при разработке и совершенствовании 
современных технологий выращивания и ухода за 
растениями. 

Исследования цикличности роста и морфогене-
за древесных растений имеют значительную исто-

рию и проводятся преимущественно с помощью фе-
нологических и анатомо-морфологических методов 
[6–10]. В годичном ритме роста может наблюдаться 
несколько циклов, приводящих к формированию 
более одного элементарного побега. Выделяется 
три этапа роста и морфогенеза побега, первые два 
из которых протекают в почке, а третий – непосред-
ственно наблюдаемый этап видимого роста [11]. На 
этом этапе у побегов сеянца Quercus robus L. ско-
рость увеличения длины междоузлий изменяется 
нелинейно и, как правило, имеет один максимум, 
достигаемый в течение первых дней роста [10]. При 
этом длительность третьего этапа и скорость роста 
определяются процессами, происходящими как в 
самом побеге, так и в целом растении, включая кор-
невую систему. 

Ритмы древесных растений, включая ростовые, 
разделяются по продолжительности циклов на уль-
традианные, в том числе циркадные, и инфрадиан-
ные – имеющие периоды колебаний менее и более 
24 часов соответственно [12]. В настоящее время из-
вестно, что наличие ритмов роста побегов связано 
не столько с периодичностью изменений условий 
среды, сколько с эндогенными процессами [6–8, 
12–20]. При этом, однако, участие факторов среды в 
формировании ритмов роста и их регуляции изуче-
но недостаточно. Годичные циклы у древесных рас-
тений сформировались в процессе эволюции и про-

©
 Shavnin S. A

., M
ontile A

. A
., Tishkina E. A

., Epanchintseva O
. V., 2023



96

Би
ол

ог
ия

 и
 б

ио
те

хн
ол

ог
ии

Аграрный вестник Урала Т. 23, № 12, 2023 г.

являются в связи с сезонными изменениями погод-
но-климатических условий. При рассмотрении вли-
яния сезонных факторов наиболее часто исследуют 
годичные кольца ствола, осеннее старение листьев 
и процессы перехода к зимнему покою и выхода из 
него, а циклы цветения и плодоношения связывают 
с их зависимостью от длины фотопериода [14–16]. 
Следует отметить, что периодичность роста побе-
гов сопряжена с ритмичностью роста корней [16, 
21–23]. Наличие этой взаимосвязи объясняется, 
например, существованием колебаний скоростей 
транспорта углеводов и изменениями скоростей 
метаболизма азота [24]. По-видимому, важными 
для объяснения природы ритмов роста побегов и их 
взаимосвязи с ростом корней являются представ-
ления об участии в работе апикальной меристемы 
цитокининов, стимулирующих пролиферацию кле-
ток в апикальном участке побега и образующихся 
в зоне апекса ауксинов, определяющих растяжение 
клеток побега и корня после деления. Эти процессы 
находятся, в свою очередь, под контролем системы 
генов клеток меристемы [13; 17; 20; 25‒32].

Необходимо отметить, что до настоящего вре-
мени достаточного внимания изучению внешних 
проявлений инфрадианных ритмов на уровне ско-
ростей апикального роста побегов древесных рас-
тений в естественных условиях произрастания 
не уделялось, а само существование этих ритмов 
описано преимущественно на морфологическом 
уровне. Накопленные в результате цитологических, 
физиологических и молекулярно-генетических ис-
следований роста апикальных меристем побегов и 
корней сведения пока не позволяют объяснить при-
роду инфрадианных ритмов роста и морфогенеза 
органов и частей растения. В связи с этим необхо-
димо отметить цикл работ, в котором у апикального 
роста побегов наблюдались квазипериодические 
последовательности колебаний характеристик при-
ростов у ивы белой Salix alba L. [33], а также (с пе-
риодом колебаний 18–20 суток) у ивы корзиночной 
S. viminalis L. [34]. У ивы трехтычинковой S. tri-
andra L. также наблюдается периодичность роста, 
которая отличается в разные годы [35, 36]. У расте-
ний этой ивы нелинейные компоненты, связанные 
с цикличностью сезонной динамики приростов, 
аппроксимируются суммами гармоник, на основа-
нии чего делается вывод о том, что цикличность 
обусловлена взаимодействием инфрадианных био-
ритмов трех уровней с периодами колебаний 29–36, 
21–24 и 9–18 суток соответственно [37]. Наблюда-
емые в этих работах колебания зафиксированы для 
эмпирических кривых траекторий роста, получае-
мых с помощью специального алгоритма анализа 
[37]. Полученные А. А. Афониным результаты по-
зволяют предположить, что колебания апикального 
роста побегов свойственны и другим растениям се-

мейства Salicaceae и могут выявляться при прямой 
регистрации величин приростов (в случае целена-
правленного планирования наблюдений) без ис-
пользования дополнительных приемов обработки 
данных, усложняющих интерпретацию получаемых 
результатов. Представляется также необходимым 
дополнить сведения о сезонной динамике апикаль-
ного роста побегов данными о радиальном росте и 
о зависимости ростовых процессов от изменений 
погодных условий в течение вегетационного пери-
ода. Кроме того, для расширения общего описания 
явления колебаний роста побегов перспективно 
также провести сравнение сезонных динамик роста 
побегов ветвления (ПВ) и отличающихся высокой 
скоростью роста побегов формирования (ПФ) [38]. 
Эти типы побегов имеют также существенные мор-
фологические отличия, которые связывают с изме-
нением баланса фитогормонов [39]. Изучение зако-
номерностей роста ПФ представляет интерес также 
для специалистов, занимающихся совершенствова-
нием широко используемых в практике садоводства 
технологий вегетативного размножения и ухода за 
древесными растениями (в том числе обрезка с це-
лью формирования кроны или омоложения). Одним 
из перспективных для дальнейшего изучения при-
роды ритмов и процессов роста является широко 
распространенный культивар ивы пузырчатой Salix 
’Bullata’, обладающий декоративной шаровидной 
кроной и набором важных хозяйственно ценных 
качеств.  

Анализ сведений о ритмике роста древесных 
растений и о наличии колебаний скорости апи-
кального роста побегов позволяет сформулировать 
четыре рабочие гипотезы: 1) сезонные динамики 
показателей апикального и радиального  роста име-
ют нелинейный характер и аналогичны у побегов 
одного типа; 2) у ПФ и ПВ растений Salix ’Bullata’ 
существуют инфрадианные ритмы апикального ро-
ста; 3) сезонные динамики апикального и радиаль-
ного роста побегов различны у ПВ и ПФ; 4) на се-
зонные динамики апикального и радиального роста 
побегов оказывают влияние факторы среды (темпе-
ратура воздуха и количество осадков). 

В связи с проверкой выдвинутых гипотез целью 
исследований являлось установить характер и вид 
зависимостей от времени морфометрических по-
казателей скоростей и их изменений (ускорений) у 
апикального и радиального роста ПВ и ПФ расте-
ний ивы пузырчатой Salix ’Bullata’. В задачи рабо-
ты наряду с выполнением непосредственно необхо-
димых для достижения цели измерений и анализа 
данных входило выявление наличия инфрадианных 
ритмов роста у разных типов побегов, а также про-
ведение их сравнительного анализа и оценок влия-
ния на ростовые процессы температуры воздуха и 
количества осадков в течение периода вегетации.
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Методология и методы исследования (Methods)
Объектом исследований являлась ива пузырча-

тая Salix ’Bullata’. Эта ива представлена мужским 
клоном и встречается только в культуре. Благодаря 
своей декоративности, устойчивости к листогрызу-
щим насекомым и почти стропроцентной укореня-
емости одревесневших черенков этот культивар яв-
ляется одним из перспективных для хозяйственного 
использования и издавна применяется в декоратив-
ном садоводстве. Salix ’Bullata’ – дерево до 12 м 
высотой с мощным стволом и плотной шаровидной 
кроной, особенности культивирования этой ивы 
описаны В. И. Шабуровым (1977) [40]. Растения 
ивы пузырчатой из коллекции Ботанического сада 
УрО РАН (Екатеринбург, Россия) были высажены в 
2019 г. на территории экспериментального участка 
сада в бывшей пойме р. Черемшанки (56°51′06′′ N 
60°36′43′′ E). Исследуемый участок представлен ал-
лювиальными (пойменными) болотными иловато-
торфяными почвами. Уровень залегания грунтовых 
вод в середине мая в 2019 г. составлял 0,7 м, а в сен-
тябре – 1,5 м. Почвенный разрез состоит из торфя-

ных слоев разной степени разложения, достигаю-
щих глубины 170–180 см. В слоях ниже 60 см почва 
имеет низкую обеспеченность фосфором и низкое 
содержание калия (4,6–5,7 мг K2О / 100 г почвы). 
Характеристики кислотности почвы (pH водный): 
до глубины 60 см реакция почвы сильнокислая, 
нижние горизонты (глубже 60 см) имеют слабо-
кислую реакцию. Скелета почв не обнаружено. 
В 2019 г. одревесневшие черенки заготавливали 
в середине апреля и в начале мая, после чего они 
были высажены на экспериментальный участок. 
Черенки, имевшие длину 15–16 см и средний диа-
метр не менее 7 мм, высаживали в почву, застелен-
ную нетканым черным материалом спанбондом (си-
нонимы – лутрасил, агротекс, плотность – 60 г/м²) с 
целью сохранения влаги и затруднения роста сор-
няков. Черенки заглубляли до верхней почки. В 
течение первого сезона осуществляли полив с пе-
риодичностью 1–2 раза в месяц в зависимости от 
погодных условий. Весной 2021 г., до распускания 
почек, у 8 саженцев были низко обрезаны скелет-
ные ветви (на уровень 4–5 см от земли) для полу-

Рис. 1. Сезонная динамика апикального роста ПВ растений Salix ’Bullata’. 
1, 2 – приросты и ускорения соответственно

Fig. 1. Seasonal dynamics of branching shoots of Salix ’Bullata’ apical growth. 
1, 2 – growth rates and accelerations, respectively
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Рис. 2. Сезонная динамика радиального роста ПВ растений Salix ’Bullata’. 
1, 2 – приросты и ускорения соответственно

Fig. 2. Seasonal dynamics of branching shoots of Salix ’Bullata’ radial growth. 
1, 2 – growth rates and accelerations, respectively

чения побегов формирования (ПФ) [38], вырастаю-
щих из спящих почек. С каждого из посаженных в 
2019 г. и оставшихся интактными 15 саженцев для 
дальнейших наблюдений было отобрано по одному 
вегетативному побегу ветвления первого порядка 
(ПВ), растущему из верхушечной почки скелетной 
ветви (общее количество – 15 ПВ). У прошедших 
обрезку восьми растений также были отобраны 15 
ПФ (по 1–2 побега на каждом). Общее количество 
изучаемых побегов составило 30 шт. В течение ве-
гетационного периода (с середины мая до начала 
октября) производили измерения характеристик 
роста с интервалом 7 дней. Для определения скоро-
сти апикального роста у побегов измеряли длину от 
основания побега до его верхней точки (H), а скоро-
сти радиального роста – диаметр у основания побе-
га (D) с точностью 1,0 мм и 0,05 мм соответственно.

Полученные данные анализировались с исполь-
зованием пакетов Excel (Microsoft, 2007) и Statistica 
8.0 (StatSoft Inc., 2007). На графиках сезонных ди-
намик апикальных и радиальных приростов побе-
гов ивы приведены средние по выборкам для ПВ 

и ПФ значения приростов и стандартные ошибки. 
Ускорения изменений приростов рассчитывали по 
формуле 

ΔV/Δt,
где V – величина прироста, 

ΔV = Vt + 1 – Vt,  
Δt – время между измерениями, которое посто-

янно и равно одной неделе. 
На рисунках представлены стандартные сглажи-

вающие кривые для графиков пакета Excel. Ввиду 
того, что интервал между днями проведенных из-
мерений составлял одну неделю, на рисунках по 
оси абсцисс и в тексте приведены номера недель 
от начала измерений. Для установления влияния 
погодных условий вегетационного периода на при-
росты был применен факторный анализ ANOVA, в 
котором фактором выступали либо средние за пред-
шествующие дате измерения 7 дней температуры, 
либо суммы осадков по отдельности. Факторы в 
обоих случаях были разбиты на уровни с интерва-
лом изменения 2,5 °C для температуры и 10,0 мм – 
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для суммы осадков. Эффект фактора считали до-
стоверным при уровне значимости p < 0,05.

Результаты (Results)
Апикальный рост ПВ начался в первой неделе 

мая (рис. 1). В течение трех недель величины еже-
недельных приростов увеличиваются, после чего 
уменьшаются на 4–5-й неделе и вновь увеличива-
ются на 6-й неделе. Далее наблюдалось трехступен-
чатое снижение скоростей роста до его полного пре-
кращения на 13–14-й неделе. Продолжительность 
каждой ступени составляла 2–3 недели. В целом 
сезонная динамика апикального роста ПВ имеет 
вид кривой с двумя максимумами в начале вегета-
ционного сезона и последовательным ступенчатым 
уменьшение значений скоростей роста побегов к 
его концу. Ускорения апикального роста ПВ (рис. 1) 
возрастают в течение первых двух недель, после 
чего на протяжении всего периода роста их вели-
чины снижаются и совершают колебания. При этом 
амплитуды колебаний постепенно уменьшаются. 

Всего наблюдалось 5 полных колебаний с продол-
жительностью отдельных фаз подъема и спада 1–2 
недели.

Радиальный рост ПВ начинается одновременно 
с апикальным (рис. 2). В отличие от апикального 
роста его максимальные значения достигаются уже 
в первую неделю, после чего происходит последо-
вательное трехступенчатое уменьшение этой харак-
теристики до нуля в конце вегетационного периода 
на 12–13-й неделе. Продолжительность первой и 
второй ступеней составляет около 1 и 7 недель со-
ответственно. На графике ускорений радиального 
роста ПВ наблюдается 3 максимума на 1-й, 8-й и 
11-й неделях наблюдений (рис. 2). Из них наиболее 
высоким является первый, после чего величины 
ускорений резко снижаются. Следует отметить, что 
в сезонной динамике обеих характеристик ради-
ального роста ПВ серий достоверных повторных 
колебаний, установленных для апикального роста, 
не наблюдается.   

Рис. 3. Сезонная динамика апикального роста ПФ растений Salix ’Bullata’. 
1, 2 – приросты и ускорения соответственно

Fig. 3. Seasonal dynamics of plant formation shoots of Salix ’Bullata’ apical growth. 
1, 2 – growth rates and accelerations, respectively
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Рис. 4. Сезонная динамика радиального роста ПФ растений Salix ’Bullata’. 
1, 2 – приросты и ускорения соответственно

Апикальный рост ПФ (рис. 3) начался на 1 не-
делю позже, чем у ПВ (на второй неделе наблюде-
ний). Наибольшая величина его скорости, превы-
шающая скорость апикального роста ПВ примерно 
в два раза, наблюдалась на 3-й неделе, после чего 
эта характеристика уменьшалась в течение осталь-
ного периода вегетации до полного прекращения 
роста на 13–14-й неделе. На графике сезонных из-
менений приростов существует 1 дополнительный 
максимум (неделя 8) и 3 участка относительно ста-
бильных значений на 4–6-й, 9–11-й и 12–14-й не-
делях. Величины ускорений апикального роста ПФ 
имеют первый главный максимум на 3-й неделе, 
после чего значительно снижаются и совершают 
достоверные колебания по амплитуде, синхронные 
(за исключением наблюдаемого на одну неделю 
позже первого максимума) колебаниям ускорений 
апикального роста ПВ.

Радиальный рост ПФ, как и апикальный, начи-
нается на 1 неделю позже, чем у ПВ (рис. 4). Его 

Fig. 4. Seasonal dynamics of plant formation shoots of Salix ’Bullata’ radial growth. 
1, 2 – growth rates and accelerations, respectively

скорость достигает первого главного максимума в 
течение 2-й недели наблюдений и примерно равна 
скорости радиального роста ПВ на этом участке 
сезонной динамики. В течение 3–4 недель наблю-
дений величина этой характеристики уменьшается, 
вновь увеличивается на 6–7-й неделе, далее демон-
стрирует второй максимум на неделе 8, снижается 
до примерно одинаковых значений в период 9–12-й 
недели и окончательно уменьшается до нуля в кон-
це периода роста (14-я неделя). На графике уско-
рений радиального роста ПФ наблюдаются 3 мак-
симума (2-я, 6–8-я и 11–12-я недели соответствен-
но). Следует отметить, что экстремумы на кривой 
сезонной динамики этой характеристики частично 
совпадают у ПФ и ПВ, однако величины измене-
ний в период после достижения первого максимума 
выше у ПФ. Особенностью радиального роста ПФ 
по сравнению с ПВ является увеличение его скоро-
сти на 6–12-й неделях.
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Таблица 1
Средние температуры и суммарное количество осадков за неделю, предшествующую каждому 

измерению в 2021 г. 
Недели, номер, 

(дата) Температура, °C Фактор 
температуры

Сумма осадков, 
мм

Фактор суммы 
осадков

1 (14.05.21) 19,36 C 0 A
2 (20.05.21) 22,29 D 0 A
3 (27.05.21) 20,77 C 5,4 A
4 (3.06.21) 16,50 A 4,4 A
5 (11.06.21) 16,90 A 1,4 A
6 (17.06.21) 21,81 C 2,5 A
7 (24.06.21) 17,34 B 28,4 C
8 (1.07.21) 25,06 D 17,6 B
9 (8.07.21) 19,74 C 36,1 C

10 (16.07.21) 17,59 B 6,9 A
11 (23.07.21) 21,31 C 34,4 C
12 (29.07.21) 16,46 A 7,9 A
13 (09.08.21) 19,83 B 73,4 D
14 (19.08.21) 21,94 B 0 A

Примечание. A–D – градации факторов среды, использовавшиеся при дисперсионном анализе. Данные взяты из массива ФГБУ 
«Всероссийский научно-исследовательский институт гидрометеорологической информации – Мировой центр данных» [41].

Table 1
Average temperatures and total precipitation for the week preceding each one measurement in 2021 

Week, number, 
(date) Temperature, °C Temperature factor Total precipitation, 

mm
Total precipitation 

factor 
1 (14.05.21) 19.36 C 0 A
2 (20.05.21) 22.29 D 0 A
3 (27.05.21) 20.77 C 5.4 A
4 (3.06.21) 16.50 A 4.4 A
5 (11.06.21) 16.90 A 1.4 A
6 (17.06.21) 21.81 C 2.5 A
7 (24.06.21) 17.34 B 28.4 C
8 (1.07.21) 25.06 D 17.6 B
9 (8.07.21) 19.74 C 36.1 C

10 (16.07.21) 17.59 B 6.9 A
11 (23.07.21) 21.31 C 34.4 C
12 (29.07.21) 16.46 A 7.9 A
13 (09.08.21) 19.83 B 73.4 D
14 (19.08.21) 21.94 B 0 A

Note. A–D are the gradations of environmental factors used in the analysis of variance. Data taken from array of All-Russian Research Insti-
tute of Hydrometeorological Information – World Data Center (ARRIHMI-WDC) [41]. 

С целью проверки степени влияния внешних 
факторов на сезонные динамики роста побегов 
были проведены корреляционный и дисперсион-
ный анализы связи ростовых характеристик с по-
годно-климатическими условиями среды, сведения 
о которых приведены в таблице 1. 

Корреляционный анализ связей изучаемых мор-
фометрических характеристик роста ПВ и ПФ с 
температурой воздуха и количеством осадков (таб-
лица 2) показал, что с температурой статистически 
значимо коррелируют (p < 0,05) только радиальные 
приросты ПФ (связь положительная). Более сла-
бая и менее значимая корреляция наблюдается у 
апикальных и радиальных приростов ПВ (р < 0,1). 
При этом все остальные характеристики, за исклю-
чением радиальных приростов ПФ, коррелируют 
(р < 0,05) с количеством осадков (связь отрицатель-

ная). Этот факт объясняется тем, что существен-
ные осадки начали выпадать в период 17.06.21–
24.06.21 г. (таблица 1), то есть в период замедления 
роста побегов, в результате чего линейные тренды 
изменений ростовых характеристик и осадков на-
правлены противоположно.

Последующий дисперсионный анализ ANOVA 
наличия влияния температуры воздуха и количества 
осадков на изучаемые морфометрические характе-
ристики роста ПВ и ПФ показал, что действие этих 
факторов среды достоверное слабое (таблица 3). 
Доли влияния фактора температуры на апикальный 
рост (АР) ПВ и ПФ составляют 8,5 % и 6,1 % со-
ответственно, а на радиальный рост (РР) – 11,3 % 
и 14,7 %. Влияние фактора осадков на апикальный 
рост ПВ и ПФ составляет 8,1 % и 12,4 % соответ-
ственно, а на радиальный рост ПВ и ПФ – 5,7 % и 
8,2 %. 
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Таблица 2 
Результаты корреляционного анализа связей изучаемых морфометрических характеристик 

роста ПВ и ПФ с температурой воздуха и количеством осадков

Переменная ПВ, апикальные 
приросты

ПФ, апикальные 
приросты

ПВ, радиальные 
приросты

ПФ, радиальные 
приросты

Температура 0,164 0,084 0,149 0,405*
p = 0,074 p = 0,367 p = 0,107 p = 0,000

Сумма осадков –0,366* –0,319* –0,190* 0,027
p = 0,000 p = 0,000 p = 0,038 p = 0,775

ПВ, апикальные 
приросты

0,350* 0,369* 0,199*
p = 0,000 p = 0,000 p = 0,030

ПФ, апикальные 
приросты

0,114 0,360*
p = 0,216 p = 0,000

ПВ, радиальные 
приросты

0,021
p = 0,822

Примечание. * Отмечает статистически значимые коэффициенты корреляции на уровне 0,05.
Table 2 

Results of the correlation analysis of relationships between studied morphometric characteristics of the 
growth of branching and plant formation shoots with air temperature and precipitation

Variable BSh, apical growth 
rate

PFSh, apical growth 
rate

BSh, radial growth 
rate

PFSh, radial growth 
rate

Temperature 0.164 0.084 0.149 0.405*
p = 0.074 p = 0.367 p = 0.107 p = 0.000

Total 
precipitation

–0.366* –0.319* –0.190* 0.027
p = 0.000 p = 0.000 p = 0.038 p = 0.775

BSh, apical 
growth rate

0.350* 0.369* 0.199*
p = 0.000 p = 0.000 p = 0.030

PFSh, apical 
growth rate

0.114 0.360*
p = 0.216 p = 0.000

BSh, radial 
growth rate

0.021
p = 0.822

Note. * Marks statistically significant correlation coefficients on 0.05 level of significance.
Таблица 3 

Результаты дисперсионного анализа ANOVA наличия влияния температуры воздуха 
и количества осадков на изучаемые морфометрические характеристики роста ПВ и ПФ 

Фактор, 
характеристика

Эффект фактора / 
ошибки

Степени 
свободы SS Средняя 

дисперсия F-критерий p-уровень

Температура, 
апикальный рост

Побеги ветвления
Влияние фактора 3 183,46 61,15 4,802 0,0032

Случайная ошибка 155 1973,96 12,74
Побеги формирования

Влияние фактора 3 293,56 97,85 2,839 0,0405
Случайная ошибка 132 4550,06 34,47

Температура, 
радиальный рост

Побеги ветвления
Влияние фактора 3 2,6 0,866 6,644 0,0003

Случайная ошибка 157 20,46 0,13
Побеги формирования

Влияние фактора 3 8,07 2,69 8,644 0,000025
Случайная ошибка 151 47,012 0,31

Уровень осадков, 
апикальный рост

Побеги ветвления
Влияние фактора 3 174,95 58,32 4,56 0,0043

Случайная ошибка 155 1982,48 12,79
Побеги формирования

Влияние фактора 3 601,58 200,53 6,24 0,00054
Случайная ошибка 132 4242,04 32,14

Уровень осадков, 
радиальный рост

Побеги ветвления
Влияние фактора 3 1,306 0,435 3,141 0,027

Случайная ошибка 157 21,75 0,139
Побеги формирования

Влияние фактора 3 4,535 1,51 4,515 0,0046
Случайная ошибка 151 50,55 0,335

Примечание. SS – дисперсия межгрупповая и внутригрупповая, приведена для оценок влияния фактора и для случайной ошибки 
соответственно. Полужирным шрифтом выделены статистически значимые эффекты фактора.
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Table 3
Results of the ANOVA of the presence of air temperature and precipitation effect on the studied morpho-

metric characteristics of branching and plant formation shoots growth

Factor, characteristic Effect of factor / 
random error 

Degrees of 
freedom SS MS F-criterion p-value

Temperature, apical 
growth rate

Branching shoots
Factor 3 183.46 61.15 4.802 0.0032

Random error 155 1973.96 12.74
Plant formation shoots

Factor 3 293.56 97.85 2.839 0.0405
Random error 132 4550.06 34.47

Temperature, radial 
growth rate

Branching shoots
Factor 3 2.6 0.866 6.644 0.0003

Random error 157 20.46 0.13
Plant formation shoots

Factor 3 8.07 2.69 8.644 0.000025
Random error 151 47.012 0.31

Total precipitation, 
apical growth rate

Branching shoots
Factor 3 174.95 58.32 4.56 0.0043

Random error 155 1982.48 12.79
Plant formation shoots

Factor 3 601.58 200.53 6.24 0.00054
Random error 132 4242.04 32.14

Total precipitation, 
radial growth rate

Branching shoots
Factor 3 1.306 0.435 3.141 0.027

Random error 157 21.75 0.139
Plant formation shoots

Factor 3 4.535 1.51 4.515 0.0046
Random error 151 50.55 0.335

Note. SS – between-group and within-group variance, given for estimates of factor effect and random error, respectively. Statistically signifi-
cant effects of the factor are highlighted in bold.

Обсуждение и выводы (Discussion and Conclusion)
Таким образом, анализ полученных результатов 

свидетельствует о нелинейном характере измене-
ний скоростей роста ПВ и ПФ растений Salix ’Bul-
lata’ в течение всего вегетационного периода, что 
подтверждает только первую часть гипотезы 1. Се-
зонные динамики апикального и радиального роста 
у побегов одного типа не аналогичны (вторая часть 
гипотезы 1), а значительно отличаются. Общей за-
кономерностью сезонных динамик апикального 
и радиального роста является наличие в них двух 
этапов. Первый этап – ускорение роста – имеет про-
должительность 2–3 недели у апикального роста и 
1–2 недели – у радиального. Второй этап – замедле-
ние роста – длится до полного прекращения росто-
вых процессов (10–12 недель). При этом у апикаль-
ного роста ПВ и ПФ наблюдаются повторяющиеся 
колебания изменений величин еженедельных при-
ростов (ускорений). Их периодичность аналогична 
наблюдавшимся ранее колебаниям характеристик 
приростов у ив белой, корзиночной и трехтычин-
ковой [33–36]. Сопоставление сезонных динамик 
скоростей и ускорений роста побегов показало, что 
анализ ускорений позволяет более точно выявить 
колебательный характер хода процессов роста по-
бегов по сравнению с непосредственным анализом 
их скоростей (величин еженедельных приростов). 

Наиболее явно колебания наблюдаются в сезон-
ных динамиках ускорений апикального роста обо-
их типов побегов. Период колебаний составляет 
2–3 недели, что позволяет их отнести к инфради-
анным ритмам роста [12]. Этот вывод совпадает с 
заключением об инфрадианной ритмике суточных 
приростов побегов ивы трехтычинковой [36, 37]. 
Приведенные сведения подтверждают полностью 
гипотезу 2 о существовании инфрадианных ритмов 
апикального роста ПВ и Пф растений Salix ’Bul-
lata’. У радиального роста ПВ и ПФ (в отличие от 
апикального) формы кривых зависимостей росто-
вых характеристик от времени имеют только один 
явно выраженный максимум, типичный для законо-
мерностей роста биологических объектов, и не со-
держат повторяющихся колебаний. 

Колебания ускорений апикального роста у ПВ и 
ПФ у Salix ’Bullata’ почти синхронны, несмотря на 
то что у ПФ оба вида роста (апикальный и радиаль-
ный) начинаются на одну неделю позже, чем у ПВ. 
Эта задержка, по-видимому, связана со временем, 
необходимым для активации роста побега из спя-
щей почки. Одновременность первых максимумов 
на кривых сезонных динамик апикального роста 
ПВ и ПФ связана с более длительным (на 1 неделю) 
первым этапом роста у ПВ, что свидетельствует 
о наличии особенностей в активации апикальной 
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меристемы ПВ. Следует отметить, что в течение 
этапа замедления роста радиальные приросты у 
ПВ ступенчато снижаются, а у ПФ наблюдается их 
увеличение в июне (6–8-я неделя). Сезонная дина-
мика ускорений радиального роста ПФ имеет экс-
тремумы (выраженный первый максимум и два зна-
чительно меньших по амплитуде дополнительных 
максимума). У ПВ дополнительные максимумы 
ускорений радиального роста почти не наблюдают-
ся. У ПФ в июне, по-видимому, произошло усиле-
ние камбиальной активности, которое объясняется 
очевидным более сильным влиянием корневой си-
стемы на апикальный и радиальный рост побегов 
у растений с удаленным весной стеблем по сравне-
нию с интактными. Главные закономерности сезон-
ных динамик апикального и радиального роста не 
различны у ПВ и ПФ (как предполагалось в гипо-
тезе 3), а совпадают, что указывает на сходство у 
них процессов роста, а также на несостоятельность 
основной части этой гипотезы. Однако следует от-
метить, что существуют специфические отличия 
между сезонными динамиками обоих видов роста 
у побегов разных типов (задержка начала роста 
ПФ, амплитуды колебаний скоростей и ускорений 
апикального роста меньше у ПВ, различие дина-
мик радиального роста ПВ и ПФ на втором этапе), 
что позволяет окончательно заключить о частичной 
справедливости гипотезы 3.  

Установленные отличия сезонных динамик ха-
рактеристик апикального и радиального роста по-
бегов у ПВ и ПФ объясняются тем, что эти виды 
роста преимущественно связаны с активностью 
разных меристем – апикальной и камбиальной со-
ответственно. В первый период роста побега, ког-
да дифференцировка тканей в домене апикальной 
меристемы во время активации роста почки еще не 
произошла, скорости обоих видов роста наиболее 
согласованы. В следующие 3–4 недели на базаль-
ном участке побега начинает формироваться камби-
альная зона, в результате чего скорость радиального 
роста побега в дальнейшем зависят от камбиальной 
активности. Одновременно с этими процессами 
продолжается апикальный рост побега за счет про-
исходящих в апикальной меристеме пролиферации 
и увеличения размеров клеток ее центральной и 
периферической зон. При этом апекс побега посте-
пенно удаляется от базального участка и происхо-
дящие в нем процессы идут со своей относительно 
независимой скоростью. Особенности механизмов 
апикального и радиального роста проявляются в 
виде результатов наблюдений, в том числе – в виде 
отличий и сходства сезонных динамик двух видов 
роста. Следует отметить, что корреляционный ана-
лиз выявил наибольшие значения коэффициентов 
корреляции между апикальными приростами ПВ и 
ПФ, а также приростами обоих видов у однотип-
ных побегов, а наименьшие – между апикальными 

и радиальными приростами побегов разных типов. 
Эти данные дополнительно указывают на разную 
природу наблюдаемых АР и РР у побегов обоих 
изучавшихся типов, на сходство механизмов АР и 
механизмов РР у побегов разных типов, а также на 
относительную согласованность (корреляцию) про-
цессов АР и РР у побегов одного типа.

Наличие колебаний скоростей роста побега по-
зволяет предполагать, что данное явление связано с 
наложением двух или более процессов, протекаю-
щих в меристемных тканях побега, в том числе про-
цесса роста клеток, последовательно проходящих 
стадии деления, растяжения и дифференцировки, а 
также выполняющих регуляторную функцию про-
цессов выработки и распространения фитогормо-
нов – цитокинина (деление клеток) и ауксина (их 
растяжение) [46]. В настоящее время накоплено 
значительное количество сведений о росте апикаль-
ной меристемы побегов, полученных в результате 
прямых анатомо-цитологических и молекулярно-
генетических исследований [19; 43–45] а также их 
моделирования [46–49]. Современные представле-
ния о развитии апикальной меристемы основаны на 
данных о наличии в меристеме клеток центральной 
зоны и возникающих в результате их деления кле-
ток периферической зоны. Согласно приведенным 
в 1976 г. Р. Ф. Линдоном данным [25], продолжи-
тельности клеточных циклов в центральной зоне 
составляют у Pisum, Chrysanthemum и Sinapis 70, 
140 и 288 часов соответственно, а у этих же видов 
в периферической зоне они значительно меньше – 
28, 70 и 157 часов. Следует отметить, что наблюдав-
шиеся в этой работе времена относятся примерно к 
тем же диапазонам, что и продолжительности от-
дельных фаз наблюдаемых колебаний характери-
стик роста побегов ив. В более поздних исследова-
ниях факт увеличения частоты делений клеток при 
удалении от организационного центра неоднократ-
но подтвержден. Например, у растений наиболее 
изученного в настоящее время генетиками Arabi-
dopsis thaliana (L.) Heynh. скорости деления клеток 
в периферической зоне апикальной меристемы по-
бега выше, чем у клеток центральной зоны, и зави-
сят от условий выращивания [47]. Таким образом, 
периодичности пролиферации и роста у этих групп 
клеток отличаются в два и более раз, различны у 
разных видов растений и могут изменяться при 
длительном действии внешних факторов. В ходе 
роста побега клетки проходят стадии деления, рас-
тяжения и дифференцировки. То, что эти процессы, 
несмотря на различия в частоте клеточных деле-
ний, протекают согласованно, а наблюдаемые у ив 
инфрадианные ритмы имеют продолжительности 
отдельных фаз колебаний 1–3 недели, позволяет 
предположить, что сезонные колебания характери-
стик апикального роста побегов отражают внешние 
проявления развития их апикальной меристемы. 
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Сравнительный анализ результатов исследова-
ний радиального роста ПВ и ПФ указывает на на-
личие действия дополнительного фактора, вызыва-
ющего у ПФ достоверное увеличение радиальных 
приростов в середине вегетационного периода (на 
7–9-й неделе наблюдений). Возможной причиной 
этого эффекта является дополнительная стимуля-
ция камбиального роста, которая усилила ростовые 
процессы ПФ в большей степени, чем ПВ, за счет 
дополнительного потока ростовых гормонов и за-
пасных веществ от растущих корней, влияние кото-
рого на рост ПВ ослаблено удаленностью от корней 
и наличием в ПВ большого числа не отсеченных 
при срезке побега акцепторов. 

Отрицательная корреляция морфометрических 
характеристик роста ПВ и ПФ растений Salix ’Bul-
lata’ с количеством осадков и почти полное ее от-
сутствие с температурой объясняется относительно 
слабым влиянием этих основных для роста и онто-
генеза растений условий среды на колебательный 
режим роста побегов обоих типов. Следует отме-
тить, что в течение всего сезона роста побегов тем-
пература воздуха была относительно стабильной, 
тогда как количество осадков изменялось неравно-
мерно. Начальный засушливый период закончился 
в 20-х числах июня, а максимум осадков наблюдал-
ся в августе. При этом скорости роста изучавшихся 
характеристик побегов имеют нисходящие тренды, 
что и определило появление их отрицательной кор-
реляции с осадками. Сопоставление результатов 
корреляционного и дисперсионного анализов в 
целом подтверждает гипотезу 4 о влиянии на рит-
мы роста побегов факторов среды, но степень этого 
влияния на оба вида роста ПВ и ПФ слабая. Данный 
факт позволяет сделать вывод об эндогенной при-
роде наблюдаемого колебательного характера ро-
ста ПВ и ПФ растений Salix ’Bullata’, содержание 
которого полностью соответствует существующим 
представлениям о преимущественной связи ритмов 
роста древесных растений с действием внутренних 
факторов, в том числе с участием фитогормональ-
ной регуляции, осуществляемой во взаимосвязи с 
генетическим контролем роста.  

Таким образом, основные результаты исследо-
ваний заключаются в следующем:

1. В сезонной динамике характеристик апикаль-
ного роста ПВ Salix ’Bullata’ наблюдаются измене-
ния, аналогичные известным колебаниям величин 
характеристик суточных приростов побегов у ив 
белой, корзиночной и трехтычинковой. Эти ос-
цилляции наиболее явно выражены у ускорений 
роста (в течение периода вегетации наблюдается 
4–5 полных колебаний) и относятся к проявлениям 
инфрадианных ритмов роста и развития растений. 
По-видимому, данное явление может наблюдаться 
также и у других видов древесных растений. 

2. Установлено, что у побегов формирования, 
как и у побегов ветвления, сезонные изменения 
величин ускорений апикального роста имеют ко-
лебательный характер. Рост побегов формирования 
начинается на одну неделю позже, чем побегов вет-
вления, однако сезонные динамики ускорений апи-
кального роста этих типов побегов коррелируют и 
почти синхронны (положения экстремумов совпа-
дают по времени). Возникновение колебаний непо-
средственно не связано с существованием ствола и 
ветвей, а обусловлено процессами роста апикаль-
ной меристемы побега. 

3. Сезонные динамики скоростей и ускорений 
радиального роста изученных типов побегов ана-
логичны и отличаются от сезонных динамик апи-
кального роста (меньше число экстремумов, наибо-
лее выражен только первый максимум). При этом 
скорости обоих видов роста у каждого типа побегов 
слабо коррелируют. Несовпадение форм, описыва-
ющих сезонные динамики апикального и радиаль-
ного роста кривых, указывает на различие механиз-
мов их возникновения.  

4. Несмотря на более быстрый рост и другие его 
особенности у побегов формирования, одинаковые 
виды роста у побегов ветвления и формирования 
имеют близкие по форме кривые сезонных дина-
мик, что указывает на сходство их механизмов у 
разных типов побегов. По-видимому, колебатель-
ный характер роста побегов связан с наложением 
в тканях их апикальной и формирующейся камби-
альной меристемы нескольких процессов разной 
природы, включая рост клеток, последовательно 
проходящих стадии деления, растяжения и диффе-
ренцировки и выполняющих регуляторную функ-
цию (выработка и распространение фитогормонов).

5. Характеристики апикального и радиального 
роста ПВ и ПФ слабо зависят от температуры среды 
и уровня осадков в течение сезона вегетации. Это 
свидетельствует об эндогенной природе возникно-
вения их инфрадианных ритмов и соответствует 
существующим, основанным на морфологических 
исследованиях представлениям о не доминирую-
щем влиянии факторов среды на периодичность 
роста побегов растений.

6. Полученные на примере растений ивы пузыр-
чатой (Salix ’Bullata’) результаты дополняют суще-
ствующие представления о биологических ритмах 
и процессах морфогенеза древесных растений. Эти 
сведения представляют также интерес для специ-
алистов, разрабатывающих и применяющих новые 
технологические приемы ухода за древесными рас-
тениями, включая прививки, обрезку и омоложение 
кустов и деревьев, а также методы вегетативного 
размножение.
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