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Изучена структура кроны молодых генеративных деревьев кедра сибирского 
(Pinus sibirica Du Tour) в 70–80-летнем кедровнике на юго-востоке Томской 
области (южная часть южной подзоны тайги). Анализ распределения побегов по 
размеру показал явное преобладание мелких, некоторый дефицит очень мелких, а 
также острый дефицит средних и особенно крупных побегов. Ярко выраженный 
акропетальный градиент вегетативного роста побегов наблюдается в системах 
ветвления любого ранга. По направлению от вершины к периферии кроны уровень 
разнообразия и средний размер побегов сокращаются сначала очень резко, затем 
очень плавно. С увеличением размера побега сдвигаются вперед сроки начала и 
окончания морфогенеза и роста побегов, увеличиваются их продолжительность 
и интенсивность, возрастает сложность метамерной организации побега 
и усиливается его полярная дифференциация (акротония). Корреляционные 
связи между вегетативными признаками всегда являются либо прямыми, либо 
обратными: исключены ситуации, когда с увеличением значения одного из 
признаков значение другого сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или 
наоборот. 
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Введение

Многолетнее древесное растение при всей его генетической и физиоло-
гической целостности в то же время представляет собой «метапопуляцию» 
отдельных ветвей, каждая из которых имеет дату рождения и смерти, ин-
дивидуальные продолжительность и содержание жизни [1, 2]. В совокуп-
ности они являются сложной самоорганизующейся системой, корректное 
представление об организации которой необходимо для моделирования ее 
развития с самыми разнообразными целями. Это и общие вопросы самоор-
ганизации иерархических систем [3–5], и анализ развития систем ветвления 
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в разных экологических условиях [6], и расчет продуктивности на уровне 
отдельного дерева [7] или древесного полога в целом [8]. 

В кроне легко распознаются иерархически организованные субъедини-
цы [9, 10]. Элементы высшего порядка – это скелетные ветви, состоящие из 
модулей – элементарных осевых побегов с листьями, почками, боковыми 
побегами [11]. Модули, в свою очередь, состоят из более мелких субъеди-
ниц – метамеров (лист + пазушная почка + междоузлие) [12, 13]. Модули и 
метамеры, имеющие более или менее одинаковые функции, повторяются в 
кроне многие тысячи раз [1]. Они в значительной мере независимы друг от 
друга, взаимозаменяемы; после гибели или удаления одних другие продол-
жают функционировать [14].

Дерево ежегодно образует многие тысячи новых модулей, во многом по-
хожих на предыдущие, но и чем-то отличающихся от них. Основатели теории 
архитектурных моделей кроны [10] акцентировали внимание на качествен-
ных признаках (какие типы модулей участвуют в сложении данной кроны). 
Это актуально для тропических деревьев, у которых качественное разноо-
бразие очень велико. В умеренных широтах, тем более, в бореальной зоне, 
сколько-нибудь широко распространены лишь 2 архитектурных модели из 
23 известных: Troll и Rauch, т.е. как раз те, которые отличаются от осталь-
ных относительно большим числом относительно мелких модулей. Поэтому 
актуально исследование количественного разнообразия внутри этих моде-
лей. Основы этого подхода заложены J.B.Fisher [15]: оказалось, что внутри 
одной архитектурной модели могут формироваться совершенно разные кро-
ны в зависимости от длины модулей, их повторяемости, взаимоотношений 
порядков ветвления, выживаемости элементов структуры и т.д. В  России 
это направление представлено, например, работами И.С.Антоновой с соавт. 
[16–19].

В этих и других работах недостаточное внимание уделялось исследо-
ванию диалектической организации разнообразия структурных элементов 
внутри одного типа модулей и кроны в целом (диапазоны разнообразия и 
характер распределения факторов и признаков, их пространственные и вре-
менные градиенты, переход количественных изменений в новое качество). 
Именно эти вопросы нам хотелось бы решить на примере кроны кедра си-
бирского. В первой статье настоящей серии мы рассмотрели факторы раз-
нообразия побегов в кроне: порядок ветвления и собственный возраст ветви 
[20]. С увеличением порядка ветвления уровень роста снижается не линей-
но, а гиперболически: чем старше порядок, тем меньше различия между 
ним и предшествующим порядком. На протяжении развития крупных вет-
вей уровень вегетативного роста снижается сильно, у средних – «средне», 
у мелких – остается практически неизменным, а у очень мелких – несколь-
ко повышается. В верхней части кроны терминальные почки относитель-
но слабо доминируют над латеральными, но в ходе развития возникших из 
них многолетних ветвей апикальное доминирование постоянно возрастает. 

Структура кроны у молодых генеративных деревьев
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В нижней части кроны, напротив, доминирование одних почек над другими 
выражено очень сильно, но развивающиеся из них ветви достаточно быстро 
выравниваются по скорости роста. Два компонента разнообразия побегов 
(собственный возраст ветвей и порядок ветвления) и две группы факторов 
(внешние, в основном освещенность; и внутренние, в основном «корнео-
беспеченность») согласованно (усиливая действие друг друга) влияют на 
изменчивость размера побегов. Эта согласованность настолько тесная, что 
в дальнейшем мы больше не будем возвращаться к анализу природы разноо-
бразия побегов по общему уровню вегетативного роста и не будем специаль-
но рассматривать другие свойства побегов в контексте двух компонентов их 
разнообразия и двух групп определяющих его факторов. Весь дальнейший 
анализ будет построен на связи между общим уровнем вегетативного роста 
побегов и другими признаками. Иными словами, если мы будем говорить, 
например, что значение такого-то признака снижается по мере снижения 
общего уровня вегетативного роста, это будет означать, что оно снижается 
по направлению от вершины к основанию кроны, от ее периферии к стволу, 
с увеличением собственного возраста ветвей, порядка ветвления и т.д. 

Цель настоящей работы – исследовать структуру кроны кедра сибирского 
в начале генеративного этапа онтогенеза: разнообразие побегов по размеру, 
его пространственную организацию, градиенты основных признаков и кор-
реляции между ними. 

Материалы и методики исследования

Материал собран в Смокотинском припоселковом кедровнике (56°15' с.ш., 
84°25' в.д.). Это юго-восток Томской области, южная часть южной подзоны 
тайги. Кедровник расположен в районе бывшего с. Смокотино в 28 км к югу 
от г. Томска на 2-й надпойменной террасе р. Ум. Высота над уровнем моря 
125 м. Тип леса разнотравный. Древостой одновозрастный (70–80 лет), со-
став 7К2Е1П, класс бонитета III, полнота 0,7, средняя высота деревьев 18 м, 
диаметр ствола 39 см. Для сбора ветвей использовали 5 деревьев с посто-
янной пробной площади: средних по высоте и диаметру ствола, а также по 
числу и соотношению мужских и женских побегов. 

В каждой из 40–45 мутовок с живыми ветвями подсчитывали число ске-
летных осей первого порядка, затем отбирали для анализа 8 из них, средних 
по размеру (из 5-й, 10-й, 15-й, 20-й, 25-й, 30-й, 35-й и 40-й мутовок, считая 
от вершины). На скелетных ветвях учитывали все живые ветви всех поряд-
ков ветвления. Для каждой из них определяли расстояние от основания ске-
летной ветви, а также длину трех последних годичных побегов. Эти данные 
использовали для «картирования» ростовой зональности кроны, а также для 
расчета общего числа побегов каждого класса длины. 

Чтобы определить основные показатели роста различных по длине по-
бегов, мы разделили весь диапазон их разнообразия на 5 неравных отрезков: 
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до 5, 6–11, 12–27, 28–62, более 63% от максимального для данного дерева 
значения длины побега. В каждом отрезке собрали на каждом дереве 5 вет-
вей. На каждой из этих ветвей для измерений использовали 3 последних 
годичных побега. Таким образом, сравниваемые вариационные ряды состо-
яли из 75 значений: 5 деревьев × 5 ветвей × 3 побега. Статистическую зна-
чимость различий между вариантами сравнения определяли посредством 
дисперсионного анализа данных (ANOVA): попарные сравнения вариантов 
проводили с помощью метода линейных контрастов Шеффе. 

Результаты исследования

Рассмотрим сначала распределение побегов по размеру, затем локализа-
цию разных побегов в кроне, затем градиенты признаков и, наконец, корре-
ляции между признаками. Среднее число побегов в кроне у использован-
ной группы деревьев – около 30 тысяч. Их распределение по размеру очень 
далеко от нормального. Оно характеризовалось гистограммой, имеющей 
сложную форму: примерно 1/6 часть побегов имели длину около 1 см, более 
половины – 2–3 см, а по мере дальнейшего увеличения длины число побегов 
постепенно сокращалось таким образом, что в последних классах распре-
деления (17–25 см) содержались единичные побеги, которые даже не могли 
быть отражены на рисунке в принятом масштабе (рис. 1). 
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Рис. 1. Распределение побегов по длине
[Fig. 1. Distribution of shoots according to their length. 

On the X-axis - Shoot length, cm; on the Y-axis - Number of shoots] 
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Самые мелкие побеги располагались в глубине кроны (рис. 2). По направ-
лению к периферии кроны, особенно в сторону вершины дерева, средняя 
длина побегов закономерно возрастала. Изолинии, как правило, располага-
лись параллельно друг другу, демонстрируя четкую картину вегетативной 
зональности кроны. Ширина зон, ограниченных изолиниями, существенно 
различалась в разных частях кроны: резко сужалась по направлению от вер-
шины к основанию. Это характеризует изменение величины рассматривае-
мого градиента вдоль кроны (рис. 3). В верхней части кроны он очень кру-
той: на протяжении 1,5 м по направлению от вершины средняя длина побега 
снижалась в 10 раз, с 20 до 2 см. В нижней части кроны этот градиент едва 
выражен: на протяжении оставшихся 6 м средняя длина побега снижалась 
всего лишь в 4 раза, с 2 до 0,5 см.
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Рис. 2. Размещение в кроне зон 
с различной средней длиной 

годичного побега: 1 – < 0,5 см; 
2 – 0,5–0,6 см; 3 – 0,7–1,0 см; 
4 – 1,1–2,0 см; 5 – 2,1–4,0 см; 
6 – 4,1–10,0 см; 7 – > 10 см

[Fig. 2. Crown zones with various 
average length of shoots]

Рис. 3. Изменение средней длины побега 
вдоль ствола по направлению от вершины 

к основанию кроны
[Fig. 3. Change in the average shoot length along 
the trunk from the top to the base of the crown.
On the Y-axis - Height from ground level, m; 

on the X-axis - Average shoot length, cm]

Как и следовало ожидать, вместе с длиной побега увеличивались все 
остальные признаки (табл. 1). Связь между ними очень тесная, линейная. 
Различия выражались лишь в разном уровне разнообразия внутри ряда: при 
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увеличении длины побега в 26 раз число метамеров и ширина ксилемного 
кольца увеличивались примерно на порядок, а число метамеров – всего в 
2,8 раза. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Основные показатели органогенеза и роста различных по размеру побегов

[The main indicators of organogenesis and growth of shoots varying in size]

Признаки 
[Indicators]

Размерные категории побегов [Size categories of shoots]

Очень 
крупные 

[Very large]

Крупные 
[Large]

Сред-
ние 
[Me-
dium-
sized]

Мел-
кие 

[Small]

Очень 
мелкие 

[Very small]

Длина побега, см 
[Shoot length, cm] 26,00a* 14,00b 5,80c 2,50d 1,00e

Число метамеров, шт. 
[Number of stem units] 90,2a 58,3b 30,1c 19,8d 9,6e

Длина междоузлий, мм 
[Internode length, mm] 0,28a 0,24ab 0,19b 0,13c 0,10c

Ширина кольца ксилемы, мм 
[Width of xylem ring, mm] 1,25a 0,70b 0,48c 0,30d 0,12e

Примечание. * Разные буквы показывают наличие статистически значимых различий в 
строках, p < 0,05
[Note. *Different letters show statistically significant differences in lines, p < 0.05]

Кроме среднего размера побегов, зоны существенно отличались еще и по 
изменчивости этого размера (табл. 2). Уровень изменчивости последователь-
но и очень сильно возрастал по направлению от внутренних частей кроны к 
ее поверхности. Так, в глубине кроны встречались лишь побеги длиной менее 
1 см. Напротив, в зонах с высокой средней длиной побега (верхняя перифери-
ческая часть кроны) встречались побеги, в сущности, любого размера. 

Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Изменчивость длины побегов в зонах кроны с различной средней длиной побега 

[Variation of shoot length in crown zones with different average shoot length]
 

Зоны со сред-
ней длиной 
побега, см 

[Zones with average 
shoot length, cm]

Доля побегов различных классов длины (см), 
% от общего числа побегов в зоне 

[Ratio of shoots of various length classes (cm), % of the to-
tal number of shoots in the given zone]

< 0,5 0,5–0,6 0,7–1,0 1,1–2,0 2,0–4,1 4,1–10,0 > 10 Всего [Total]
< 0,5 66 31 3 0 0 0 0 100

0,5–0,6 41 47 10 2 0 0 0 100
0,7–1,0 18 25 43 11 3 0 0 100
1,1–2,0 10 13 18 44 13 2 0 100
2,1–4,0 4 7 9 14 50 16 0 100
4,1–10,0 2 4 6 9 15 47 17 100

> 10 0 1 3 5 9 16 66 100

Упрощенно эту закономерность можно представить так: в глубине кроны 
все побеги одинаково мелкие, в средних слоях есть мелкие и средние по раз-
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меру, по периферии встречаются любые (от мелких до крупных). С чем это 
связано? Очевидно, с тем, что разнообразие побегов «организуется» не толь-
ко вокруг главной оси дерева (ствола), но и вокруг всех остальных сколько-
нибудь значимых осей. В представленной схеме мы исходим из того, что на 
мелком осевом побеге не может возникнуть средний или крупный боковой 
побег; на крупном же осевом побеге формируются боковые побеги любо-
го размера. Из очень мелких латеральных побегов развиваются ветви с за-
медленным ростом. Ежегодно образующиеся на них очень мелкие годичные 
побеги продолжения остаются сконцентрированными вокруг крупных осей 
младших и средних порядков ветвления. Поэтому зона очень мелких по-
бегов оказывается сильно разветвленной и повторяет очертания скелетной 
части кроны (этот принцип организации разнообразия побегов по размеру 
представлен на рис. 4). 

Рис. 4. Упрощенная схема расположения побегов различного размера 
в кроне дерева: 1 – крупные побеги; 2 – средние по размеру побеги;

3 – мелкие побеги; 4 – очень мелкие побеги
[Fig. 4. A simplified location scheme of shoots of different size in the tree crown: 

1 - Large shoots, 2 - Medium-sized shoots, 3 - Small shoots, 4 - Very small shoots]

С.Н. Горошкевич



147

Крупные латеральные побеги порождают латеральные ветви с высоким 
уровнем роста. Растут они, естественно, по градиенту освещенности. По-
этому ежегодно образующиеся на них крупные побеги продолжения все вре-
мя остаются в периферической части кроны, а зона мощных побегов имеет 
форму купола с простыми, не «ветвистыми» границами. Зоны средних по 
размеру и мелких побегов располагаются между двумя описанными выше 
зонами. По конфигурации границ зона средних по размеру побегов ближе к 
зоне крупных побегов, а зона мелких побегов – к зоне очень мелких побегов. 

Обсуждение результатов исследования

Крона дерева состоит из двух функционально взаимосвязанных, но прин-
ципиально разных типов структурных элементов. Первый – это образующие 
скелет кроны старые (многолетние) ветви. Все они связаны между собой в 
единое «древо». Их основные функции – флоэмный и ксилемный транспорт 
веществ, а также механическое поддержание разобщенных между собой 
элементов второго типа – молодых облиственных побегов с почками. Функ-
ции этого типа элементов несравненно более многообразны: новообразова-
ние элементов структуры, фотосинтез, транспирация, половая репродукция 
и др. Учитывая направленность настоящей работы, основным объектом на-
шего интереса являются элементы второго типа, а некоторая информация об 
элементах первого типа используется лишь для интерпретации результатов. 
Более того, обсуждая структуру кроны, мы будем иметь в виду, как правило, 
лишь совокупность однолетних (текущего года) побегов с почками. 

Эти однолетние побеги в кроне любого дерева весьма разнообразны, и 
разнообразны они, в первую очередь, по размеру. Сразу оговоримся, что, 
употребляя слово «размер», мы имеем в виду весь набор характеризующих 
его признаков: высоту и диаметр апикальной меристемы, число образую-
щихся за сезон метамеров (в том числе латеральных побегов), длину меж-
доузлий и годичного побега в целом, диаметр стебля и площадь отдельных 
тканей на его поперечном срезе, массу листьев или площадь их поверхно-
сти и т.д. Давно доказано [21–22] и подтверждено для нашего объекта [20], 
что все эти признаки прямо и достаточно тесно связаны между собой в ме-
тамерной изменчивости, следовательно, могут использоваться как единый 
комплекс, характеризующий именно размер побега. Это обстоятельство по-
зволяет в некоторых случаях, когда требуется определить размер большого 
числа побегов, ограничиваться измерением одного из характеризующих его 
признаков, например, длины оси [23–24]. Очевидно, что размер побега це-
ликом определяется уровнем (продолжительностью и/или интенсивностью) 
вегетативного роста (чем сильней и/или продолжительней рост, тем больше 
размер). Поэтому в дальнейшем понятия «размер» и «уровень роста» бу-
дут рассматриваться нами как синонимы и использоваться в зависимости от 
контекста. 
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Длина побега определяется числом метамеров и длиной междоузлий. 
У Pinus вообще [25] (Lanner, 1976 и др.) и у кедра сибирского в частности 
[20] первый элемент разнообразия гораздо важнее второго. Число метаме-
ров, в свою очередь, зависит от продолжительности и интенсивности ор-
ганогенеза, а длина междоузлий – от продолжительности и интенсивности 
роста. Начнем с анализа продолжительности этих процессов. Формирова-
ние почек и рост побега весьма тесно связаны между собой в сезонной дина-
мике: по ходу одного можно с уверенностью судить о ходе другого [26–28]. 
Следовательно, есть возможность обсуждать их не раздельно, а вместе, обо-
значив как единый процесс морфогенеза и роста. В научной литературе мно-
го сведений о сезонной динамике этого процесса в зависимости от размера 
побегов. Разные авторы работали с разными видами, произрастающими в 
самых разнообразных климатических условиях, анализировали многие при-
знаки: от грубых (длина побега, длина хвои) до тонких (митотическая ча-
стота, митотический индекс, размер клеток). Некоторые не нашли различий, 
например, И.Т. Кищенко [29] по началу роста побега у Pinus sylvestris L. в 
Карелии. Другие, наоборот, обнаружили огромные (более 2 месяцев) раз-
личия, например, M.P.Bollman и G.B.Sweet [30] по окончанию заложения 
листовых примордиев у Pinus radiata Don. в Новой Зеландии. Поэтому обоб-
щить и усреднить имеющуюся информацию сложно, тем более, что боль-
шинство исследователей не сравнивали крайние по размеру побеги. Однако 
если суммировать результаты многих авторов по Pinaceae из лесной зоны 
умеренного пояса [31–35], то окажется, что у мелких побегов морфогенез 
и рост в среднем начинаются примерно на неделю раньше, а заканчивают-
ся примерно на месяц раньше, чем у крупных. Последние, таким образом, 
остаются активными гораздо дольше, а пик их активности сдвинут на более 
поздние сроки. Наши данные по кедру сибирскому показывают, что он весь-
ма типичен в этом отношении [36]. 

В чем адаптивный смысл описанных различий, и каков физиологиче-
ский механизм их реализации? Удивительно, но факт: в научной литературе 
практически отсутствуют даже попытки обсуждения этих вопросов. Отно-
сительно опережающего весеннего развития мелких побегов по отношению 
к крупным имеется лишь точка зрения M. Zumer [37], который полагает: 
адаптивное значение этого явления состоит в защите главного лидирую-
щего побега от обмерзания в случае поздних заморозков. С этим, пожалуй, 
можно согласиться. Действительно, у бореальных Pinaceae вся сезонная 
активность в сфере побегообразования явно сдвинута на первую половину 
вегетационного периода, заканчивается она задолго до осенних морозов, и 
реальную опасность для растений представляют только поздние весенние 
заморозки. В этой связи естественный отбор, по-видимому, вывел из под 
удара в первую очередь мощные привершинные побеги как наиболее важ-
ные для успеха в борьбе за существование и к тому же расположенные зача-
стую вне утепляющего влияния полога на его границе с открытой атмосфе-
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рой. Особая важность этих побегов как обеспечивающих захват жизненного 
пространства, по-видимому, обусловила также сдвиг их максимальной ро-
стовой и морфогенетической активности на наиболее обеспеченный ресур-
сами среды период – середину лета. Если для ответа на вопрос «почему?» 
достаточно умозрений, то ответ на вопрос «как?» требует конкретных и при 
этом глубоких знаний о физиологической дифференциации кроны. Совре-
менное состояние исследований в этой области пока не позволяет ответить 
на него удовлетворительно: недостает фактов – «строительного материала» 
для теории.

Если по продолжительности морфогенеза и роста мелкие побеги усту-
пают крупным не более чем в 2–3 раза, то по большинству «итоговых» ро-
стовых признаков различия между ними на порядок больше. Очевидно, что 
последние складываются, в основном, за счет интенсивности морфогене-
за и роста. Следовательно, все, что сказано выше о значении и причинах 
дифференциации побегов по размеру, относится в равной мере к их диф-
ференциации по интенсивности процессов морфогенеза и роста. Нам оста-
лось рассмотреть лишь некоторые частности, вытекающие из этих общих 
закономерностей. До сих пор морфогенез и рост побегов мы рассматривали 
вместе. Если разграничить их, то окажется, что вклад первого в разнообра-
зие побегов и их отдельных элементов по размеру многократно больше, чем 
второго. Это прослеживается на всех уровнях организации, начиная с кле-
точного: различия в размере органов определяются почти исключительно 
числом клеток (т.е. интенсивностью цитогенеза), но не размером составляю-
щих его клеток [38–40]. На метамерном уровне это проявляется почти так же 
четко: длина побега зависит в основном от числа узлов, а не от длины меж-
доузлий. Иными словами, крупные побеги оказываются крупными, главным 
образом, потому, что имеют широкую апикальную меристему, которая обра-
зует за сезон много новых метамеров. Два последних признака, скорее все-
го, функционально взаимосвязаны. Согласно полевой теории филлотаксиса 
вновь заложившийся листовой примордий создает вокруг себя некую зону 
ингибирования, в которой невозможен органогенез; следующий примордий 
закладывется тогда, когда меристема подрастает настолько, что в ней по-
является свободная от ингибирования зона [41, 42]. Понятно, что чем шире 
апикальная меристема, тем чаще появляются в ней такие свободные зоны, 
следовательно, продолжительность пластохрона оказывается меньше, а чис-
ло образующихся за сезон метамеров – больше. 

Как же организовано разнообразие побегов по размеру в кроне дерева? 
Если объединить все побеги в единый вариационный ряд, их распределе-
ние по размеру оказывается настолько далеким от нормального, что оценка 
уровня изменчивости признака коэффициентом вариации, как это делал в 
свое время С.А. Мамаев [43], становится совершенно бессмысленной. В то 
же время, и без специальной количественной оценки очевидно, что уровень 
метамерной изменчивости размера побегов очень высок: самые крупные по-
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беги крупнее самых мелких в десятки раз. Форма распределения побегов по 
размеру основательно изучена B.F.Wilson [44] на примере видов Quercus, 
Acer, Picea и Pinus. Оказалось, что у этих разных во всех отношениях рас-
тений распределение побегов по размеру на удивление единообразно (лога-
рифмически нормальное): характеризуется ярко выраженными положитель-
ными асимметрией и эксцессом. Видимо, это отличительная черта дерева 
как жизненной формы. Вполне естественно, что и у нашего объекта распре-
деление оказалось таким же: очень много мелких, мало средних и совсем 
мало крупных побегов. 

Распределение побегов различного размера в кроне дерева – это, по-
жалуй, самое заметное внешнее проявление ее полярности. На том этапе 
онтогенеза, о котором идет речь в настоящей работе, крона имеет иерар-
хический план организации [по 45]: градиент вегетативного роста сугубо 
акропетальный и выражен он очень ярко. Для осей первого порядка ветвле-
ния это показано многими авторами на примере многих видов [46–48]. В на-
шей работе установлено, что акропетальный градиент вегетативного роста 
характерен для систем ветвления любого ранга: от простейших, состоящих 
всего из нескольких осей, до кроны в целом. Это характерное свойство де-
ревьев связано с «устремленностью» их кроны вверх, к выходу в верхний 
ярус лесного фитоценоза. Акропетальный градиент вегетативного роста у 
деревьев регулируется двумя группами факторов: внутренними (физиоло-
гическими) и внешними (экологическими). Физиологические факторы (ро-
стовые корреляции, главным образом, апикальное доминирование) являют-
ся первичными. Поэтому даже в условиях полного солнечного освещения 
акропетальный градиент вегетативного роста сохраняется. В то же время 
экологические факторы (освещенность) резко усиливают полярную диффе-
ренциацию побегов по размеру. Это, кстати, отлично проявляется и в усло-
виях полного освещения, только «центр тяжести» переносится на другой 
уровень: с кроны в целом к отдельным скелетным ветвям. 

Отмечая акропетальность размерного градиента побегов в кроне, иссле-
дователи, как правило, не обращали внимания на его внутреннюю неодно-
родность. В нашей работе показано, что такая неоднородность имеет место 
и выражена очень четко: по направлению от вершины кроны к основанию 
или от ее периферии к стволу размер побегов в поверхностном слое снижа-
ется резко, а в остальной части – плавно. Для удовлетворительной интерпре-
тации этого факта достаточно внешних причин: градиента освещенности. 
Этот градиент выражается точно такой же параболической кривой: большая 
часть света поглощается самым плотным периферическим слоем кроны, а 
внутренние, относительно рыхлые слои обеспечены остаточным светом бо-
лее или менее равномерно [49–51]. 

Когда мы говорим о концентрических куполообразных слоях кроны, раз-
личающихся по размеру побегов и вложенных друг в друга наподобие ма-
трешек, надо иметь в виду, что эти слои можно обнаружить только в том 
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случае, если использовать средний размер побега. На самом же деле такой 
купол, симметричный относительно ствола дерева, реально образуют лишь 
наиболее мощные побеги в периферической части кроны. Чем меньше раз-
мер побегов, тем больше они рассредоточены по кроне. Это отлично про-
является, например, при анализе распределения по размеру побегов разных 
порядков ветвления: чем старше порядок, тем меньше разнообразие [16–20]. 
Рассредоточенность относительно мелких побегов предполагает не хаоти-
ческое расположение побегов, а их организованность вокруг осей старших 
порядков ветвления. При этом чем меньше размер побегов, тем выше орга-
низующее значение осей старших порядков, следовательно, сложней конфи-
гурация занимаемого такими побегами пространства. Световой режим кро-
ны во многом зависит от тех свойств родов и видов, которые определяют их 
положение на шкале теневыносливости [52]. Даже у теневыносливого кедра 
сибирского в молодом возрасте организованные вокруг главной оси дере-
ва «слои–купола–матрешки» выражены слабо, следовательно, велика доля 
внутренних факторов в пространственной организации побегов разного 
размера. Очевидно, что у светолюбивых видов с рыхлой, проницаемой для 
света кроной концентрические слои похожих по свойствам побегов должны 
быть выражены еще хуже, а доля внутренних факторов в дифференциации 
кроны должна быть еще выше. 

Таким образом, и развитие отдельных ветвей, и их коррелятивное взаи-
модействие между собой обусловливают такое распределение по размеру 
составляющих крону побегов, при котором наблюдается явное преоблада-
ние мелких, некоторый дефицит очень мелких, а также острый дефицит 
средних и особенно крупных побегов. Для молодых деревьев характерен 
ярко выраженный акропетальный градиент всех без исключения проявле-
ний вегетативного роста побегов. По направлению от вершины и периферии 
кроны уровень разнообразия и средний размер побегов сокращаются снача-
ла очень резко, затем очень плавно. Внутренние факторы вегетативной диф-
ференциации кроны, в первую очередь, акропетальный градиент «корнеобе-
спеченности» побегов, безусловно, являются первичными [53, 54]. Внешние 
факторы, в первую очередь градиент освещенности, вторичны, но не менее 
важны. Взаимодействие между внутренними и внешними факторами осу-
ществляется по принципу синергизма: они взаимно усиливают действие 
друг друга. 

Все морфологические и морфофизиологические признаки, характери-
зующие вегетативные процессы, определяются размером побегов (общим 
уровнем их роста). С увеличением размера побега сдвигаются вперед сроки 
начала и особенно окончания морфогенеза и роста побегов, увеличивается 
их продолжительность и интенсивность, возрастает сложность метамерной 
организации побега и усиливается его полярная дифференциация (акрото-
ния). Корреляционные связи между любыми вегетативными признаками 
всегда являются либо прямыми, либо обратными: исключены ситуации, ког-
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да с увеличением значения одного из признаков значение другого признака 
сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или наоборот, сначала снижа-
лось, а затем – увеличивалось. 

Заключение

Анализ распределения побегов по размеру в кроне молодых генератив-
ных деревьев кедра сибирского показал явное преобладание мелких, неко-
торый дефицит очень мелких, а также острый дефицит средних и особенно 
крупных побегов. Для систем ветвления любого ранга характерен акропе-
тальный градиент вегетативного роста, т.е. имеется более или менее доми-
нирующий дистальный полюс, где сосредоточены относительно молодые 
ветви младших порядков ветвления, а по направлению к дистальному полю-
су уровень вегетативных процессов в той или иной мере снижается парал-
лельно с увеличением собственного возраста ветвей и доли осей старших 
порядков ветвления. Кроме этой «генеральной» закономерности, есть еще 
несколько усложняющие картину закономерности «второго порядка», одна-
ко они влияют лишь на величину градиента изменений, не меняя его общего 
направления. 

По направлению от вершины кроны к ее основанию и от периферии к 
«мертвой» зоне внутри кроны уровень разнообразия и средний размер по-
бегов сокращаются сначала очень резко, затем очень плавно. С увеличением 
размера побега сдвигаются вперед сроки начала и окончания морфогенеза 
и роста побегов, увеличивается их продолжительность и интенсивность, 
возрастает сложность метамерной организации побега и усиливается его 
полярная дифференциация (акротония). Корреляционные связи между ве-
гетативными признаками всегда являются либо прямыми, либо обратными: 
исключены ситуации, когда с увеличением значения одного из признаков зна-
чение другого сначала увеличивалось бы, а затем снижалось или наоборот.
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Crown structure in Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) 
young generative trees. Spatial organization of shoot diversity

In the 70-80-year-old Siberian stone pine forest in the southeast of Tomsk Region 
(56°15'N, 84°25'E), the crown structure of young generative Siberian pine trees (Pinus 
sibirica Du Tour) was studied. Five trees, average in height and DBH, were used to 
collect branches. The number of the first order branches was counted in each whorl. 
Then, eight of them, medium in size, were selected for analysis. There were branches 
from the 5th, 10th, 15th, 20th, 25th, 30th, 35th and 40th whorls, counting from the top. 
On these branches, all live shoots of all branching orders were counted. For each of 
them, the distance from the trunk, as well as the length of the last three annual shoots, 
was measured. The entire range of shoot diversity was divided into 5 unequal segments: 
up to 5, 6-11, 12-27, 28-62, and more than 63% of the maximum shoot length for a 
given tree. In each segment on each tree, 5 shoots were collected. On each of them, the 
number of stem units, the length of the internodes, and the width of the first xylem ring 
was determined. 

It was established that in the crown there is a clear predominance of small, some 
deficit of very small, and an acute deficit of medium-sized and, especially, large shoots 
(See Fig. 1). In the direction from the top and from the periphery of the crown, the level 
of diversity and the average size of shoots decrease, at first, very sharply, then very 
gradually (See Fig. 2, Fig. 3 and Table 1). Concentric domelike crown layers that differ 
in shoot size and are put into each other only exist if the average size of a shoot is used. 
As a matter of fact, only the most vigorous shoots in the peripheral part of a crown 
really form such a dome, which is symmetrical relative to the trunk of the tree. The 
smaller the size of the shoots, the more they are dispersed throughout the crown volume 
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(See Fig. 4). However, they are located not chaotically, but are organized around the 
axes of lower order of branching. At the same time, the smaller the size of the shoots 
is, the higher the organizing value of the axes of lower orders and the more complex 
the configuration of the space occupied by such shoots are. All the morphological and 
morphophysiological features that characterize vegetative processes are determined by 
the size of shoots (the overall level of their growth) (See Table 1). With an increase in 
the shoot size, the beginning and ending of seasonal periods of morphogenesis and shoot 
growth move forward, their duration and intensity increase, the metameric structure of 
the shoot becomes more complicated, and its polar differentiation (acrotonia) increases. 
Correlations between any vegetative features are always either direct or inverse.

The paper contains 4 Figures, 2 Tables and 54 References.
Key words: Pinus sibirica; shoot system; crown structure; order of branching; 

apical dominance; growth gradient.
Funding:: This work was partially supported by the Russian Foundation for Basic 
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