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Функциональные характеристики почек возобновления
Нeracleum sosnowskyi Manden. в период подготовки к перезимовке
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На основе изучения структурных и физиолого-биохимических характеристик почек возобновления Heracleum 
sosnowskyi Manden. выявлены функциональные адаптации в период подготовки растений к перезимовке. Темпе-
ратура замерзания воды в тканях почек возобновления в октябре составляла минус 12 оС при сохранении высокой 
оводнённости (более 80%). Сравнительно высокая эффективность дыхания почек возобновления при низких 
положительных температурах (2–5 оС) благоприятствует морфообразовательным процессам в конусе нарастания 
побега осенью. В период подготовки к перезимовке почки возобновления накапливали осморегуляторы – рас-
творимые сахара, свободные аминокислоты, в том числе пролин. Ткани почек возобновления характеризовались 
сравнительно высоким уровнем гормонов роста цитокининов, что способствует формообразовательным процессам 
осенью и повышает холодоустойчивость растений. В декабре, при установлении устойчивого снежного покрова, 
обнаружено увеличение содержания абсцизовой кислоты – ингибитора роста и гормона покоя и снижение уровня 
цитокининов. Растения Н. sosnowskyi формировали почки возобновления, различающиеся по уровню содержания 
фотосинтетических пигментов. Наибольшее количество хлорофиллов и каротиноидов накапливали почки с зелёными 
покровными чешуями, наименьшее – с красно-бурыми и жёлтыми. Накопление каротиноидов в тканях зелёных 
почек возобновления защищает сформированный фотосинтетический аппарат в условиях низких положительных 
температур поздней осенью. 

Ключевые слова: Heracleum sosnowskyi, почки возобновления, дыхание, неструктурные углеводы, аминокис-
лоты, фотосинтетические пигменты, фитогормоны, перезимовка.

Functional characteristics of Heracleum sosnowskyi Manden. 
terminal buds during preparation for overwintering
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Based on the study of the physiological and biochemical characteristics of Heracleum sosnowskyi buds we iden-
tified functional adaptations during the preparation of plants for overwintering. The freezing point of water in the 
buds tissues was –12 оC in October, while maintaining high water content (more than 80%). Buds has a relatively 
high efficiency of respiration at low positive temperatures (2–5 оC), which favors morphogenesis processes in the 
shoot vegetative cone in autumn. During the preparation for overwintering the buds accumulated osmoregulators – 
soluble sugars, free amino acids, including proline. A relatively high level of cytokinin growth hormones was found 
in the buds tissues. This contributes to morphogenesis processes and increases plant cold tolerance. We found that 
in December the abscisic acid (a growth inhibitor and resting hormone) content increases and the level of cytokinins 
decrease. Heracleum sosnowskyi formed buds differing in the photosynthetic pigments content. Buds with green scale 
leaves accumulated the greatest amount of chlorophylls and carotenoids, while those with red-brown and yellow ones 
accumulated the least. The carotenoids accumulation in the green buds tissues protects the formed photosynthetic 
apparatus at low positive temperatures in autumn. The results on the functional state of H. sosnowskyi terminal buds 
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Одним из важных эволюционных при-
обретений многолетних растений является 
периодичность роста, формирование почек 
регулярного возобновления. Почки возобнов-
ления растений являются зонами интенсивного 
роста с высокой долей меристематических тка-
ней, в них осуществляются морфогенетические 
процессы развития в течение всего годичного 
цикла развития побега. Сведения о функ-
циональных перестройках, осуществляемых в 
процессе роста и морфогенеза почек возобнов-
ления многолетних трав, малочисленны [1–3].  
В период «холодового закаливания» в почках 
возобновления многолетних растений происхо-
дит накопление энерго-пластических веществ 
и криопротекторов (растворимых углеводов и 
защитных белков), меняется гормональный ба-
ланс, сдвигается температурный оптимум роста 
и метаболических процессов в сторону низких 
положительных температур. Это способствует 
сохранению жизнеспособности меристем в зим-
ний период и обеспечивает высокую скорость 
роста многолетних растений весной.

Удобной моделью для изучения механиз-
мов роста и морфогенеза побега на начальных 
этапах развития являются почки возобнов-
ления борщевика Сосновского – Heracleum 
sosnowskyi. Растения Н. sosnowskyi характе-
ризуются высоким накоплением биомассы, 
эффективностью использования ресурсов 
среды и устойчивостью к неблагоприятным 
факторам за счёт формирования значитель-
ного банка семян и почек возобновления 
[4]. Взрослые вегетативные и генеративные 
растения отрастают весной благодаря почкам 
возобновления, которые закладываются на 
стеблекорне осенью предыдущего года [5]. 
Почки возобновления H. sosnowskyi окруже-
ны многослойными покровными чешуями  
и располагаются на глубине 8–10 см в почве, 
что позволяет им избегать действия низкой 
отрицательной температуры в осенне-зимний 
и ранневесенний периоды [6]. Мы полагаем, 
что структурные адаптации почек возобнов-
ления Н. sosnowskyi связаны с физиолого-
биохимическими приспособлениями мери-
стематических тканей к низким температурам  
в осенне-зимний период.

Целью исследований было изучить 
физиолого-биохимические характеристики 

in natural populations indicate the absence of deep dormancy in plants, and morphogenesis processes in meristems 
tissues are limited by winter temperatures.

Keywords: Heracleum sosnowskyi, buds, respiration, non-structural carbohydrates, amino acids, photosynthetic 
pigments, phytohormones, overwintering.

почек возобновления Н. sosnowskyi в осенний 
период с целью выявления адаптивных при-
способлений растений в период подготовки  
к перезимовке.

Материалы и методы исследований

Моделью для исследований были терми-
нальные, зимующие почки возобновления 
растений борщевика Сосновского (Heracleum 
sosnowskyi Manden.), формирующиеся на 
верхушке подземного каудекса [4]. Это много-
летний летнезелёный, травянистый, стерж-
некорневой, моноподиально нарастающий 
монокарпик с полурозеточным прямостоячим 
побегом [7] из семейства Зонтичные.

Опыты проводили в 2019–2020 гг. на экс-
периментальном участке с зарослями Н. sos�
nowskyi вблизи г. Сыктывкара (61,6764 с. ш., 
50,8099 в. д.). Осенью (сентябрь-октябрь)  
и зимой (декабрь) ювенильные и взрослые ве-
гетативные растения в возрасте 2-х – 6-ти лет 
выкапывали, отмывали и отбирали терминаль-
ные почки возобновления. 

Осенние почки H. sosnowskyi отличаются 
по окраске покровных чешуй, формируя зелё-
ные, красно-бурые и жёлтые почки возобнов-
ления. У разнокачественных почек изучали 
содержание фотосинтетических пигментов – 
хлорофиллов и каротиноидов. В средней пробе 
из почек разной окраски определяли концен-
трацию растворимых углеводов, свободных 
аминокислот, свободных фитогормонов, ско-
рость метаболического тепловыделения и ды-
хания, температуру замерзания воды в тканях.

Определение температуры замерзания 
воды. В тканях почек возобновления опреде-
ляли температуру замерзания воды с помощью 
дифференциального калориметра DSC-60 
(«Shimadzu», �пония) [3]. Сегмент апекса 
побега длиной около 5 мм помещали в алюми-
ниевый контейнер объёмом 100 мм3. Образцы 
охлаждали от 5 до минус 30 оС со скоростью 
1 оС/мин. Температуру начала кристаллиза-
ции воды (начало фазового перехода вода – 
лёд) рассчитывали с помощью программного 
обеспечении (TA-60WS).

Измерение калореспирометрических по-
казателей. Скорость метаболического тепло-
выделения почек измеряли методом прямого 
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калориметрирования [7]. Измерения тепловы-
деления (q, мкВт/мг сухой массы) и дыхания 
(Rco

2
, нмоль/мг сухой массы ч с) проводили 

на микрокалориметре «Биотест-2» (Институт 
биологического приборостроения Российской 
Академии наук, г. Пущино, Россия). В каждую 
ячейку «Биотест-2» помещали по одной почке 
возобновления с одного растения (сырая масса 
150–200 мг) и определяли q. Интенсивность 
Rco

2
 рассчитывали по тепловому эффекту 

реакции выделяемого почками CO
2 

с 0,4 М 
раствором NaOH [8]. На основании термоди-NaOH [8]. На основании термоди- [8]. На основании термоди-
намической модели [8] рассчитывали скорость 
запасания энергии на рост в эквивалентах 
запасённой энергии (∆H

B
R

SG
, мкВт/мг сухой 

массы). Для выявления влияния температуры 
на метаболизм почек возобновления – ско-
рость тепловыделения, дыхания и запасания 
энергии измеряли при 5, 10, 15, 20, 25, 30  
и 35 оС. При каждой температуре использова-
ли по 4–7 проб свежего материала, включаю-
щих почки возобновления.

Определение содержания неструктурных 
углеводов. Разделение и определение содер-
жания растворимых углеводов проводили 
методом ВЭЖХ с нормальной фазой. Для фик-
сации проб свежего растительного материала 
(1–3 г) и экстрагирования из них углеводов 
использовали 96%- и 80%-ный этиловый 
спирт соответственно. С целью очищения рас-
тительных экстрактов от примесей проводили 
твёрдофазную экстракцию на концентрирую-
щих патронах Диапак-амин («БиоХимМак», 
Россия). Разделение углеводов – на колонке 
«250Ч4 мм Диасорб-130-АМИН», зернение –  
6 мкм («БиоХимМак», Россия) с рефрактоме-
тром в качестве детектора. Элюентом служила 
смесь ацетонитрил:вода (соотношение 70:30), 
скорость элюирования – 0,6 мл/мин. Анализ 
вели с применением стандартных растворов: 
D-Кси, D-Фру, D-мальтозы, D-Гал, D-Глю, 
Сах, D-раффинозы. 

Изучение содержания свободных ами-
нокислот. Свободные аминокислоты извле-
кали 40%-ным этанолом и определяли на 
анализаторе «ААА–400» (Чехия) в системе 
литиевых буферов. Качественный состав  
и количественное содержание белковых ами-
нокислот определяли на аминокислотном 
анализаторе («ААА Т–339») после гидролиза 
навески в 6 н HCl при 105 оС в течение 24 ч. 
Содержание общего азота определяли с по-
мощью элементного CHNS–O анализатора 
«EA–111» (Италия).

Измерение концентрации свободных 
фитогормонов. Для определения ИУК, цито-

кининов (ЦК) и абсцизовой кислоты (АБК)
навески лиофилизированных растительных 
тканей гомогенизировали, заливали холодным 
70%-ным этанолом и экстрагировали 18 ч при 
+4 оC. Осадок отделяли центрифугированием, 
супернатант упаривали до водного остатка, 
который делили на 2 части: одна часть – 
для определения АБК и ИУК, другая – для 
определения цитокининов [9]. Из аликвоты 
водного остатка АБК и ИУК экстрагировали 
диэтиловым эфиром, подкисленным до pH 2,5, 
переводили из органической фазы в 1%-ный 
раствор гидрокарбоната натрия и реэкстрагиро-
вали эфиром после подкисления, метелировали 
диазометаном. Для определения содержания 
гормонов методом ИФА использовали антитела 
к АБК и ИУК [10]. Цитокинины из аликвоты 
водного остатка (после центрифугирования) 
концентрировали на колонке C

18
, после чего 

гормоны элюировали 80% этанолом. Разделе-
ние ЦК проводили с помощью ТСХ в системе 
растворителей бутанол:аммиак:вода (6:1:2 
v/v). Элюаты из силуфола, соответствующие 
цитокининовым стандартам зон, центрифуги-
ровали и использовали для иммуноанализа с 
применением сыворотки с антителами к зеа-
тинрибозиду (ZR).

Содержание хлорофиллов и каротиноидов. 
Определение проводили на спектрофотометре 
UV-1700 («Shimadzu», �пония) в ацетоновой 
вытяжке при максимумах поглощения – 662 
и 644 нм для хлорофилла a и b соответственно, 
478 нм – для каротиноидов [11].

Все биохимические анализы проводили  
в 2–3-кратной аналитической повторности на 
3–5 независимых образцах. 

Статистическая обработка данных. Ста-
тистическую обработку данных осуществляли 
с использованием программы Statistica 10 
(«StatSoft Inc.», США). Значимость различий 
между средними величинами измеряемых по-
казателей оценивали с применением однофак-
торного дисперсионного анализа (ANOVA) и 
критерия Дункана. В таблицах и на рисунках 
приведены средние арифметические значения 
со стандартной ошибкой.

Результаты и обсуждение

Растения Н. sosnowskyi формируют веге-
тативные почки возобновления, которые за-
кладываются на каудексе осенью [4, 5]. Судя 
по глубине залегания почек возобновления  
в почве (табл. 1), растения H. sosnowskyi сле-
дует отнести к геофитам, а не гемикриптофи-
там, как было описано ранее [5] со ссылкой 
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на систему жизненных форм Раункиера. 
Растения-геофиты прячут почки возобнов-
ления глубоко в почву, защищаясь от низких 
температур в условиях сезонного климата. На 
севере закладка зимующих почек осущест-
вляется в августе, а заложение генеративных 
органов происходит в конце мая [5]. Сокра-
щение длительности органогенеза растений 
H. sosnowskyi является одним из приспособле-
ний к короткому периоду вегетации, когда раз-
витие репродуктивных структур происходит в 
один вегетационный период года зацветания.

Осенью почки возобновления Н. sosnowskyi 
имели высокую дыхательную способность, 
около 5 мг СО

2
/(г сухой массы ч). Это вдвое 

выше дыхания листьев дикорастущих видов в 
период их активного роста в условиях севера 
[12, 13]. Скорость дыхания тканей почек воз-
обновления H. sosnowskyi возрастала экспо-
ненциально от 1,5 до 17 мг СО

2
/(г сухой массы 

ч) в диапазоне температуры 5–40 оС [14].
Расчёты, основанные на данных калоре-

спирометрических определений температур-
ной зависимости скорости дыхания и тепло-
выделения, показали сравнительно высокую 
эффективность дыхания (запасание образуе-
мой в дыхании энергии) в терминальных поч-
ках при низкой положительной температуре 
(табл. 2). 

Судя по показателю скорости запасания 
энергии (∆H

B
R

SG
) и величине соотношения 

q/455Rco
2
,

 
температуры в области 2–5 оC 

наиболее благоприятны для роста и эффек-
тивного использования энергии в морфообра-
зовательных процессах почек возобновления 
H. sosnowskyi в осенне-зимний период. 

Наши наблюдения показали, что растения 
Н. sosnowskyi «втягиваются» в почву на глубину 
до 9 см (табл. 1), где почвенный слой промерза-
ет в зимний период до минус 3 оС. Осенью и зи-
мой температура фазового перехода вода – лёд  
в почках возобновления составляла около 
минус 12 оС. Это говорит о запасе прочности 
тканей почек возобновления к низким темпе-
ратурам при перезимовке растений. 

При подготовке растений к перезимов-
ке почки возобновления содержали более  
100 мг/г сухой массы сахаров, 75% которых 
приходилось на дисахариды (табл. 1). Тка-
ни почек возобновления накапливали более  
50 мг/г сухой массы свободных аминокислот  
и амидов, 90% которых составляли богатые 
азотом амиды – глутамин и аспарагин (табл. 3). 
Кроме амидов, в тканях почек возобновления 
Н. sosnowskyi обнаружено 18 аминокислот, из 
них 3 – непротеиногенные (γ-аминомасляная 
кислота, орнитин и β-аланин). Содержание 
пролина – иминокислоты, ответственной за 

Таблица 1 / Table 1
Структурно-функциональные характеристики почек возобновления Heracleum sosnowskyi в осенний 

период / Structural and functional indicators of Heracleum sosnowskyi buds in autumn

Показатели / Index Значение / Value
Глубина залегания почек возобновления, см / Renewal bud depth, cm 9,0±1,0

Температура замерзания воды, оС / Freezing point of water, оС -12,2±0,6

Оводнённость, % / Hydration, % 83,3±3,0

Концентрация растворимых углеводов, мг/г сухой массы 
Concentration of soluble carbohydrates, mg/g DW

22,8±0,6*
88,4±3,2**

Концентрация общего азота, % / Total nitrogen concentration, % 3,7±0,4

Примечание: * – моносахариды, ** – дисахариды.
Note: * – monosaccharides, ** – disaccharides.

Таблица 2 / Table 2
Зависимость интенсивности метаболизма почек возобновления Heracleum sosnowskyi от температуры 
в осенний период / Dependence of Heracleum sosnowskyi bud metabolic rate on temperature in autumn

Температура, оС
Temperature, оC

q, мкВт/мг 
сухой массы

q, μW/mg DW

Rco
2
, нмоль/мг 

сухой массы с
Rco

2
, nmol/mg DW s

DH
B
R

SG
, мкВт/мг сухой массы 

DH
B
R

SG
, μW/mg DW

q/455Rco
2

2 5,7±1,2 0,06±0,01 21,1±3,5 0,20±0,03
5 3,8±0,6 0,030±0,003 11,1±1,1 0,20±0,03

10 10,2±1,4 0,040±0,003 9,6±2,2 0,50±0,06
15 15,3±1,2 0,050±0,006 8,2±1,5 0,60±0,03
20 25,4±1,2 0,070±0,004 7,5±1,6 0,80±0,05
25 32,0±2,9 0,080± 0,005 5,2±1,4 0,80±0,06
30 34,0±1,4 0,090±0,006 9,5±3,4 0,80±0,07
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осморегуляцию, – составляло 1,3 мг/г сухой 
массы. Почки возобновления содержали зна-
чительное количество мочевины, являющейся 
депо азота. Концентрация общего азота в тка-
нях почек возобновления была сравнительно 
высокой, около 4% (табл. 1). Вещества пер-
вичного метаболизма могут служить осморе-
гуляторами в осенне-зимнее время, повышая 
устойчивость меристематических тканей  
к низким температурам.

Фитогормоны являются химическими 
медиаторами, которые выполняют широкий 
спектр функций, в том числе регуляцию 
роста и развития растений. Осенью в конце 
сентября – начале октября, когда температура  
в почве на глубине обитания почек возобнов-
ления опускалась до +2 оС, ткани характе-
ризовались сравнительно высоким уровнем 
ЦК и низким – АБК (табл. 4). Это можно 
рассматривать как результат морфогенетиче-
ских процессов в тканях почек возобновления  
в осеннее время, когда закладываются ткани 
и органы в конусе нарастания побега. Высо-
кий уровень ЦК может способствовать фор-

мообразовательным процессам, связанным 
с начальными этапами органогенеза – про-
лиферация и дифференциация клеток и ор-
ганелл. Подобные результаты были получены 
для подземных почек длиннокорневищных 
растений мяты перечной [1] и канареечника 
тростниковидного [15]. Кроме того, ЦК мо-
гут повышать холодоустойчивость растений, 
регулируя активность белоксинтезирующего 
аппарата [16] и активацию ферментов анти-
оксидантной защиты [17]. 

В начале зимы, когда снежный покров 
составляет около 30 см, а температура в почве 
на глубине 10–12 см минус 0,3 оС, наблюдали 
увеличение соотношения АБК/ЦК выше еди-
ницы, что свидетельствует о превалировании 
ингибитора роста и гормона покоя – АБК. Сле-
довательно, морфообразовательные процессы  
с участием гормонов роста ЦК, ИУК в тканях 
почек возобновления могут осуществляться 
до глубокой осени и появления устойчивого 
снежного покрова.

Почки возобновления H. sosnowskyi окру-
жены многослойными покровными чешуями, 

Таблица 3 / Table 3
Содержание свободных аминокислот и амидов в почках возобновления H. sosnowskyi в октябре

Free amino acids and amides content in H. sosnowskyi buds in October

Аминокислоты, амиды
Amino acids and amides

Содержание, мг/г сухой массы
Content, mg/g DW

Аспарагиновая / Aspartic acid 0,92
Треонин / Threonine 0,27
Серин / Serin 0,32
Аспарагин / Asparagine 16,25
Глутаминовая / Glutamic acid 0,94
Глутамин / Glutamine 31,00
Пролин / Proline 0,71
Глицин / Glycine 0,03
Аланин / Alanin 0,38
Цитрулин / Citrulline 0,02
Валин / Valin 0,52
Изолейцин / Isoleucine 0,25
Лейцин / Leucine 0,16
Тирозин / Tyrosine 0,29
Фенилаланин / Phenylalanine 0,10
β-аланин / β-alanine 0,01
γ-аминомасляная / γ-aminobutyric acid 0,38
Орнитин / Ornithine 0,01
Лизин / Lysine 0,03
Гистидин / Histidine 0,24
Аргинин / Arginine 0,81
Сумма аминокислот / The sum of amino acids 53,63
Мочевина / Urea 72,02
Азот мочевины / Urea Nitrogen 33,57
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которые защищают меристематические ткани 
побега от механических повреждений и низ-
ких температур. При подготовке к перезимов-
ке растения формировали разнокачественные 
почки возобновления, отличающиеся по окра-
ске покровных чешуй: зелёные, красно-бурые 
и жёлтые. 

Почки с зелёными покровными чешуями 
накапливали наибольшее количество хлоро-
филлов и каротиноидов (табл. 5). В начале 
октября, когда температура почвы снижалась 
до 5–6 оС, ткани покровных чешуй зелёных 
почек возобновления содержали в среднем  
1 мг хлорофиллов (Хл) на грамм сухой массы. 
Содержание хлорофиллов в красно-бурых  
и жёлтых почках было ниже в 5 и 10 раз соот-
ветственно. При этом соотношение Хл а и Хл b 
было близко к 1.

Cудя по соотношению Хл/Кар, доля ка-удя по соотношению Хл/Кар, доля ка-
ротиноидов увеличивалась в ряду жёлтые > 
красно-бурые > зелёные почки. Сумма кароти-
ноидов (Кар) в зелёных почках возобновления 
была выше по сравнению с красно-бурыми 
и жёлтыми и составляла в среднем 0,3 мг/г 
сухой массы. Каротиноиды, являясь соедине-
ниями липидной природы с ненасыщенными 
двойными связями, увеличивают гибкость 
мембран хлоропластов, что важно для функ-
ционирования фотосинтетического аппарата 

при пониженных температурах [18, 19]. Это 
позволяет растениям своевременно завершить 
процесс закаливания и уйти под снег в зелёном 
состоянии.

Зелёные почки возобновления H. sos�sos�
nowskyi сопоставимы по содержанию пигмен-
тов с зеленеющими верхушками сарментов 
Achillea millefolium, у которых отмечали фор-
мирование хлоропластов с развитой граналь-
ной системой [11]. Жёлтые и красно-бурые 
почки возобновления H. sosnowskyi сравнимы 
по содержанию хлорофилла с этиолирован-
ными верхушками корневищ A. millefolium, 
которые характеризуются слаборазвитой 
мембранной системой хлоропластов, пред-
ставленной одиночными тилакоидами. Почки 
со слаборазвитым пигментным комплексом 
могут быть меристематическим резервом  
в ценопопуляциях H. sosnowskyi на Севере. 

Заключение

Получены оригинальные данные по струк-
турным и физиолого-биохимическим адап-
тациям почек возобновления H. sosnowskyi 
в осенний период в условиях Севера. Почки 
возобновления покрыты многослойными по-
чечными чешуями, втягиваются в почву на 
глубину 8–10 см. Температура замерзания 

Таблица 4 / Table 4
Концентрация фитогормонов в почках возобновления H. sosnowskyi в осенне-зимний период, нг/г сухой 

массы / Concentration of phytohormones in H. sosnowskyi buds in the autumn-winter period, ng/g DW

Концентрация фитогормонов
Phytohormone concentration

28 сентября 2020 г.
September 28, 2020

17 декабря 2019 г.
December 17, 2019

АБК / Abscisic acid 212,1±7,3 501,5±116,4
ИУК / Indolylacetic acid 165,8±12,5 183,2±17,0
ЦК / Cytokinins 415,6±7,4 295,2±7,9
АБК/ЦК / Abscisic acid/Cytokinins 0,5 1,7

Таблица 5 / Table 5
Содержание и соотношение хлорофиллов (Хл) и каротиноидов (Кар) в почках возобновления 

растений Heracleum sosnowskyi в осенний период, мг/г сухой массы
The content and ratio of chlorophylls (Chl) and carotenoids (Car)

 in Heracleum sosnowskyi buds in autumn, mg/g DW

Почки 
возобновления

Buds

Хл а / Chl a Хл b / Chl b Хл (а + b) 
Chl (а + b)

Хл а/Хл b 
Chl а/Chl b

Кар / Car Хл/Кар 
Chl/Car

Зелёные / Green 0,75±0,11a 0,30±0,06a 1,05±0,17a 2,24±0,17a 0,28±0,04a 3,80±0,20a

Красно-бурые 
Red-brown 

0,12±0,02b 0,12±0,02b 0,24±0,04b 1,06±0,04b 0,10±0,02b 2,30±0,06b

Жёлтые / Yellow 0,05±0,01b 0,04±0,01b 0,09±0,01b 1,13±0,01ab 0,06±0,01b 1,50±0,02с

Примечание: Приведены среднее значение ± стандартная ошибка; разные надстрочные символы (a, b, c) 
обозначают значимость изменений параметра (тест Дункана, при p<0,05).

Note: The average value ± standard error is given; different superscript characters (a, b, c) indicate the significance of 
the differences (Duncan test, p<0.05).
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воды в тканях почек возобновления в октя-
бре составляла минус 12 оС при сохранении 
высокой оводнённости (более 80%). Осенью в 
тканях почек возобновления поддерживаются 
активные формообразовательные процессы,  
о чём говорит сравнительно высокая эффектив-
ность дыхания меристематических тканей при 
низкой положительной температуре (2–5 оС). 
В тканях почек возобновления обнаружено 
накопление фитогормонов роста цитокининов, 
ИУК поздно осенью, что способствует росту  
и морфообразовательным процессам в мери-
стематических тканях до появления устой-
чивого снежного покрова. В начале зимы 
наблюдали увеличение АБК – ингибитора 
роста и гормона покоя и снижение уровня ЦК. 
Показано формирование разнокачественных 
почек возобновления, различающихся по 
уровню содержания фотосинтетических пиг-
ментов. Наибольшее количество хлорофиллов 
и каротиноидов накапливали почки с зелё-
ными покровными чешуями, наименьшее –  
с красно-бурыми и жёлтыми. Почки с зелё-
ными покровными чешуями имеют более 
развитый фотосинтетический аппарат и мо-
гут отрастать ранней весной ещё под снегом. 
Накопление каротиноидов в тканях зелёных 
почек возобновления защищает сформирован-
ный фотосинтетический аппарат в условиях 
низких температур при перезимовке. По-
лученные результаты по функциональному 
состоянию почек возобновления H. sosnowskyi 
в природных ценопопуляциях свидетель-
ствуют об отсутствии глубокого покоя у рас-
тений, а морфообразовательные процессы  
в меристемах ограничиваются лишь зимними 
температурами.
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