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Статья, опираясь на концепцию биологического возраста растений, разработанную рос-

сийскими учеными, знакомит читателя с онтогенетическими состояниями, которые выделя-
ются в индивидуальном развитии деревьев: семенами, проростками, ювенильными особями, 
имматурными (2 подгруппы), виргинильными (2 подгруппы), молодыми, средневозрастными 
и старыми генеративными, а также сенильными особями. Дана подробная характеристика 
этих состояний. Онтогенетические состояния выделяются на основе комплекса качественных 
и количественных признаков растений. К качественным признакам относятся: наличие или 
отсутствие эмбриональных, ювенильных, полувзрослых или взрослых структур; способность 
индивида к семенному и вегетативному размножению; соотношение процессов новообразо-
вания и отмирания в побеговой и корневой системах. К количественным признакам принад-
лежат: календарный возраст, высота надземной части, диаметр ствола на уровне 1.3 м и в его 
основании, высота очищения ствола от нижних сучьев, протяженность трещиноватой коры 
на стволе, длина и ширина кроны, порядок ветвления в побеговой системе, длина годичного 
побега по главной оси и на боковой ветви, число семязачатков и др. Основная ценотическая 
роль семян – в расселении популяции, проростков – в приживании в сообществе, ювениль-
ных – в адаптации к травостою, имматурных – в приспособлении к ярусу подлеска, а вирги-
нильных – ко второму ярусу древостоя, генеративных – в создании ценотической среды и в 
производстве семян, а сенильных – в постепенном освобождении дополнительных ресурсов 
(света, пространства и т.п.) для подрастающего поколения.  

Ключевые слова: дерево, биологический возраст, онтогенетическое состояние, онтоге-
нез, старение деревьев 
 

 
В основе демографии растений лежит возрастная дифференциация особей, 

которая необходима для исследования структуры и динамики популяций. При 

этом фитоценологи проводят возрастное деление путем определения календар-

ного возраста [1-3]. Календарный (абсолютный) возраст – отрезок астрономи-

ческого времени с момента возникновения особи до момента исследования. 

Однако трудами Т.А. Работнова [4] и его последователей [5-9] обоснован и раз-

вит подход к возрастной дифференциации особей, основанный на изучении он-

тогенеза организмов от рождения до смерти. Этот метод предусматривает раз-

деление индивидуального развития на этапы – онтогенетические состояния, ко-

торые отражают биологический возраст растения. Применение концепции био-

логического возраста обусловлено двумя причинами: 1) особи одного кален-



 

 

дарного возраста могут находиться на разных этапах онтогенетического разви-

тия; 2) особи одного онтогенетического состояния могут быть разного кален-

дарного возраста [10-12]. Асинхронность развития особей определяется, как 

правило, разными условиями существования. Это означает, что сравнительную 

оценку роли деревьев в сообществе логичнее связывать не с календарным воз-

растом, а с уровнем индивидуального развития, его онтогенетическим состоя-

нием. Начиная с работ Л.Б. Заугольновой [13, 14], концепция биологического 

возраста получила распространение среди российских демографов растений, 

которые изучают популяции деревьев, а также организацию лесных сообществ 

[15-21]. Однако определение календарного возраста до сих пор доминирует в 

лесоведении, а в зарубежной литературе проблеме биологического возраста де-

ревьев посвящены единичные работы [22-24].  

Задача статьи – опираясь на концепцию биологического возраста растений, 

разработанную российскими учеными, познакомить читателя с онтогенетиче-

скими состояниями, которые выделяются в индивидуальном развитии деревьев. 

Результаты 

Согласно концепции биологического возраста онтогенетические стадии 

универсальны для растений разных жизненных форм, в том числе для деревьев 

[14, 25-32]. Онтогенез разных видов деревьев подразделяется на 4 периода и 9 

стадий: 1) латентный период (семена); 2) прегенеративный период (проростки, 

ювенильные, имматурные и виргинильные); 3) генеративный период (молодые, 

средневозрастные и старые); 4) постгенеративный период (сенильные) (табл. 1). 

 
Таблица 1  

Онтогенетические периоды и онтогенетические состояния деревьев [8, 33] 
Онтогенетический 

период 
Онтогенетическое 

состояние Индекс 

1. Латентный (1) Семя se 
2. Прегенеративный (2) Проросток p 
 (3) Ювенильное j 
 (4) Имматурное im 
 (5) Виргинильное v 
3. Генеративный (6) Молодое g1 
 (7) Средневозрастное g2 
 (8) Старое g3 
4. Постгенеративный (9) Сенильное s 



 

 

Онтогенетические состояния выделяются на основе комплекса качествен-

ных и количественных признаков растений. К качественным признакам дерева 

относятся: наличие или отсутствие эмбриональных, ювенильных, полувзрослых 

или взрослых структур; способность индивида к семенному и вегетативному 

размножению; соотношение процессов новообразования и отмирания в побего-

вой и корневой системах. К количественным признакам принадлежат: кален-

дарный возраст, высота надземной части, диаметр ствола на уровне 1.3 м и в 

его основании, высота очищения ствола от нижних сучьев, протяженность тре-

щиноватой коры на стволе, длина и ширина кроны, порядок ветвления в побе-

говой системе, длина годичного побега по главной оси и на боковой ветви, чис-

ло семязачатков и др. [14, 33, 34]. 

Каждое онтогенетическое состояние обычно включает особи разных уров-

ней жизненности. Жизненность – это свойство растений, которое проявляется в 

мощности особей и в различных перспективах их развития [10]. У деревьев вы-

деляют, как правило, три уровня жизненности: нормальную, пониженную и 

низкую (сублетальную). Это связано с разнообразием ценотических и экологи-

ческих условий. Группы по жизненности дифференцируются преимущественно 

на основе количественных признаков [33, 35-37]. 

Далее подробно описываются морфологические, а иногда и физиологиче-

ские перемены, которые переживают деревья разной жизненности с переходом 

из одного онтогенетического состояния в другое. 

Латентный период. Представлен покоящимися семенами (se). Период на-

чинается с момента опадения семян с дерева и заканчивается их прорастанием. 

Покой семян у деревьев бывает двух типов: вынужденный и врожденный. Вы-

нужденный покой характерен для семян, которые готовы к прорастанию, но их 

рост тормозится неблагоприятными экологическими и ценотическими обстоя-

тельствами. Этот тип покоя отмечен у Acer platanoides L., Alnus glutinosa (L.) 

Gaertn., виды Betula, Fagus sylvatica L., Picea abies (L.) Karst., Pinus sylvestris L., 

Populus tremula L., Quercus robur L., Salix caprea L., виды Ulmus. Их семена мо-

гут прорастать в сезон семеношения. Однако, если отсутствуют условия, необ-



 

 

ходимые для развития проростков, семена ивы и осины теряют всхожесть в те-

чение 1-3 месяцев. У вяза и клена остролистного жизнеспособные семена в 

почве обычно сохраняются только до первой весны после семеношения, у бука 

– до второй, у дуба – до третьей, а у сосны, ели, ольхи и березы семена могут 

пролежать в почве 5 лет и более [38-40]. Врожденный покой семян обусловлен 

внутренними причинами – их дозреванием. В этом случае первые проростки 

появляются только на следующий год после плодоношения. При этом отдель-

ные семена Fraxinus excelsior L., Carpinus betulus L. и Tilia cordata Mill. могут 

дозревать в почве 6 лет, Sorbus aucuparia L. – 5 лет, а у Malus sylvestris Mill ., 

Acer campestre L. и A. tataricum L. все семена прорастают в ближайшую весну 

[33, 41]. Таким образом, в популяциях отдельных деревьев прорастание семян 

растягивается на некоторое число лет. Это может скомпенсировать слабый 

урожай в отдельные годы.  

С латентным периодом связана и другая важная сторона жизни дерева – 

расселение. Оно позволяет популяции занимать освободившиеся участки и 

расширять площадь обитания, равномерно распределять особи по территории и 

снижать внутривидовую конкуренцию, уходить от изменившихся ценотических 

условий и возобновлять участие в сукцессионных циклах растительности. Се-

мена многих деревьев входят в состав более сложного образования – диаспоры. 

Диаспора, или зачаток, – часть растения, которая обеспечивает воспроизведе-

ние, размножение и расселение вида [42]. Деревья по преобладающим адапта-

циям диаспор к агентам расселения делятся на две группы: анемо- и зоохорные.  

Зачатки анемохорных видов разнообразны по морфологии (рис. 1) и спо-

собам перемещения по воздуху. Диаспора кленов – мерикарпий, представлен-

ный крылаткой. Это односемянный фрагмент плода. Он формируется при 

дроблении ценокарпной двукрылатки. Диаспора Ulmus glabra Huds., Fraxinus 

excelsior и Betula pendula Roth – ценокарпный плод в виде семянки с крыловид-

ными выростами околоплодника [43]. Это образование также называют кры-

латкой. У вязов крылатка представлена дисковидным крылом, у ясеня – одно-

боким крылом, а у березы – двумя симметричными крыльями (рис. 1). Диаспо-



 

 

ра Salix caprea и Populus tremula – семя с хохолком из длинных волосков, вы-

росших из семеножки. У Tilia cordata при анемохорном способе расселения 

функцию диаспоры выполняет соплодие с крыловидным кроющим листом со-

цветия, а у Carpinus betulus – ценокарпный орех вместе с листовидной трехло-

пастной плюской. Диаспора Picea abies и Pinus sylvestris – семя, снабженное 

крыловидным придатком, который образуется из поверхностных тканей семен-

ной чешуи [44, 45]. Центр тяжести диаспор клена, ясеня, граба, липы, ели и со-

сны смещен к одному из концов. Благодаря этому зачатки вращаются винтооб-

разно. У плодов вяза и березы точка тяжести близка к геометрическому центру. 

В результате диаспоры медленно планируют. Планирующий полет характерен 

также для ивы и осины, поскольку центр тяжести лежит ниже хохолка. Эти 

приспособления позволяют семенам ивы и осины отлетать от материнского де-

рева на 1-2 км [46]; ели, березы и сосны – на 500 м [47-49]; граба, вяза шерша-

вого и клена остролистного – на 200 м, ясеня – на 120 м, клена полевого – на 

100 м, а липы – на 80 м [50]. 

По преобладающим формам диссеминации зоохорные виды делятся на две 

группы: эндо- и синзоохорные. К первой относятся Sorbus aucuparia и Malus 

sylvestris. Их диаспоры, сочные яблоки, поедаются позвоночными животными. 

При этом большинство семян проходят через пищеварительный тракт неповре-

жденными [51]. Крупные копытные и медведь могут перемещать семена ябло-

ни и рябины в массовом количестве на расстояние до 1 км. Диаспоры синзо-

охорных видов, например, желуди Fagus sylvatica и Quercus robur, активно рас-

таскиваются животными в гнезда или в кладовые. При этом часть семян теряет-

ся, а некоторые запасы остаются недоиспользованными. Мелкие мышевидные 

грызуны могут перенести желуди от материнского растения на 25 м, поползень 

– на 100 м, а сойка – на 450 м [17]. 



 

 

 
 

 

Рис. 1. Примеры диаспор: 1 – Acer platanoides, 2 – A. campestre, 3 – A. tataricum, 4 – Ulmus 
glabra, 5 – U. laevis, 6 – Pinus sylvestris, 7 – Picea abies, 8 – Carpinus betulus, 9 – Fraxinus ex-

celsior L., 10 – Tilia cordata, 11 – Betula pendula 

 

Прегенеративный период. В этом периоде в жизни дерева выделяют че-

тыре онтогенетических состояния: проросток, ювенильное, имматурное и вир-

гинильное.  

Проростки, или всходы (p). Этими терминами обозначают растения от 

стадии прорастания и до образования эпикотиля и первых ювенильных листьев. 

Эпикотиль, или надсемядольное колено, – междоузлие между семядольным уз-

лом и узлом первого листа. В строении проростка отчетливо выражены струк-

туры зародыша: семядоли, почечка, корешок и гипокотиль. Семядоля – первый 

листовой орган растения в семени, который возникает на апикальном полюсе 

зародыша до начала формирования почечки. Почечка – верхушечная почка 

сначала зародыша, а затем проростка. Она содержит обычно зачаток эпикотиля 

и примордии первых листьев. Гипокотиль, или подсемядольное колено, – уча-



 

 

сток стебля между семядольным узлом и корешком [52]. Для деревьев харак-

терно два типа прорастания семян: надземное и подземное. 

Надземное прорастание чаще встречается у растений с относительно мел-

кими семенами. Питательных веществ, запасенных в семядолях, хватает только 

для формирования гипокотиля и для закрепления корня в почве. В этом случае 

выгоднее надземное прорастание, при котором семядоли быстро выносятся на 

дневную поверхность, зеленеют, начинают фотосинтезировать и поставлять 

пластические вещества для развития проростка. Первым появляется корешок. 

Затем гипокотиль образует петлеобразный изгиб, который пробивает слой поч-

вы. Меристематическая верхушка побега остается скрытой между семядолями. 

Выйдя из-под земли, гипокотиль выпрямляется и вытаскивает семядоли, иногда 

вместе с покровами семени. На свету семядоли зеленеют, а заключенная между 

ними почечка дает начало следующим метамерам первичного, или главного, 

побега [53]. 

Облик всходов с надземным прорастанием определяют число и форма се-

мядолей, а также особенности роста главного побега (рис. 2). У голосеменных 

растений число семядолей разное: у Pinus sylvestris – от 4 до 8, у Picea abies – 

от 7 до 9, а у Pinus sibirica Du Tour – от 10 до 15 [54]. Семядоли обычно линей-

ные. У двудольных в основном две семядоли. Форма семядолей разная: у Acer 

platanoides и Fraxinus excelsior – продолговато-ланцетная, у Carpinus betulus, 

Ulmus glabra и U. laevis – обратно-яйцевидная, у Fagus sylvatica – полулунная, у 

Salix caprea – широкоэллиптическая, у Tilia cordata – пальчато-семираздельная 

(рис. 2). 



 

 

 
Рис. 2. Проростки. 1 – Pinus sylvestris (длина проростка – 8 см), 2 – Abies sibirica (4 см), 3 – 

Larix sibirica (5 см), 4 – Carpinus betulus (5 см), 5 – Ulmus laevis (июнь, 5 см), 6 – U. laevis (ав-



 

 

густ, 6 см), 7 – U. glabra (6 см), 8 – Alnus glutinosa (5 см), 9 – Padus avium (6 см), 10 – Quercus 
robur (10 см), 11 – Aesculus hippocastanum (15 см), 12 – Pinus sibirica (9 см), 13 – Fagus sylva-
tica (9 см), 14 – Salix caprea (май, 1 см), 15 – S. caprea (июнь, 4 см), 16 – Tilia cordata (май, 9 
см), 17 – T. cordata (август, 11 см) , 18 – Acer pseudoplatanoides (15 см), 19 – A. tataricum (14 
см), 20 – A. platanoides (16 см), 21 – Fraxinus excelsior (15 см). Обозначения: вп – верхушеч-
ная почка, г – гипокотиль, гв – волоски, сформированные из эпидермальных клеток гипоко-
тиля, гк – граница между гипокотилем и корнем, кб – корень боковой, кг – корень главный, 
кос – кожура семени, лю – листья (хвоя) ювенильные, люв – вторая пара ювенильных листь-
ев, люп – первая пара ювенильных листьев, лют – третья пара ювенильных листьев, люч – 

четвертая пара ювенильных листьев, с – семядоли, э – эпикотиль.  

Источники и авторы рисунков: 1 – Н.А. Татаренкова; 2-4, 10, 12, 13, 16, 18, 19 – [55]; 5 – [56]; 
6, 7 – [57]; 8 – К.В. Беляков; 9 – [58]; 11, 17 – О.И. Евстигнеев; 14, 15 – [59]; 20, 21 – [60] 

  
 

В год прорастания при хороших условиях из верхушечной почки, распо-

ложенной между семядолями, может продолжить развитие первичный побег. 

На нем формируются листья ювенильного типа. Они отличаются от взрослых 

формой и размещением на стебле. Первый вариант листорасположения – по 

спирали. Он характерен для Abies sibirica Ledeb., Larix sibirica Ledeb., Picea 

abies, Pinus sylvestris, у которых многочисленные ювенильные листья представ-

лены линейными хвоинками. Второй вариант – очередное расположение (част-

ный вариант спирального). Оно свойственно Alnus glutinosa, Betula pendula, 

Carpinus betulus, Salix caprea, Tilia cordata. У этих видов на свету может сфор-

мироваться до пяти ювенильных листьев, а в затенении – только один. Юве-

нильные листья Tilia cordata, в отличие от взрослых, удлиненно-яйцевидные 

(рис. 2, 17), иногда трехлопастные, у Betula pendula – тройчатолопастные с зуб-

чатым краем, опушенные, у Carpinus betulus и Alnus glutinosa – яйцевидные, на 

верхушке коротко заостренные. Третий вариант листорасположения – супро-

тивный. Здесь выделяется две группы видов. Одна – Fagus sylvatica L., Salix al-

ba L., S. fragilis L., Ulmus glabra и U. laevis. У этих видов листья ювенильного 

типа расположены супротивно, а взрослые – очередно. Другая группа – Acer 

campestre, A. platanoides, A. pseudoplatanoides L., A. tataricum, Fraxinus excelsior. 

Все листья этих видов как ювенильные, так и взрослые расположены супротив-

но. Форма ювенильных листьев A. campestre – широкояйцевидная, A. tataricum 

и A. pseudoplatanoides – яйцевидная. Е.А. Кондратьева-Мельвиль [60] описала у 

Acer platanoides и Fraxinus excelsior несколько вариантов ювенильных листьев. 



 

 

У A. platanoides первая пара ювенильных листьев, которая принадлежит эпико-

тилю, крупная и широкояйцевидная, вторая пара – недоразвитая, чешуевидная, 

расположенная на укороченном метамере, третья и четвертая пары – пальчато-

лопастные мелкие (рис. 2, 20). У проростков F. excelsior первая пара ювениль-

ных листьев однолисточковая, вторая – чешуевидная, которая развивается на 

укороченном метамере, третья пара – сложная с тремя листочками (рис. 2, 21). 

Вторая пары листьев клена и ясеня не может сформировать полноценную лис-

товую пластинку, поскольку закладывается и формируется во время усиленного 

роста корня и активного развития первой пары листьев [60]. При световом де-

фиците видимый рост верхушечной почки задерживается и проростки клена до 

конца вегетации остаются с одной парой широкояйцевидных листьев, а ясень – 

с одной парой простых продолговато-ланцетных листьев.  

Всходы достаточно теневыносливы, поскольку формируют теневую струк-

туру листьев и фотосинтезируют при низкой освещенности. У ряда видов де-

ревьев теневая структура ювенильных листьев сохраняется даже на свету. Это 

свидетельствует о том, что признак закреплен генетически [26, 82]. Длитель-

ность состояния проростка у деревьев с наземным прорастанием определяется 

интервалом времени от прорастания до отмирания семядолей и, как правило, 

ограничена первым вегетационным сезоном [33]. 

Подземное прорастание чаще встречается у деревьев с крупными семенами 

(Quercus robur, Aesculus hippocastanum L.). Их семена активно запасают мыше-

видные грызуны в норах и в почвенных ходах. В этих обстоятельствах выгод-

нее подземное прорастание, при котором семядоли не выносятся на дневную 

поверхность. Всходы имеют особые приспособления к прорастанию. У дуба, 

как и у всех древесных растений, первоначально трогаются в рост главный ко-

рень и гипокотиль. Однако гипокотиль не делает изгиба как у надземно прорас-

тающих растений, а углубляется, вдвигая корень в нижние слои почвы. Длина 

гипокотиля у сформированного проростка достигает 15 см [61]. На нем форми-

руются придаточные корни. Затем из зародышевой почечки появляется первич-

ный побег (рис. 2, 10, 11). Он сильно вытягивается и выносит почечку вверх, 



 

 

которая активно «пробивает дорогу» сквозь почву: первые семь-девять листьев 

после семядолей имеют форму чешуек, которые в начале развития проростка 

сомкнуты и защищают конус нарастания во время подземного роста. Благодаря 

высокому тургору чешуек верхушка растущего побега становится острой и лег-

ко пробуравливает почву [53]. Всходы дуба, которые прорастают из желудей, 

запасенных животными глубоко в норах, иногда не в состоянии сразу пробить 

толстый слой почвы, они формируют сильно искривленный стебель и могут 

появиться на поверхности лишь спустя два года. В это время проростки пита-

ются за счет семядолей. О.Б. Михалевская [62] показала, что семядоли в этих 

условиях теряют до 80% сухого веса. Продолжительность состояния всхода (от 

начала прорастания и до появления зеленых ассимилирующих листьев) у ду-

бочков, которые появляются из желудей, лежащих под подстилкой, составляет 

не более шести недель [63]. Эти особи тратят значительно меньше питательных 

веществ во время прорастания. После формирования зеленых ассимилирующих 

листьев отмершие семядоли дуба могут оставаться на растении до 8 лет. Эти 

семядоли не выполняют своей функции и поэтому не могут служить призна-

ком, который разграничивает проросток от ювенильного состояния. 

Ювенильные особи (j). Эта группа растений не выходит за пределы травя-

ного покрова. Высота особей обычно не выше 50 см [33]. Функция j растений – 

закрепиться в сообществе и адаптироваться к нему. С переходом в j-состояние 

семядоли опадают. Однако у некоторых видов семядоли, выполнившие свою 

функцию, могут остаться на растении (дуб, каштан). В этом случае переход в j-

состояние связан с появлением зеленых листьев с развитой пластинкой (рис. 3, 

13, 18). Структура j особей проста. Это небольшие одноосные неразветвленные 

растения с листьями ювенильного типа. Например, у дуба ювенильные листья, 

в отличие от взрослых, вытянутые, обратнояйцевидные с небольшим числом 

боковых лопастей и с клиновидным основанием.  

У j растений один удлиненный побег может состоять из двух-семи годич-

ных приростов. Деревья по способу нарастания побегов делятся на моноподи-

альные и симподиальные. Способ нарастания закреплен генетически, поскольку 



 

 

проявляется в условиях свободного роста на полном свету. При моноподиаль-

ном нарастании все годичные приросты растений формируются в результате 

деятельности одной и той же апикальной меристемы. Это нарастание характер-

но для хвойных деревьев – Abies sibirica, Juniperus communis L., Picea abies, 

Pinus sibirica, P. sylvestris и др., а также для некоторых лиственных – виды Acer, 

Fraxinus excelsior, Malus sylvestris, Quercus robur, Sorbus aucuparia и др. При 

симподиальном нарастании годичные приросты образуются в результате дея-

тельности разных апикальных меристем. Обычно к началу второго вегетацион-

ного сезона (Tilia cordata, Carpinus betulus, виды Betula, Populus, Salix,), иногда 

к началу третьего (виды Ulmus), верхушечная почка главного (первичного) по-

бега отмирает и моноподиальное нарастание оси первого порядка прекращает-

ся. Тем не менее формирование вертикального стволика продолжается за счет 

боковой почки, обычно одной из верхних, ближайших к отмершей. Переверши-

нивание повторяется ежегодно. В результате стволик представляет собой сим-

подий, состоящий из нескольких побегов, которые сформированы разными 

апикальными меристемами. Внешние следы перевершинивания в виде подсох-

шей верхушки или рубца от погибшей почки хорошо заметны у ювенильных 

растений (рис. 3, 6, 8).  

У некоторых j особей базальный участок стебля полегает и укореняется 

(рис. 3, 22). Горизонтальная часть представлена гипокотилем и несколькими 

приростами последующих лет [26, 58]. Полегание стебля определяется слабым 

развитием механических тканей, а легкость укоренения – повышенной влажно-

стью подстилки и высокой меристематической активностью ювенильных осо-

бей [64]. Доля полегших j особей Fraxinus excelsior, Tilia cordata и Acer 

campestre значительна и составляет 50-80% [14, 27, 34]. Это не случайно. Бла-

годаря контрактильности придаточных корней плагиотропная часть стебля втя-

гивается в почву на глубину до 1 см. Одновременно мышевидные грызуны при-

сыпают побеги выбросами из своих нор. В результате горизонтальные участки 

оказываются на глубине до 3-5 см [13]. Благодаря этому растения формируют 



 

 

дополнительные придаточные корни, осваивают больший объем почвы и силь-

нее закрепляются в сообществе. 

 
Рис. 3. Ювенильные особи. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной (высота – 15 см) и пониженной 
(9 см) жизненности, 3, 4 – Picea abies нормальной (11 см) и пониженной (11 см) жизненно-
сти, 5, 6 – Betula pendula нормальной (12 см) и пониженной (9 см) жизненности, 7 – Padus 

avium (12 см), 8 – Salix pentandra (18 см), 9, 10, 11 – Malus sylvestris семенного (8 см), ксило-
ризомного (12 см) и корнеотпрыскового (6 см) происхождения, 12 – Alnus glutinosa (20 см), 

13 – Quercus robur (17 см), 14, 15 – Sorbus aucuparia семенного (20 см) и ксилоризомного (25 



 

 

см) происхождения, 16, 17 – Tilia cordata семенного (14 см) и ксилоризомного (17 см) проис-
хождения, 18 – Aesculus hippocastanum (30 см), 19 – Ulmus glabra ксилоризомного происхож-
дения (24 см), 20 – U. laevis семенного происхождения (14 см), 21 – Populus tremula корнеот-
прыскового происхождения (25 см), 22 – Fraxinus excelsior (7 см), 23 – Carpinus betulus (10 
см), 24 – Acer platanoides (10 см). Обозначения: кл – клубеньки, км – корень материнского 
растения, кп – кольца почечные, кпг – корни придаточные, сформированные на гипокотиле, 
кпр – корни придаточные, сформированные на ксилоризоме, кс – ксилоризом, лп – лист по-
лувзрослый, лч – листья чешуевидные, обп – оболочка плода, пб – почки боковые, пбс – поч-
ка боковая спящая, пс – почки, расположенные в пазухе семядолей, хв – хвоя взрослая, хю – 
хвоя ювенильная, чс – черешок семядоли. Крестики – перевершинивание побегов. Остальные 

обозначения – см. рис. 2.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – Н.А. Татаренкова; 3, 4 – [36]; 5, 6 – [65]; 7 – [58]; 8 – 
[32]; 9-11, 14, 15 – А.С. Брок-Волчанский; 13 – Г.В. Шут; 12 – К.В. Беляков; 16, 18, 20, 21, 22, 

23, 24 – О.И. Евстигнеев; 17 – [34]; 19 – [66]  

 

Ювенильные особи теневыносливее растений последующих онтогенетиче-

ских состояний. Определение светового минимума показало, что Acer pla-

tanoides может существовать при освещенности 0.3% от полного света, Fraxinus 

excelsior и Acer campestre – при 0.4%, Tilia cordata – при 0.6%, а Picea abies – 

при 1.0% [67]. Способность j растений жить при низкой освещенности опреде-

ляется несколькими причинами. Во-первых, теневой структурой хвоинок и лис-

товых пластинок, при которой наиболее полно используется рассеянный свет 

низкой плотности. Во-вторых, под пологом леса особи формируют небольшую 

длину годичных приростов по высоте. Например, у j особей Acer platanoides на 

полном свету длина годичного прироста составляет 10.0 см, а при световом де-

фиците – только 0.3 см. Это свидетельствует о том, что растения в условиях уг-

нетения направляют основной поток пластических веществ не на рост, а на 

поддерживающее дыхание. Одновременно у особей увеличивается длина хвои-

нок и площадь листовых пластинок. Физиологи растений считают, что благода-

ря этим адаптациям растения способны длительное время поддерживать поло-

жительный баланс продуктов фотосинтеза при недостатке света [68, 69]. Эти 

приспособления позволяют j особям Picea abies прожить под пологом леса при 

световом минимуме до 6 лет, Fraxinus excelsior – до 7 лет, Acer platanoides и Til-

ia cordata – до 10 лет, а Acer campestre – до 13 лет [76]. После этого возраста, 

если световые условия не улучшатся, растения погибают. 



 

 

Механизм гибели j подроста под пологом леса при световом минимуме 

одинаков для всех видов деревьев. Рассмотрим его. Для нормального развития 

подроста необходим положительный баланс органического вещества, когда при 

фотосинтезе образуется гораздо больше пластических веществ, нежели тратит-

ся на дыхание [68-71]. При этих условиях у растения возможны новообразова-

ния: появление ветвей новых порядков в корневой и побеговой системах, веду-

щих к увеличению поглощающей поверхности. Это способствует переходу 

особей в последующее онтогенетическое состояние. Однако при постоянном 

световом дефиците у растения с возрастом неуклонно уменьшается положи-

тельный баланс органического вещества, поскольку увеличивается доля дыша-

щих частей – корней и стеблей [68, 72]. Анализ возрастных изменений соотно-

шения массы фотосинтезирующих и нефотосинтезирующих частей j особей, 

выросших при световом минимуме под пологом леса, показал, что с календар-

ным возрастом уменьшается доля листьев и увеличивается доля осевых (ды-

шащих) частей (рис. 4). Уменьшение доли листьев отрицательно сказывается на 

положительном балансе органических веществ. Об этом можно косвенно су-

дить по возрастному угасанию нетто-ассимиляции при ограниченном потоке 

света (рис. 5). В итоге наступает момент в жизни j растения, когда баланс ста-

новится равным нулю или даже отрицательным. Нулевой баланс органического 

вещества соответствует точке компенсации на световой кривой продуктивности 

организма [72-74]. В этом случае все пластические вещества, образующиеся 

при фотосинтезе, поглощаются дышащими частями и для дальнейшего разви-

тия таковых не остается. В этот момент ростовые процессы затухают, длина го-

дичных приростов по высоте снижается, растения истощаются и погибают. 

Описанный механизм снижения жизненности j особей, а затем их гибели, отра-

жает общую закономерность развития подроста для всех онтогенетических со-

стояний под пологом леса при световом минимуме [75]. 



 

 

 
 

Рис. 4. Изменение с абсолютным возрастом соотношения массы фотосинтезирующих (Ф) и 
нефотосинтезирующих (Н) частей у j особей Acer platanoides, которые росли при 0,3% осве-
щенности от полной под пологом леса [76]. По оси ординат – доля в %; по оси абсцисс – воз-

раст, годы 

 
 

Рис. 5. Изменение с абсолютным возрастом нетто-ассимиляции j особей Carpinus betulus (1) 
и Ulmus glabra (2) под пологом леса при ограниченной освещенности [75]. По оси ординат – 
нетто-ассимиляция, мг/см2·год; по оси абсцисс – возраст, годы. Освещенность в местообита-

нии граба – 0,7%, в местообитании вяза – 0,5% от полной 
 

Ювенильные особи бывают разного происхождения: семенного и вегета-

тивного. Семенные растения описаны выше. Вегетативные особи формируются 

или на ксилоризомах, или на корнях. Ксилоризом – многолетнее одревесне-

вающее корневище [77]. Деревья формируют два варианта ксилоризомов: гипо-

геогенные и эпигеогенные [34, 58]. Гипогеогенные ксилоризомы развиваются 



 

 

из спящих почек, расположенных на побегах под землей (рис. 3, 17). Эпигео-

генные ксилоризомы представлены ветками и побегами, которые полегли, по-

крылись подстилкой и укоренились (рис. 3, 10, 15, 19, 22). Из спящих почек 

ксилоризомов в первый год появляются надземные одноосные побеги – юве-

нильные особи вегетативного происхождения. На этих побегах формируются 

листья ювенильного или полувзрослого типа. Особи ксилоризомного происхо-

ждения характерны для Acer campestre, A. tataricum, Alnus glutinosa, Carpinus 

betulus, Fraxinus excelsior, Malus sylvestris, Padus avium Mill. , Sorbus aucuparia, 

Tilia cordata, виды Ulmus и др. Длительность j-состояния ксилоризомных рас-

тений обычно меньше особей семенного происхождения [33]. 

Корневые отпрыски, возникающие из придаточных почек на горизонталь-

ных корнях, расположены, как правило, у поверхности почвы (рис. 3, 11, 21). 

Частая причина их формирования – травматическая. Такие регенеративные от-

прыски характерны для большинства деревьев, кроме Quercus robur, Fagus syl-

vatica, Fraxinus excelsior и хвойных [78]. Отпрыски, которые появляются без 

предварительного повреждения корней, свойственны для Populus tremula, Cera-

sus avium (L.) Moench и видов Ulmus. Эти отпрыски называют пропагативными 

(propagatio – размножение). Деревья этой группы после травмы корней обра-

зуют еще большее число отпрысков. Ценотическое назначение пропагативных 

отпрысков – усилить положение популяции в сообществе. Недаром, доля кор-

невых отпрысков в составе вегетативного потомства может быть значительной 

– 60-100% [79]. Ювенильные особи корнеотпрыскового происхождения, как и 

семенные, одноосные. Однако они не имеют гипокотильного участка, а длина 

побега, который развивается из придаточной почки, достигает больших значе-

ний: например, у Populus tremula около метра (рис. 3, 21). Корнеотпрысковые 

побеги осины несут листья ювенильного типа – яйцевидные с сердцевидным 

основанием и мелкопильчатым краем. Придаточные почки редко появляются 

по одной, чаще образуют группы, из которых развиваются до 12 отпрысков. В 

дальнейшем сохраняется только один побег, остальные погибают [80, 81]. Уча-

сток материнского корня, который расположен после отпрыска, обычно толще. 



 

 

Это связано с тем, что он обеспечивается продуктами ассимиляции одновре-

менно и взрослого растения и отпрыска [78]. Корневая система ювенильных 

особей вегетативного происхождения (ксилоризомного и корнеотпрыскового) 

придаточного типа. Длительность j-состояния корнеотпрысковых особей обыч-

но небольшая, через год или два они переходят в следующее онтогенетическое 

состояние. 

Особи вегетативного происхождения проходят те же онтогенетические со-

стояния, что и семенные. Это связано с тем, что через один или два онтогенети-

ческих состояния особи ксилоризомного и корнеотпрыскового происхождения 

по размерам и темпам развития становятся близки с растениями, которые поя-

вились из семени [26, 27, 33].  

Имматурные особи (im). Эти растения приступают к активному освоению 

ресурсов в ярусе трав и над ним. В связи с этим начинается ветвление побегов и 

образование кроны. Для деревьев характерно акротонное ветвление, при кото-

ром наиболее крупные боковые ветви формируются ближе к верхушке мате-

ринского побега. На годичных побегах сильнее развиты пазушные почки верх-

них узлов. Из них в следующем году формируются самые мощные удлиненные 

ростовые побеги. Часть нижних почек годичного побега становятся спящими 

[65]. При таком ветвлении дерево может захватить наибольший объем воздуш-

ного пространства и обеспечить листья светом.  

У моноподиально нарастающих растений главную ось (стволик) образует 

моноподий, а у симподиально нарастающих – симподий. Моноподий – много-

летний осевой орган растения, образованный в результате деятельности одной 

и той же апикальной меристемы. Симподий – многолетний осевой орган, кото-

рый сформирован в результате деятельности последовательно сменяющих друг 

друга апикальных меристем. Стволик обычно принимают за первый порядок 

ветвления, а боковые побеги – за второй. По степени развития побеговой и кор-

невой систем имматурные особи подразделяется на две подгруппы. 

Имматурные особи первой подгруппы (im1). Растения находятся в ярусе 

трав. Существенный природный фактор, который во все времена влиял на фор-



 

 

мирование im1 особей в травяном покрове – непрерывная пастьба многочислен-

ных диких копытных. Они обкусывали подрост. С возникновением сельского 

хозяйства к этому фактору добавился выпас скота. В результате деревья обычно 

надолго задерживаются в im1-состоянии. 

В травяном покрове опушек и полян подрост дуба может «просидеть» 16 

лет, а подрост граба 17 лет. Однако в течение этого времени деревца готовятся 

к выходу из травяного покрова: создают разветвленную побеговую и корневую 

системы. Формируется зачаточная крона, в которой появляются оси второго и 

третьего порядков (рис. 6). Длина годичного побега, который развивается на 

лидерной оси, как правило, равен боковому. В связи с этим дифференциация 

побегов на лидерную ось и боковые ветви иногда не заметна, особенно в сере-

дине и в конце онтогенетического состояния. В это время крона напоминает 

форму зонтика (рис. 6, 7, 10, 11). На побегах образуются листья в основном по-

лувзрослого типа. Они отличаются от ювенильных формой пластинки. Напри-

мер, полувзрослые листья Tilia cordata удлиненно-яйцевидные, Quercus robur – 

узко обратнояйцевидные с 3-4 парами боковых лопастей, Alnus glutinosa – ши-

рокоокруглые с выемкой на верхушке, а сложные листья Fraxinus excelsior со-

стоят из 7, 9 или 11 листочков. Площадь листьев полувзрослого типа обычно 

больше взрослых. Это связано с тем, что im1 особи формируются в нижним 

ярусе сообщества, где поступление солнечной радиации ограничено. Широкая 

листовая пластинка улавливает рассеянный свет низкой плотности с большей 

площади. Этот онтогенетический признак закреплен генетически, поскольку 

проявляется у im1 особей в разных ценотических условиях: на опушках и под 

пологом леса. Исследователи отмечают, что анатомия листьев im1 особей по-

прежнему сохраняют теневую структуру [34, 82], при которой слабый свет эф-

фективнее используется на фотосинтез [69]. 



 

 

 



 

 

Рис. 6. Имматурные особи первой подгруппы. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной (высота 20 
см) и пониженной (40 см) жизненности; 3, 4 – Picea abies нормальной (40 см) и пониженной 
(37 см) жизненности; 5, 6 – Malus sylvestris нормальной (43 см) и пониженной (34 см) жиз-
ненности; 7 – Quercus robur (50 см); 8  – Acer platanoides (35 см); 9 – Carpinus betulus (17 см); 
10 – Acer campestre (лес, 45 см); 11 – Fagus sylvatica (46 см); 12 – Betula pendula (16 см); 13 – 
Tilia cordata (лес, 33 см); 14, 15 – Fraxinus excelsior  нормальной (35 см) и пониженной (38 
см) жизненности; 16, 17 – Ulmus glabra  нормальной (48 см) и пониженной (27 см) жизнен-
ности; 18 – Salix caprea (35 см). Обозначения: оп – отмершие побеги; I, II, III  – побеги ветв-

ления первого, второго и третьего порядков. Остальные обозначения – см. рис. 2, 3.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – Н.А. Татаренкова; 3, 4 – [36]; 5, 6 – А.С. Брок-
Волчанский; 7 – М.Д. Максимчук; 8, 15 – О.И. Евстигнеев; 9 – Т.В. Кишенкова; 10 – А.В. 
Короткова; 11, 13 – [26, 34, 83]; 12 – Н.И. Лысых; 14 – В.Н. Коротков; 16, 17 – [66]; 18 – [32] 

 

Подрост im1-состояния отличаются высокой теневыносливостью. Однако 

для выживания под пологом леса им нужно больше освещенности, чем j осо-

бям. Например, световой минимум im1 растений Acer platanoides составляет 

0.4%, Fraxinus excelsior и Acer campestre – 0.5%, Tilia cordata – 0.7%, а Picea 

abies – 1.1%. Некоторое ослабление теневыносливости im1 подроста связано с 

увеличением доли дышащих частей (стеблей и корней) в общей биомассе рас-

тения [67, 76]. У im1 особей отмечено еще несколько морфологических адапта-

ций к низкой освещенности помимо тех, которые выявлены у j растений. Во-

первых, в условиях светового дефицита формируются особи с бóльшим поряд-

ком ветвления: если у Acer campestre и Pinus sylvestris в условиях свободного 

роста на полном свету формируется только второй порядок ветвления, то под 

пологом леса появляются особи с третьим порядком. Возрастание порядка 

ветвления – своеобразный компенсаторный механизм, который позволяет уве-

личить число ассимилирующих побегов в кроне при недостатке освещенности. 

Во-вторых, существенное затенение определяет перевершинивание в побеговой 

системе. Оно обусловлено ценотически, а не генетически, поскольку в условиях 

светового дефицита выражено как у симподиально, так и у моноподиально на-

растающих деревьев. Верхушечная почка и часть лидерного побега отмирают. 

Боковые веточки функционально замещают главную ось, стволик становится 

изгибистым (рис. 6, 2, 4, 8, 15, 18). Перевершинивание – результат отрицатель-

ного баланса органического вещества, когда пластических веществ, образую-

щихся при фотосинтезе, становится недостаточно для дыхания побегов. Такое 



 

 

отторжение частей растения, по-видимому, способствует более длительному 

поддержанию положительного баланса и, следовательно, удлинению жизни 

подроста под пологом леса. В результате im1 особи Picea abies при световом го-

лоде могут прожить до 10 лет, Acer platanoides и Fraxinus excelsior – до 17 лет, а 

Acer campestre и Tilia cordata – до 18 лет [76]. После этого возраста, если в 

верхнем пологе леса не сформируется окно, подрост погибает. 

Имматурные особи второй подгруппы (im2). На опушках, полянах и в 

лесных прогалинах задача im2 подроста – быстро выйти из яруса трав и соот-

ветственно из зоны обкусывания копытными. Эту проблему деревья решают 

по-разному. 

Имматурный подрост Malus sylvestris и Pyrus communis L., который чаще 

приживается на опушках и полянах и находится под постоянным давлением 

травоядных, может «просидеть» в травяном покрове до 15 лет. За это время 

растения создают условия для быстрого выхода из зоны обкусывания: форми-

руют разветвленную побеговую и корневую системы. У im2 особей из спящей 

почки в базальной части стволика пробуждается и развивается побег формиро-

вания (рис. 7, 7, 8). Этот омоложенный побег отличается усиленным ростом и 

крупными размерами, длина которого за один год достигает более метра. На 

второй год на нем появляются боковые побеги. В результате за три-четыре года 

высота яблони и груши становится около четырех метров. При этом крона бы-

стро выносится из зоны обкусывания копытными. Аналогичный способ форми-

рования кроны на опушках и полянах отмечен у единичных особей Sorbus 

aucuparia.  

У подроста Acer platanoides, Quercus robur, Populus tremula, Ulmus glabra и 

др., который относятся к лесным растениям, выход из зоны обкусывания реша-

ется по-другому. Растения, «накопив силы» в im1-состоянии, быстро выходят из 

травяного покрова за счет развития мощного побега из почки, которая распо-

ложена на верхушке стволика или в пазухе его верхних боковых листьев (рис. 

7, 5, 9-11). Эти побеги также отличаются интенсивным ростом и значительны-

ми размерами. Их длина за год может составить один метр и более. В итоге за 



 

 

три-четыре года после выхода из травяного покрова высота подроста достигает 

четырех-пяти метров.  

Таким образом, у лиственных деревьев одна и та же результативность (бы-

стрый выход из зоны обкусывания) реализуется за счет разворачивания разных 

почек: у опушечных видов (яблоня, груша) благодаря формированию побега из 

спящей почки, расположенной в основании стволика, а у лесных – вследствие 

развития побега из наиболее мощной почки, размещенной на верхушечке ство-

лика. Благодаря тому, что длина текущего прироста по высоте im2-особей на 

освещенных местах (окна, опушки, поляны) во много раз превышает боковой 

прирост, верхняя часть кроны подроста, которая возвышается над травой, ста-

новится узкоцилиндрической, вытянутой в вертикальном направлении. Нижняя 

часть кроны обычно широкая, поскольку представляет собой наследие от зон-

тиковидной кроны im1 особей, которая была сформирована в травяном покрове 

(рис. 7).  

Известно, что подрост Picea abies и Pinus sylvestris в качестве корма не так 

привлекателен для копытных как подрост лиственных деревьев [84-87]. Хвой-

ным нет нужды быстро выходить из-под морды животных. Прирост по высоте 

ели и сосны в im2-состоянии относительно лиственных деревьев небольшой 

(всего 10-20 см) и сопоставим с приростом на боковых осях. По этой причине 

высота im2 подроста не более одного метра, а форма кроны широкоцилиндри-

ческая или ширококоническая (рис. 7, 1, 3). 



 

 

 
 

Рис. 7. Имматурные особи второй подгруппы. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной (высота 0.7 
м) и пониженной (0.7 м) жизненности; 3, 4 – Picea abies нормальной (0.7 м) и пониженной 
(0.6 м) жизненности; 5, 6 – Quercus robur нормальной (3.0 м) и пониженной (2.0 м) жизнен-
ности;  7, 8 – Malus sylvestris в начале (1.3 м) и в середине (2.8 м) онтогенетического состоя-
ния нормальной жизненности; 9 – Populus tremula (4,0 м) нормальной жизненности; 10 – Acer 
platanoides (3.5 м) нормальной жизненности; 11, 12 – Ulmus glabra  нормальной (4.0 м) и по-
ниженной (2.0 м) жизненности. Обозначения: вк – верхняя часть кроны, вытянутая в верти-
кальном направлении, нк – нижняя часть кроны, вытянутая в горизонтальном направлении, 
мсп – место спящей почки в базальной части стволика, из которой проснулся побег форми-
рования, пф – побег формирования, I, II, III, IV  – побеги ветвления первого, второго, третьего 

и четвертого порядков. Остальные обозначения – см. рис. 6.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – Н.А. Татаренкова; 3, 4 – [36]; 5, 6, 9-12 – А.В. Коротко-
ва; 7, 8 – А.С. Брок-Волчанский 

 

Под пологом леса im2 подрост лиственных деревьев и хвойных несколько 

отличается способами адаптации к низкой освещенности. Например, у подроста 

Picea abies и Pinus sylvestris в начале im2-состояния годичные приросты по вы-



 

 

соте сравнимы с открытом пространством. Однако из-за недостатка света хвоя 

на побегах прошлого года быстро опадает, крона выглядит разреженной. В 

конце im2-состояния приросты по высоте в несколько раз меньше, чем у особей, 

выросших на свободе (рис. 7, 2, 4). В кроне увеличивается порядок ветвления, а 

также отмирают отдельные побеги и целые веточки. Нарастание побегов из-за 

постоянного отмирания верхушечной почки в основном симподиальное. Мак-

симальная продолжительность жизни im2 подроста сосны под пологом леса при 

световом минимуме 22 года [37], а ели – 25 лет [36]. 

У im2 подроста большинства лиственных деревьев под пологом леса при 

световом минимуме формируется зонтиковидная крона (рис. 7, 6, 12). Это свя-

зано с тем, что приросты побегов уменьшаются до минимальных размеров, а 

боковые веточки догоняют по высоте лидерную ось. Зонтиковидная крона по-

зволяет растению улавливать скудный свет с большей площади. При длитель-

ном росте в условиях ограниченной освещенности крона не получает достаточ-

но пластических веществ, которые необходимы для поддержания ее структуры, 

и начинает разрушаться. Появляются мертвые ветви. Такое отторжение дыша-

щих частей продлевает растению существование под пологом леса. Если и за 

это время не улучшится световая обстановка, то подрост переходит в состояние 

«торчка» (лесоводственный термин, [88]). У этих особей из-за светового дефи-

цита отмирает вся надземная часть (рис. 8). Растение начинает куститься: на 

сохранившемся базальном участке ствола трогаются в рост спящие почки [89-

92]. Появляющиеся надземные побеги из-за недостатка света через каждые 15-

25 лет отмирают. В результате в основании растения формируется система мно-

гочисленных «пеньков» с придаточными корнями. «Пеньки» содержат запас 

спящих почек, из которых периодически формируются недолговечные побеги 

сначала ювенильного, а затем имматурного облика, они сменяют друг друга 

(рис. 8). В таком состоянии растения ожидают появление окон в ярусе древо-

стоя для дальнейшего развития. В лесной фитоценологии «торчки» называют 

квазисенильными особями (qs), поскольку при улучшении светового режима 

эти растения способны снова начать развитие, выйти в верхний ярус и стать ге-



 

 

неративными [63, 93]. Биологический смысл перехода в qs-состояние – оттор-

жение значительной доли многолетних (дышащих) частей. В результате у рас-

тения появляются дополнительные резервы пластических веществ, необходи-

мые для длительного существования при фитоценотическом стрессе. Например, 

максимальный возраст Acer campestre в im2-состоянии под пологом леса со-

ставляет всего 24 года, а с переходом в qs-состояние он увеличивается до 52 лет 

[76]. А.А. Чистякова [83] отмечает, что im подрост Fagus sylvatica под пологом 

леса при недостатке света может сохранять жизнеспособность в qs-состоянии 

до 70 лет. 

Демографические исследования популяций деревьев, проведенные в тене-

вых лесах, показали, что в скоплениях im растений Fagus sylvatica и Acer 

campestre на долю qs особей может приходиться от 60 до 70%, а в скоплениях 

Carpinus betulus, Tilia cordata, Fraxinus excelsior и Ulmus glabra – от 5 до 20%. 

Это обстоятельство обеспечивает выживание существенной части подроста до 

момента образования окна в верхнем ярусе [15, 92, 93]. В синузии деревьев вы-

деляется четыре группы видов по особенностям формирования qs особей. К 

первой группе относятся Fagus sylvatica, Acer campestre и A. platanoides. Их qs 

подрост формируется в наиболее темных сообществах, которые создаются бу-

ком и грабом. Ко второй группе принадлежат Fraxinus excelsior, Ulmus glabra, 

Tilia cordata, Sorbus aucuparia и Carpinus betulus. У этих видов qs растения ча-

ще встречаются в местообитаниях с бóльшим световым довольствием – напри-

мер, под пологом дубрав. Третья группа представлена Quercus robur, Malus syl-

vestris, Acer tataricum, Betula pendula, Salix caprea и Populus tremula. Их qs осо-

би встречаются только в подросте светлых сообществ – березняков и сосняков, 

а также в приопушечной полосе широколиственных и хвойно-

широколиственных лесов. Четвертая группа образована Picea abies и Pinus 

sylvestris. Подрост этих видов, из-за отсутствия спящих почек в основании 

стволиков, не способен переходить в qs состояние [94]. 



 

 

 
 

 

Рис. 8. Квазисенильные особи. 1 – Ulmus glabra с тонким ксилоризомом (высота – 40 см, он-
тогенетическое состояние – im1), 2 – Ulmus glabra с толстым ксилоризомом (40 см, im1), 3 – 

Fraxinus excelsior (55 см, im1), 4 – Quercus robur (65 см, im1), 5 – Q. robur (210 см, v1); 6 –
Sorbus aucuparia (20 см, j), 7 – Acer platanoides (8 см, j), 8 – A. campestre (65 см, im1), 9 – 

Malus sylvestris (55 см, im1), 10 – Fagus sylvatica (30 см, im1), 11 – Tilia cordata (60 см, im1). 
Обозначения: ксп – ксилоподий, пн – «пенек» (базальная часть отмершего надземного побе-
га), ск – скелетная ось (надземный побег), ов – отмершие веточки, окс – отмершая часть кор-

невой системы. Остальные обозначения – см. рис. 2, 3, 6, 7.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – [66]; 3, 4, 7, 8, 10, 11 – [26, 33, 34, 93]; 5 – А.В. Коротко-
ва; 6, 9 – А.С. Брок-Волчанский 

 



 

 

Виргинильные особи (v). Основное назначение виргинильного подроста – 

быстрый захват окон в верхнем ярусе леса, которые периодически возникают 

на месте гибели старых деревьев. Переход в эту группу связан с началом «пе-

риода большого роста» в жизни дерева, который отмечают лесоводы, физиоло-

ги и морфологи растений. Этот период характеризуется значительными при-

ростами по высоте, существенным развитием кроны и ствола, а также большой 

скоростью накопления биомассы [33, 61, 74, 95, 96]. Усиленный рост дерева 

обеспечен физиологически: интенсивность фотосинтеза листьев, например, ду-

ба черешчатого возрастает вдвое. Одновременно меняется анатомия листьев. 

Палисадная однослойная паренхима дуба сменяется на двухслойную, а губча-

тая ткань становится менее рыхлой [97, 98]. Эти анатомические и физиологиче-

ские обновления характерны для листьев взрослого типа. Они преобладают в 

кроне виргинильных деревьев и последующих онтогенетических состояний. 

Взрослые листья отличаются формой пластинки. Например, у Quercus robur 

она становится широко обратнояйцевидной с 6-8 парами боковых лопастей, у 

Tilia cordata – округло-яйцевидной, у Alnus glutinosa – округлой с выемкой на 

верхушке, сложные листья Fraxinus excelsior состоят из 11-15 листочков. В ре-

зультате интенсивного роста v особи представляют собой сформированные де-

ревца с хорошо выраженной кроной и стволом. В отличие от растений генера-

тивного периода они характеризуются меньшими размерами и не семяносят. По 

степени развития побеговой и корневой систем виргинильные особи подразде-

ляется на две подгруппы. 

Виргинильные особи первой подгруппы (v1). Растения на опушках, поля-

нах и в окнах леса быстро растут в высоту. Длина годичных приростов по глав-

ной оси достигает 100 см и более. Усиленный рост главной оси и верхних боко-

вых побегов тормозит развитие нижних ветвей: их годичные приросты в два-

три раза меньше лидерной оси. Торможение в развитии нижних ветвей не обя-

зательно связано с их затенением, поскольку это явление наблюдается в разре-

женных посадках с регулярным удалением сорняков, где прямой солнечный 

свет свободно доходит до нижних ветвей. Экологи и физиологи древесных рас-



 

 

тений предполагают, что это связано с сильным коррелятивным торможением 

роста, которое идет от растущей верхушки главной оси [61, 74]. Благодаря та-

кому росту крона становится узкоконической (рис. 9, 1, 3, 6, 11, 13). У боль-

шинства видов нижние ветви кроны касаются поверхности земли. В побеговой 

системе интенсивно ветвящихся растений (например, Acer campestre, Carpinus 

betulus, Quercus robur) преобладают оси пятого порядка, а у менее ветвящихся 

(Acer platanoides, A. pseudoplatanoides, Fraxinus excelsior) – четвертого. У боль-

шей части деревьев боковые побеги отходят от ствола под острым углом (рис. 

9, 1, 5, 6). Листья в кроне расположены несколькими слоями. Эффективность 

работы многослойных крон выше при больших плотностях света. На длинных 

годичных побегах размещено несколько пар листьев. Большая ажурность вет-

вей постепенно ослабляет свет и позволяет дереву развивать крону в верти-

кальном направлении. Формирование многослойной кроны обусловлено разви-

тием мощного лидерного побега. Со временем он становится стволом, который 

несет крону. Таким образом, многослойная крона, вытянутая вертикально, а 

также длинные годичные приросты с большим числом листьев – свидетельство 

активных ростовых процессов у подроста.  

Особи, которые развивались под сомкнутым пологом леса в условиях све-

тового дефицита, обычно имеют крону зонтиковидной формы (рис. 9, 8, 9, 12), 

при которой листья размещены в один слой. Эффективность работы таких од-

нослойных крон выше при низких плотностях света. Растения образуют длин-

ные, горизонтально расположенные побеги, на которых формируются широкие 

и тонкие листовые пластинки. Взаимозатенение листьев минимально. Годич-

ные приросты последних лет короткие: например, у кленов и ясеня не более 

одного сантиметра, на них образуется всего одна пара листьев. Однако в побе-

говой системе по сравнению с опушками и полянами формируется бóльший 

порядок ветвления. Благодаря этому в кроне увеличивается число побегов с ли-

стьями. Все это позволяет использовать рассеянный свет и солнечные блики с 

большей площади. При детальном рассмотрении кроны можно заметить боль-

шое число следов от перевершинивания побегов, которое определяется не на-



 

 

следственностью, а недостатком света. Стволик v1 подроста очищается от ниж-

них ветвей. Это связано с тем, что верхний слой листьев зонтиковидной кроны 

перехватывает большую часть скудного света, для нижних ветвей его не хвата-

ет, дыхание начинает преобладать над фотосинтезом, и ветви отмирают (рис. 9, 

8, 9). Выгоду зонтиковидной кроны при световом дефиците отмечали и другие 

исследователи [72, 99]. По их мнению сильное затенение подроста изменяет 

распределение ассимилятов: меньшая часть направляется к осевым частям 

(стеблям и корням), а большая – на листообразование. Это повышает продук-

тивность организма при недостатке света. Таким образом, зонтиковидная кро-

на, частые перевершинивания побеговой системы, очищение стволика от ниж-

них сучьев, минимальные годичные приросты – признаки того, что растение 

снизило ростовые процессы и ожидает улучшения световой обстановки на низ-

ком уровне жизненности. В таком состоянии v1 особи дуба могут тлеть под по-

логом леса до 24 лет, ясеня – до 28 лет, клена остролистного – до 37 лет, а ели – 

до 48 лет [76]. После этого предельного возраста подрост ели погибает, а лист-

венные деревья обычно переходит в qs-состояние (рис. 8, 4, 5, 11) и продолжа-

ют существовать в условиях угнетения многие годы [93]. 

Склонность к формированию зонтиковидной кроны у видов деревьев раз-

ная. Выраженная зонтиковидная крона не обнаружена у v-подроста Pinus 

sylvestris, Populus tremula и Salix caprea. Это связано с тем, что их успешное во-

зобновление приурочено к разреженным парковым лесам, а также к большим 

лесным окнам. В этих условиях солнечная энергия эффективно усваивается 

кроной, которая вытянута в вертикальном направлении. Например, v1 особи со-

сны в притенении формируют крону веретеновидной формы, при которой раз-

реженная хвоя расположена несколькими слоями (рис. 9, 2). Зонтиковидная 

крона Betula pendula и Quercus robur выявлена исключительно в светлых лесах, 

а у Acer platanoides, A. campestre, Carpinus betulus, Fraxinus excelsior, Tilia cor-

data и Ulmus glabra – в темных. В группе v1 особей наибольшую площадь кро-

ны формируют теневыносливые Ulmus glabra и Acer platanoides. Отметим 

ясень, у которого одна из возможных причин существенного ослабления тене-



 

 

выносливости в виргинильном состоянии – неспособность создавать широкую 

зонтиковидную крону, подобную клену и вязу [76, 100]. 

 
 

Рис. 9. Виргинильные особи первой подгруппы. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной (высота 2.0 
м) и пониженной (2.0 м) жизненности; 3, 4 – Picea abies нормальной (2.0 м) и пониженной 
(2.0 м) жизненности; 5 – Tilia cordata нормальной жизненности (2.5 м); 6 – Populus tremula 
нормальной жизненности (7,0 м); 7, 8 – Quercus robur нормальной (5.0 м) и пониженной (4.0 
м) жизненности; 9 – Ulmus glabra  пониженной (4.2 м) жизненности; 10 – Alnus glutinosa по-
ниженной жизненности (7.0 м); 11, 12 – Malus sylvestris нормальной (6.0 м) и пониженной 
(2.0 м) жизненности. Обозначения: гп – годичный прирост по высоте с усиленным ростом, 
нвз – нижние ветви с заторможенным ростом; онв – отмирающие и отмершие нижние ветви.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – Н.А. Татаренкова; 3, 4 – [36]; 5 – В.Н. Коротков; 6-9, 13 
– А.В. Короткова, 10 – К.В. Беляков; 11, 12 – А.С. Брок-Волчанский 



 

 

Важный фактор нормализации фотосинтетической деятельности взрос-

леющего подроста – постоянное улучшение условий освещенности при отми-

рании старых деревьев. Наблюдения за отдельными v1 особями ели и листвен-

ных деревьев с зонтиковидной кроной показали, что с образованием окна они 

активизируют рост и за два-три года формируют крупный стволик и много-

слойную крону, которая вытянута в вертикальном направлении. Экологический 

смысл такой перестройки – быстрое освоение освободившихся ресурсов и 

стремительный выход в верхний ярус для дальнейшего развития. 

Виргинильные особи второй подгруппы (v2). Растения полностью сфор-

мированы и готовы к плодоношению. На опушках и полянах величина годич-

ного прироста по высоте больше, чем у v1 особей. Узкоконическая крона еще 

сильнее вытягивается в вертикальном направлении (рис. 10). В побеговой сис-

теме интенсивно ветвящихся растений преобладают оси шестого порядка, а у 

менее ветвящихся – пятого. Активный рост главной оси определяет отмирание 

нижних ветвей: ствол очищается от сучьев на высоту до 2 м (рис. 10, 1, 9). В ба-

зальной части ствола некоторых особей появляется трещиноватая корка, обра-

зующаяся в результате многократного заложения новых прослоек перидермы 

во все более глубоких слоях коры (рис. 10, 6, 7, 9). На открытом пространстве 

возраст v2 особей относительно небольшой – от 10 до 25 лет. 

Возраст v2 особей, сформированных в лесу, значительно больше, чем на 

опушках и полянах: например, для Fagus sylvatica и Quercus robur он составля-

ет 60 лет, для Picea abies и Fraxinus excelsior – 50 лет, для Pinus sylvestris, Tilia 

cordata, Acer platanoides и Acer campestre – 40 лет [19, 33, 36]. Такая отсрочка 

семенного размножения необходима подрастающим деревьям для увеличения 

высоты, при которой можно использовать дополнительную освещенность верх-

них ярусов леса для развития генеративных органов. Для продления жизни под 

пологом леса v2 растения, как и растения предыдущих онтогенетических со-

стояний, способны в некоторой степени снижать энергетические затраты на 

поддержание дышащих (нефотосинтезирующих) частей. Они очищают ствол от 

нижних ветвей на значительную высоту (рис. 10, 2, 4, 5, 10, 11). Эти ветви из-за 



 

 

низкой освещенности работают неэффективно: они не вносят вклад в прирост 

биомассы всего растения. Исследователи отмечают, что баланс пластических 

веществ нижних ветвей в условиях светового дефицита отрицательный: фото-

синтез их листьев и хвои не может покрыть расходы на дыхание [75]. В резуль-

тате ветви отмирают. В этом случае многослойная крона преобразуется в одно-

слойную, приобретая иногда вид зонтика (рис. 10, 10, 11). Порядок ветвления 

побеговой системы возрастает. Такая крона эффективнее улавливает рассеян-

ный свет под пологом леса. В кроне часто отмирают небольшие веточки, кото-

рые перестали работать результативно. Об этом свидетельствует большое число 

перевершиниваний в побеговой системе. Зонтиковидную крону под пологом 

леса не образуют v2 особи сосны и ели. У сосны крона при световом дефиците 

обычно раскидисто однобокая, а у ели – узкопирамидальная и односторонняя 

(рис. 10, 2, 4). С появлением окна деревья занимают место в ярусе древостоя, 

верхняя часть кроны полностью освещается. Известно, что дополнительный 

свет, усиливая фотосинтез и соответственно производство углеводов, стимули-

рует образование генеративных органов у деревьев [74]. 



 

 

 
 

Рис. 10. Виргинильные особи второй подгруппы. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной (высота 
12 м) и пониженной (11 м) жизненности; 3, 4 – Picea abies нормальной (12 м) и пониженной 

(15 м) жизненности; 5 – Tilia cordata нормальной жизненности (13 м); 6 – Betula pendula 
нормальной жизненности (6 м); 7, 8 – Malus sylvestris нормальной (7 м) и пониженной (8 м) 
жизненности; 9, 10 – Quercus robur нормальной (11 м) и пониженной (12 м) жизненности; 11 
– Alnus glutinosa пониженной жизненности (13 м). Обозначения: к – корка с глубокими тре-

щинами. Остальные обозначения – см.  рис. 9.  

Источники и авторы рисунков: 1, 2 – Н.А. Татаренкова; 3, 4 – [36]; 5 – [34]; 6, 9, 10 – А.В. 
Короткова; 7, 8 – А.С. Брок-Волчанский; 11 – К.В. Беляков 

 

Генеративный период. Деревья с выходом в ярус древостоя направляют 

основное усилие на удержание позиций в сообществе, т.е. на освоение как 

можно большого объема ресурсов и на уменьшение их доступности для прочих 

организмов. Другая важная задача генеративных особей – обеспечить популя-

цию семенами. В связи с этим все морфофизиологические преобразования в ге-



 

 

неративном периоде устремлены на решение этих проблем. В этом периоде в 

жизни дерева выделяют три онтогенетических состояния: молодое, средневоз-

растное и старое генеративное.  

Молодые генеративные особи (g1). Отличительная черта этого онтогене-

тического состояния – появление генеративных органов. Плоды цветковых и 

макростробилы голосеменных деревьев сосредоточены, как правило, в верхней 

половине кроны [26, 33]. На опушках и полянах вегетативный рост g1 деревьев 

максимален: высота растений в течение этого онтогенетического состояния 

увеличивается в 3-4 раза. Прирост по высоте отличается наибольшими значе-

ниями: у некоторых особей Pinus sylvestris и Quercus robur его длина составляет 

80 см, у Picea abies и Acer platanoides – 90 см, у Betula pendula – 120 см, а у 

Ulmus glabra и Alnus glutinosa – 130 см. Одновременно с активным ростом ли-

дерной оси усиливается рост и боковых ветвей. В результате у части особей в 

g1-состоянии узкопирамидальная крона сменяется на широкопирамидальную 

(рис. 11). Преобладающий порядок ветвления в побеговой системе интенсивно 

ветвящихся деревьев седьмой, а менее ветвящихся – шестой. Главная ось, как и 

у v особей, возвышается над кроной и прослеживается от основания и до вер-

хушки. Крона поднята над землей от 1 до 10 м. В базальной части ствола у всех 

видов формируется корка с широкими и глубокими трещинами: например, у 

Acer campestre ее протяженность составляет 0.3 м, а у сосны – 3.0 м (рис. 11).  

В условиях леса большинство деревьев отличаются пониженной и низкой 

жизненностью. Растения пониженной жизненности медленнее растут в высоту, 

имеют крону небольшого размера, однако их ствол толще. Деревья низкой жиз-

ненности суховершинные, с минимальными приростами главной оси и со срав-

нительно бóльшими по диаметру стволами. 

Таблица 2  

Некоторые характеристики семеношения деревьев ([76], с дополнениями) 
Начало семено-
шения, годы 

Потенциальная семенная продуктивность, число 
семязачатков на одно дерево 

q1 q2 
Вид дерева 

лес поляны, 
опушки в 1-й год семеношения в 20 лет в 40-50 лет 

Betula pendula 25 6 17000 11352000 90000000 



 

 

Salix caprea 15 4 5000 15580000 38700000 
Populus tremula 25 8 12000 - 23500000 
Carpinus betulus 30 11 12000 31000 500000 
Tilia cordata 40 16 - - 583000 
Acer campestre 40 12 60 25000 832000 
Ulmus glabra 30 16 4700 165000 4965000 
Picea abies 50 13 450 16000 1537000 
Quercus robur 60 13 140 - 112000 
Acer platanoides 40 11 400 - 466000 
Fraxinus excelsior 45 12 390 - 170000 
Pinus sylvestris 40 11 300 15000 1346000 
Malus sylvestris 20 10 120 18000 971000 
Acer tataricum 30 10 620 - 4566000 

  
На открытом месте Betula pendula может дать семена в 6 лет, Carpinus 

betulus, Acer platanoides и Pinus sylvestris – в 11 лет, Picea abies и Quercus robur 

– в 13 лет, Ulmus glabra и Tilia cordata – в 16 лет (таб. 2). У деревьев встречает-

ся юношеская фертильность. В Каневском заповеднике (Украина) отдельные 

семилетние особи дуба, выросшие на полянах и имеющие облик im2 подроста, 

могут сформировать единичные желуди. В Костомукшском заповеднике (Рес-

публика Карелия) в условиях свободного роста некоторые сосны, имеющие вид 

im1 подроста, образует микро- и даже макростробилы. Раннее плодоношение 

дуба (в 5 лет) отмечали под Волгоградом [61]. Физиологи утверждают, что 

преждевременное образование генеративных органов при хороших условиях 

освещения часто связано с недостатком азота. У молодых деревьев избыток 

света и нехватка азота индуцируют формирование репродуктивных органов, а 

хорошее обеспечение азотом стимулирует вегетативный рост и подавляет семе-

ношение [74]. В условиях леса деревьям необходимы многие десятилетия веге-

тативного развития, прежде чем появятся первые генеративные органы (табл. 

2). 



 

 

 
 
 

Рис. 11. Молодые генеративные особи. 1 – Pinus sylvestris нормальной жизненности (высота 
– 15 м); 2, 3 – Picea abies нормальной (14 м) и пониженной (17 м) жизненности; 4 – Quercus 

robur нормальной жизненности (13 м); 5 – Malus sylvestris нормальной жизненности (12 м); 6 
– Acer campestre нормальной жизненности (9 м); 7 – Alnus glutinosa нормальной жизненности 

(16 м); 8 – Populus tremula нормальной жизненности (13 м); 9 – Tilia cordata нормальной 
жизненности (14 м); 10 – Salix caprea нормальной жизненности (7 м). Обозначения: пп – по-

рослевые побеги в основании ствола. Остальные обозначения – см. рис. 9, 10.  

Источники и авторы рисунков: 1 – Н.А. Татаренкова; 2, 3 – [36]; 4, 6 – А.В. Короткова; 5 – 
А.С. Брок-Волчанский; 7 – К.В. Беляков; 8 – О.И. Евстигнеев; 9 – А.И. Широков; 10 – [32] 

 

Средневозрастные генеративные особи (g2). Отличительная черта боль-

шинства деревьев в g2-состоянии – куполообразная крона (рис. 12). Это обу-

словлено ослаблением роста главной оси: ее годичные приросты сопоставимы с 

приростами на боковых ветвях. Г. Зединг [101] считает, что тормозящее влия-

ние оказывает не только главный верхушечный побег на боковые, но и эти по-

следние, в свою очередь, сдерживают развитие верхушечного. В результате под 



 

 

влиянием суммирующихся торможений со стороны все большего числа появ-

ляющихся боковых ветвей пирамидальная и островершинная крона постепенно 

преобразуется в куполообразную. В итоге главная ось на верхушке теряется. 

Изменение формы кроны совпадает с отмиранием более слабых и тонких вет-

вей в ее внутренней части, сохраняются только сильные сучья. У моноподиаль-

но нарастающих деревьев в g2-состоянии система побегов меняется на симпо-

диальную. Преобладающий порядок ветвления в кроне интенсивно ветвящихся 

деревьев восьмой, а менее ветвящихся – седьмой. Ослабление роста главной 

оси сопровождается общим торможением ростовых процессов: в этом состоя-

нии высота дерева увеличивается незначительно. Корка с глубокими трещина-

ми у разных видов деревьев простирается на высоту от одной до двух третей 

ствола. 

В лесных условиях часто встречаются особи пониженной и низкой жиз-

ненности. Деревья пониженной жизненности имеют небольшой диаметр кроны, 

в ее нижней части обычны отмершие сучья (рис. 12, 4, 9). Диаметр ствола такой 

же или несколько больше, чем у деревьев нормальной жизненности. На стволе 

иногда видны крупные рубцы – результат значительных перевершиниваний в 

прошлом. Деревья низкой жизненности отличаются от деревьев пониженной 

жизненности меньшим диаметром ствола. 

Семенная продуктивность g2 особей максимальна. Семеношение, как пра-

вило, рассредоточено по всей кроне. Оценить плодовитость деревьев можно, 

выяснив их потенциальную семенную продуктивность, т.е. число семязачатков, 

которое производит одна особь за вегетационный сезон. Этот показатель, в от-

личие от реальной семенной продуктивности, в меньшей степени зависит от 

внешних условий [102]. Если Tilia cordata в g1-состоянии формирует только 18 

тыс. семязачатков, Acer campestre – 25 тыс., Carpinus betulus – 31 тыс., Ulmus 

glabra – 165 тыс., а Betula pendula – 11 млн. семязачатков, то в g2-состоянии де-

ревья формируют на один-два порядка больше семязачатков (табл. 2). Реальная 

семенная продуктивность g2 деревьев существенно меньше: например, Tilia 



 

 

cordata в сообществе формирует только несколько тысяч орешков [26], а Acer 

campestre – лишь две тысячи крылаток [27]. 

 
 

Рис. 12. Средневозрастные генеративные особи. 1, 2 – Pinus sylvestris нормальной жизненно-
сти в начале (высота 20 м) и в середине (24 м) онтогенетического состояния; 3, 4 – Picea 
abies нормальной (19 м) и пониженной (20 м) жизненности; 5 – Tilia cordata нормальной 
жизненности (23 м); 6 – Fraxinus excelsior нормальной жизненности (22 м); 7 – Ulmus levis 

нормальной жизненности (23 м); 8, 9 – Quercus robur нормальной (19 м) и пониженной (22 м) 
жизненности; 10 – Acer platanoides нормальной жизненности (23 м); 11 – Malus sylvestris 

нормальной жизненности (16 м); 12, 13  – Sorbus aucuparia нормальной (15 м) и пониженной 
(12 м) жизненности; 14 – Alnus glutinosa нормальной жизненности (22 м); 15 – Salix caprea 
нормальной жизненности (12 м); 16 – Fagus sylvatica нормальной жизненности (24 м). Обо-

значения – см. рис. 9, 10.  

Источники и авторы рисунков: 1 – Н.А. Татаренкова; 2, 8, 9 – А.В. Короткова; 3, 4 – [36]; 5-7, 
10, 12, 16 – [103, 104]; 11, 13 – А.С. Брок-Волчанский; 14 – К.В. Беляков; 15 – [32] 



 

 

Массовое семеношение отражается на развитии вегетативной сферы дере-

ва: в год обильного семеношения и после него приросты ствола в толщину 

обычно снижаются в 1.5-2 раза [74]. Поэтому деревья щедро семеносят только 

периодически. Анализ литературы показал, что в генеративном периоде на до-

лю неурожайных лет дуба, ели и бука приходится от 65 до 72% времени, у ясе-

ня, сосны, граба и клена остролистного – от 35 до 50%, а у рябины, клена поле-

вого и татарского – от 13 до 26%. У липы, берез, осины, ивы и ольхи годы со 

слабым урожаем отмечаются редко [94]. В годы слабого семеношения основной 

поток пластических веществ направляется на развитие вегетативных органов, 

которые усиливают конкурентную мощность дерева. 

Старые генеративные особи (g3). В начале g3-состояния крона остается 

обычно куполообразной (рис. 13, 2, 5-7). Однако в середине и в конце состоя-

ния она становится плосковершинной (рис. 13, 1, 3, 4, 8). Это связано с тем, что 

у растений прекращается рост в высоту, а верхняя часть ствола усыхает и отми-

рает. В кроне появляются мертвые скелетные ветви. Преобладающий порядок 

ветвления интенсивно ветвящихся растений девятый, а менее ветвящихся – 

восьмой. Высота деревьев нормальной жизненности максимальна: у Fraxinus 

excelsior и Picea abies она может быть 60 м, у Quercus robur, Fagus sylvatica и 

Pinus sylvestris – 50 м, у Acer platanoides, Populus tremula, Tilia cordata и Ulmus 

glabra – 40 м, а у Acer campestre и Betula pubescens – 25 м [94, 105, 106]. У ста-

рых деревьев корка с глубокими трещинами выражена, как правило, на всем 

протяжении ствола. 

Деревья пониженной жизненности меньше по высоте. Ствол их часто 

больше по диаметру, чем у нормально развитых особей. Поверхность ствола 

покрыта крупными веточными рубцами. Эти деревья могут поражаться сердце-

винной гнилью. Растения низкой жизненности имеют все перечисленные выше 

признаки, однако диаметр ствола у них значительно меньше [15, 33]. 



 

 

 
 

Рис. 13. Старые генеративные особи нормальной жизненности. 1 – Pinus sylvestris (высота 23 
м); 2 – Picea abies (23 м); 3 – Quercus robur (21 м); 4 – Fraxinus excelsior, сформированный в 
лесу (24 м); 5 – Salix caprea (12 м); 6 – Malus sylvestris (18 м); 7 – Sorbus aucuparia (15 м); 8 – 
Alnus glutinosa (23 м). Обозначения: втк – вторичная крона, ос – отмершие сучья, ост – от-

мерший ствол.  

Источники и авторы рисунков: 1 – Н.А. Татаренкова; 2 – [36]; 3, 4 – О.И. Евстигнеев; 5 – 
[32]; 6, 7 – А.С. Брок-Волчанский; 8 – К.В. Беляков 

Работы физиологов показывают, что одна из причин старения и смерти де-

рева – увеличение с возрастом в общей биомассе доли многолетних дышащих 

частей (стволов, стеблей, корней) и сокращение доли листьев, создающих пла-

стические вещества для дыхания [107, 108, 109]. В результате в жизни дерева 

наступает момент, когда баланс ассимилятов приближается к нулю или стано-



 

 

вится отрицательным. Другими словами, все пластические вещества, образую-

щиеся при фотосинтезе, поглощаются дышащими тканями и для дальнейшего 

развития таковых не остается. При этом ростовые процессы замедляются и ос-

танавливаются, растение истощается и погибает. Однако смерть наступает не 

сразу. У деревьев существует механизм продления жизни. Он проявляется в от-

торжении неэффективно работающих дышащих частей в виде старых скелет-

ных сучьев и крупных веток, у которых практически все пластические вещест-

ва, образующиеся при фотосинтезе, расходуются на дыхание, а на экспорт ни-

чего не остается. С отмиранием сучьев и ветвей крона становится разреженной, 

внутри ее световое довольствие увеличивается. Многие исследователи [78, 110 

и др.] считают, что улучшение освещенности – одна из причин пробуждения 

спящих почек на стволе, ветвях и формирования вторичной кроны. Среди де-

ревьев вторичная крона не образуется у Pinus sylvestris. И.В. Туркевич [111], 

изучив дуб, пишет, что площадь отдельных листьев вторичной кроны в пять раз 

больше листьев первичной кроны, они тоньше и содержат больше хлорофилла. 

Это позволяет растению эффективнее использовать рассеянный свет внутри 

кроны. В результате ассимилирующая поверхность растения снова увеличива-

ется и формируется положительный баланс пластических веществ, который не-

обходим для поддержания жизнедеятельности стареющих деревьев. В.А. Каза-

рян [112] утверждает, что суховершинность, отмирание скелетных ветвей и об-

разование вторичной кроны временно восстанавливает корне-листовую связь, 

нарушенную с возрастом, и способствует некоторому омоложению старого де-

рева.  

Благодаря такому механизму продления жизни предельный возраст Betula 

pubescens в условиях свободного роста может достигать 150 лет, Acer campestre 

– 200 лет, Betula pendula и Populus tremula – 250 лет, Alnus glutinosa и Ulmus 

glabra – 300 лет, Acer platanoides – 500 лет, Fraxinus excelsior и Pinus sylvestris – 

600 лет, Tilia cordata – 815 лет, Fagus sylvatica – 930 лет, Picea abies – 1200 лет, 

а Quercus robur – более 2000 лет [1, 74, 94]. Этот предельный возраст установ-

лен для особей, которые выросли на свободе. В лесном сообществ жизнь дерева 



 

 

короче. Например, в заповеднике «Брянский лес» наибольший возраст Betula 

pendula и Populus tremula – только 100 лет, Alnus glutinosa, Fraxinus excelsior и 

Tilia cordata – 110 лет, Acer platanoides – 130 лет, Picea abies – 150 лет, Pinus 

sylvestris – 160 лет, а Quercus robur – 180 лет. Это связано с тем, что в лесу под-

растающие деревья затеняют нижние листья взрослых и ослабляют их фото-

синтетическую деятельность. Неблагоприятный баланс фотосинтеза и дыхания 

нижних и средних ветвей, а также всего организма, определяет раннее старение 

деревьев в лесном сообществе. Особенно быстро стареют осина и береза. Из-

вестно, что эти виды отличаются относительно меньшей лабильностью свето-

вых кривых фотосинтеза [68, 113], в их кроне отсутствуют теневые листья [72]. 

Кроме того, относительно небольшой возраст деревьев определяется коротким 

оборотом рубки в эксплуатируемых лесах. В этом случае деревья редко дожи-

вают до естественной смерти.  

Постгенеративный период. Большая часть деревьев, пораженная болез-

нями, погибает обычно в g3-состоянии. В постгенеративный период онтогенеза 

переходят только единичные особи деревьев. Период представлен лишь одним 

онтогенетическим состоянием. Он охватывает время с момента потери способ-

ности деревьев к формированию генеративных органов до отмирания. 

Сенильные особи (s). Крайнее проявление старения у деревьев – сениль-

ные особи. Они отличаются чрезвычайной дряхлостью. У сенильных растений 

полностью отмирает первичная крона. Верхушка деревьев сухая или сломлена 

(рис. 14). Сохраняется только вторичная крона, которая образуется из спящих 

почек преимущественно средней и нижней части ствола. На ее побегах форми-

руются листья ювенильного или полувзрослого типа. Живая древесина сохра-

няется только по периферии ствола, местами отслаивается корка. Генеративные 

органы не образуются [33, 63, 83]. Под пологом сенильного дерева по мере раз-

реживания его кроны постепенно изменяются световой, температурный и про-

чие режимы. При этом подрастающее поколение деревьев может плавно при-

спосабливаться к новым условиям существования в течение 5 – 50 лет. Это 

время соответствует длительности сенильного состояния дерева.      



 

 

 
 

Рис. 14. Сенильные особи. 1 – Quercus robur нормальной жизненности, сформированный на 
лугу (высота 20 м); 2 – Tilia cordata нормальной жизненности, сформированная в лесу (19 м); 
3 – Salix caprea нормальной жизненности, сформированная на опушке (10 м); 4 – Betula pen-
dula нормальной жизненности, сформированная на открытом месте (19 м); 5 – Alnus glutinosa 
пониженной жизненности, сформированная в лесу (18 м). Обозначения: ок – отслоение коры, 
пп – порослевые побеги в основании ствола, св – сломанная верхушка. Остальные обозначе-

ния – см. рис. 13.  
Источники и авторы рисунков: 1 – О.И. Евстигнеев; 2, 4 – А.И. Широков; 3 – [32]; 5 – А.В. 

Короткова 
 

Заключение 

В развитии всех видов деревьев выделяются однотипные онтогенетические 

состояния, которые характеризуются морфологическим сходством. Отличи-

тельная черта проростков – семядоли, ювенильных растений – один удлинен-

ный побег, который может состоять из нескольких годичных приростов, а им-

матурных – появление боковых удлиненных побегов. Виргинильные и молодые 

генеративные особи, как правило, выделяются конической формой кроны, у ко-

торых от основания и до верхушки прослеживается главная ось. Для средневоз-

растных особей большинства видов деревьев характерна куполообразная крона, 

для старых генеративных – плосковершинная крона, в которой присутствуют 



 

 

мертвые сучья. У сенильных деревьев полностью отмирает первичная крона, 

сохраняется только вторичная.      

Разнообразие условий существования в лесных сообществах определяют 

морфологические вариации особей разных онтогенетических состояний и от-

ражаются на уровне их жизненности. Одни особи проходят весь онтогенез 

мощноразвитыми, другие – на среднем уровне, а третьи оказываются настолько 

угнетенными, что не могут пройти все этапы индивидуального развития.  

Растения, относящиеся к первому уровню, характеризуются нормальной 

жизненностью: развитие проходит без длительных задержек в прегенеративном 

периоде; деревья имеют максимальные для данного онтогенетического состоя-

ния ежегодные приросты и общие размеры (высоту, диаметр кроны и ствола); 

система побегов формируется из почек регулярного возобновления.  

Растения, находящиеся на втором, или пониженном уровне жизненности, 

дольше задерживаются в прегенеративном состоянии. У них меньше размеры 

ствола, кроны, а также ежегодные приросты в высоту. Для подроста характерна 

зонтиковидная форма кроны. В формировании ствола могут участвовать не 

только почки регулярного возобновления, но и спящие почки базальных участ-

ков годичных побегов. Вне зависимости от наследственных ростовых возмож-

ностей лидерная ось нарастает симподиально. 

Растения, находящиеся на третьем уровне жизненности (сублетальном), 

характеризуются наибольшей задержкой развития, минимальными ежегодными 

приростами, преобладанием мертвых ветвей в кроне. Большая часть сублеталь-

ных особей погибает, не пройдя всех этапов онтогенеза. Однако до тех пор, по-

ка процессы отмирания существенно не затронут корневую и побеговые систе-

мы, сублетальный подрост способен при улучшении условий освещенности пе-

рейти в генеративное состояние и пройти все этапы онтогенеза. 
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