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Аннотация. Актуальность и цели. Бореальные виды ив еще недостаточно исследованы с позиций онтоге-
неза и структурно-функциональной организации крон взрослых особей. Проанализировано формирование 
структурно-функциональной организации особей S. starkeana различных жизненных форм с позиций концеп-
ции модульной организации растений, архитектурных моделей и концепции плана организации кроны. Ма-
териалы и методы. Для выделения онтогенетических состояний использована общепризнанная классифи-
кация. В основе классификации побегов и побеговых систем кроны использованы три признака: длина 
междоузлий, составляющих побег; возраст побега; наличие ветвления. Архитектурный модуль выделен  
в соответствии с разработанной ранее методикой. Результаты и выводы. При детальном изучении онтоге-
неза ивы приземистой установлено, что для нее характерна морфологическая поливариантность развития,  
в результате которой во взрослом состоянии формируются 4 жизненные формы: эпигеогенно-геоксильный  
и гипогеогенно-геоксильный кустарник, деревце, низкий длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксильный 
кустарник. Они произрастают в разных экологических условиях и отличаются различными качественными  
и количественными характеристиками. В кроне ивы приземистой выделены модули: 1 – метамер, 2 – одноос-
ный побег, 3 – трехлетняя побеговая система (архитектурный модуль), 4 – ветвь от ствола, 5 – крона в целом. 
В составе кроны изучены 7 основных вариантов вегетативных побегов и двуэтапно-опадающие вегетативно-
генеративные побеги. В составе годичного вегетативного побега выделены 7 вариантов метамеров, разли-
чающихся структурно и функционально. В качестве основной структурной единицы побеговой системы вы-
делена трехлетняя побеговая система (ТПС), и на ее основе с учетом 3 признаков выделен архитектурный 
модуль. При выделении типов ТПС проведено соотношение иерархического и полиархического конструк-
тивных планов организации кроны. В ходе работы было выявлено, что архитектурные модули имеют ген-
дерные отличия, проявляющиеся в большей степени разветвленности и большем числе годичных ассимили-
рующих побегов у женских особей, что обусловлено преобладанием у них полиархического плана 
организации. 
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Abstract. Background. Boreal species of willows have not yet been sufficiently studied from the standpoint of 
ontogeny and the structural and functional organization of the crowns of adult individuals. The formation of the 
structural and functional organization of S. starkeana individuals of various life forms is analyzed from the stand-
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point of the concept of modular plant organization, architectural models, and the concept of the crown organiza-
tion plan. Materials and methods. To identify ontogenetic states, a generally recognized classification was used. 
The classification of shoots and shoot systems of the crown is based on three features: the length of the inter-
nodes that make up the shoot; shoot age; the presence of branching. Architectural module is highlighted in ac-
cordance with the previously developed methodology. Results and conclusions. In a detailed study of the ontogen-
esis of the prairie willow, it was found that it is characterized by morphological polyvariance of development, as a 
result of which four life forms are formed in the adult state: epigeogenic-geoxyl and hypogeogenic-geoxyl shrub, 
tree, low long-xylorizome hypogeogenic-geoxyl shrub. They grow in different ecological conditions and differ  
in different qualitative and quantitative characteristics. Modules were identified in the crown of the prairie willow: 
1 – metamer, 2 – uniaxial shoot, 3 – three-year shoot system (architectural module), 4 – branch from the trunk,  
5 – crown as a whole. As part of the crown, seven main variants of vegetative shoots and two-stage-falling vegeta-
tive-generative shoots were studied.As part of the one-year vegetative shoot, seven variants of metamers were iden-
tified, differing structurally and functionally. As the main structural unit of the shoot system, a three-year shoot sys-
tem was singled out, and on its basis, taking into account three features, an architectural module was selected. When 
singling out the types of three-year shoot systems, a correlation was made between the hierarchical and polyarchic 
constructive plans for the organization of the crown. In the course of the work, it was revealed that the architectural 
modules have gender differences, manifested in a greater degree of branching and a greater number of one-year 
assimilating shoots in females, which is due to the predominance of their polyarchic organization plan. 

Keywords: Salix starkeana, ontogenesis, crown, shoots, metameres, three-year shoot system, architectural 
module, hierarchical and polyarchic organization plan  
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По мнению М. Т. Мазуренко и А. П. Хохря-

кова [1], дерево в надземной сфере состоит из 
двух основных частей: ствола и кроны. Ствол – 
постоянная и важнейшая часть кроны, ее нача-
ло, выполняет функцию освоения воздушного 
пространства, механическую, проводящую,  
фотосинтезирующую и генеративную. По мере 
формирования кроны происходит отдаление  
от ствола части кроны, выполняющей ассими-
ляционно-генеративные функции, а также рас-
пространение механических функций от ствола 
к периферии. 

В литературных источниках нет единого 
подхода к определению понятия кроны. Так, по 
определению А. А. Федорова и др. [2], крона – 
это сумма ветвей. По мнению М. Т. Мазуренко, 
А. П. Хохрякова [1, 3], крона – неразрывное 
единство ствола и ветвей. Авторы считают, что 
крона состоит из ярусов, а ствол состоит из 
производных метамеров ярусов. По нашему 
мнению, крона – это совокупность ветвей раз-
личного порядка, отходящая от ствола. Это 
определение используется в данной работе для 
изучения структуры кроны ив.  

Конструкцию кроны деревьев изучали мно-
гие авторы [4–20]. 

В конце XX в. активное развитие получило 
направление биоморфологии по изучению мо-
дульной организации растений [21–29]. Итогом 
исследования изучения стало учение об архи-
тектурных моделях (Halle, Oldeman, 1970; Halle 
et al., 1978). С конца XX в. в работах отече-
ственных авторов чаще используется термин 
«модуль», поскольку это понятие кроме струк-

турных особенностей включает ритмичность и 
периодичность образования структурных эле-
ментов тела растения. Модульную организа-
цию древесных растений изучали многие авто-
ры [1, 3, 21–28, 30–46]. 

C. Édelin (1991) предложил «Концепцию 
плана организации кроны». Было показано,  
что у одних видов в течение всего онтогенеза 
реализуется только иерархический или только 
полиархический план, а у других видов проис-
ходит чередование иерархического и полиар-
хического планов. При реализации иерархиче-
ского плана дифференциация растущих 
побегов с выделением лидирующей оси (ство-
ла) сохраняется на протяжении большей части 
онтогенеза дерева. Ствол является самой 
мощной и долгоживущей осью в побеговой 
системе дерева. При полиархическом плане 
организации принцип соподчинения наруша-
ется, поскольку лидирующая ось постоянно 
раздваивается с образованием осей, равноцен-
ных как по силе развития, так и по функцио-
нальной роли.  

В работах некоторых авторов показано, что 
у большинства растений соцветия встраивают-
ся в многолетнюю побеговую систему, опреде-
ляя тем самым своеобразие конструкции.  
В связи с этим соцветия стали изучать как 
часть побеговой системы растения [47–54]. 

Модульную организацию ив секции Incu-
baceae исследовала И. А. Гетманец [42]. 

В качестве основной структурной единицы 
ив И. А. Гетманец [43] рассматривает двулет-
нюю побеговую систему, которая соответству-
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ет элементарной побеговой системе (ЭПС), вы-
деленной И. С. Антоновой [55] в кроне деревь-
ев. В состав двулетней побеговой системы 
(трехосной системы) входят побеги последнего 
года вегетации и побег предыдущего года. По 
нашему мнению, основной структурной едини-
цей у ив правильнее считать трехлетнюю побе-
говую систему (ТПС), которая состоит из трех-
летнего, двулетнего (одного или нескольких) и 
годичных побегов [56–61]. В трехлетних побе-
говых модулях по сравнению с двулетними 
можно более подробно проанализировать даль-
нейшую судьбу побегов нарастания, так как 
конструктивные признаки определяются более 
долговечными осевыми органами растения [3]. 
По мнению Н. А. Гашевой [56], трехлетнюю 
побеговую систему, как четырех- и пятилетние 
системы можно рассматривать как «типичную 
ветвь», характеризующую особь. Использова-
ние у ив более взрослых побеговых систем (4-, 
5-летних) достаточно проблематично из-за вы-
раженной ломкости ветвей. Поэтому ТПС – 
конструктивная единица, которая хорошо вы-
деляется в кроне всех изученных видов и поз-
воляет выявить многие особенности организа-
ции побеговых систем: особенности нарастания 
и ветвления, расположения вегетативных и ге-
неративных побегов, последствия внутрипо-
чечного ветвления, степень отмирания элемен-
тов побеговой системы и связанную с этим 
показателем динамику пробуждения спящих 
почек. Данное положение не идет в разрез  
с традиционным подходом, а дополняет его, так 
как по мнению И. С. Антоновой [62], при гра-
дации элементов описания крон древесных рас-
тений необходимо учитывать подуровень эпси-
она – результат многолетнего развития 
двулетних побеговых систем.  

Учитывая это положение, в данной работе 
мы выделяем следующие модули: 1 – метамер,  
2 – одноосный побег, 3 – трехлетняя побеговая 
система (архитектурный модуль), 4 – ветвь от 
ствола, 5 – крона в целом.  

В качестве объекта исследования выбрана  
S. starkeana Willd. – наиболее «лесной» вид 
среди бореальных видов ив. Она относится к 
европейско-западносибирскому элементу евро-
пейского и евроазиатского бореального типа 
ареала [63]. По экологической классификации 
А. К. Скворцова ива приземистая относится к 
неаллювиальным видам, так как может произ-
растать на разнообразном субстрате и часто 
мирится с застойным увлажнением. 

Цель работы: анализ формирования струк-
турно-функциональной организации кроны 
особей ивы приземистой различных жизненных 
форм с позиций концепции модульной органи-

зации растений, архитектурных моделей и кон-
цепции плана организации кроны. 

Задачи. 
1. Выявить поливариантность развития осо-

бей ивы приземистой в разных экологических 
условиях. 

2. Выявить разнообразие вегетативных по-
бегов и побеговых систем особей ивы приземи-
стой разных жизненных форм. 

3. Изучить генеративные побеги ивы при-
земистой и их положение в структуре архитек-
турного модуля. 

4. Выявить соотношение иерархического  
и полиархического планов организации в трех-
летних побеговых системах у особей разного 
пола. 

 
Методика исследования 

 
Полевой материал собран в течение 2006–

2010 гг. в нескольких районах Нижегородской 
области: на заболоченной опушке молодого 
соснового леса в окрестностях с. Ковакса Ар-
замасского района; на просеке увлажненного 
участка березового леса вблизи с. Троицкое-1 
Вадского района; на заболоченном участке бере-
зового леса около д. Пиявочное Арзамасского 
района; в сосновом лесу вблизи о. л. «Золотой 
колос» Арзамасского района; на склонах оврага 
в березовом лесу около д. Саблуково Арзамас-
ского района; на окраинах осоковых и сфагно-
вых болот в окрестностях с. Ковакса Арзамас-
ского района. 

Для выделения и характеристики онтогене-
тических состояний использована классифи-
кация Т. А. Работнова [64], дополненная  
А. А. Урановым [65] и другими авторами (табл. 1). 

В основе классификации побегов и побеговых 
систем кроны видов ив использованы три при-
знака: длина междоузлий, составляющих побег; 
возраст побега; наличие ветвления [68, 69].  
По разработанной ранее методике [69] у сред-
невозрастных генеративных растений изучен 
качественный и количественный состав побегов 
и побеговых систем в разных частях кроны. Для 
этого подробно зарисованы и исследованы мо-
дельные ветки кроны, в верхней, средней и 
нижней ее части. У особей низких кустарников, 
чья крона не делится на части, детально были 
зарисованы скелетные оси (стволики). Для каж-
дой модельной ветки или скелетной оси подсчи-
тано число побегов каждого варианта и опреде-
лено их соотношение. Всего проанализировано 
более 1000 побегов. 
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Таблица 1 

Периодизация онтогенеза деревьев и кустарников [66, 67] 

Table 1 

Periodization of the ontogeny of trees and shrubs [66, 67] 

Онтогенетический период Онтогенетическое состояние Индекс 
1. Латентный (1) Семя se 
2. Прегенеративный (2) Проросток 

(3) Ювенильное 
(4) Имматурное 
(5) Виргинильное 

p 
j 

im 
v 

3. Генеративный (6) Молодое 
(7) Средневозрастное 
(8) Старое 

g1 
g2 
g3 

4. Постгенеративный (9) Сенильное s 
 
Для изучения архитектурных модулей рода 

Salix разработана авторская методика изуче-
ния ТПС молодых генеративных особей. Изу-
чение трехлетних побеговых систем проведе-
но отдельно у женских и мужских особей,  
что позволило выявить гендерные отличия  
в структурной организации их крон. Всего 
изучено 10 молодых генеративных особей  
(по 5 особей женского и мужского пола, у ко-
торых изучалось по 2 скелетных оси) жизнен-
ной формы эпигеогенно-геоксильный кустар-
ник высотой 1,3–1,8 м. Всего было 
исследовано 149 ТПС. 

У каждой особи определено общее число 
ТПС (трехлетних веток) в кроне. У веток де-
тально изучен ход роста по годам, при этом 
зафиксировано число трехлетних, двулетних и 
однолетних побегов, их длина, занумерованы 
узлы, от которых они отходили и подсчитано 
общее число узлов на побеге. Определено от-
ношение числа двулетних побегов к числу 
трехлетних, на основании чего выделены типы 
ТПС, их процентное соотношение. Тип ТПС 
(архитектурный модуль) показывает соотно-
шение числа двулетних побегов к числу трех-
летних.  

При выделении архитектурного модуля  
S. starkeana проведено соотношение иерархи-
ческого и полиархического конструктивных 
планов организации кроны.  

 
Результаты исследования 

 
В литературных источниках некоторые авторы 

определяют жизненную форму S. starkeana как 
кустарник небольшой высоты до 3–4 м [63, 70].  
В ходе наших исследований выявлено, что  

в зрелом состоянии ива приземистая может 
формировать 4 жизненные формы: эпигеоген-
но-геоксильный и гипогеогенно-геоксильный 
кустарник, а также деревце и низкий длиннок-
силоризомный гипогеогенно-геоксильный ку-
старник. Они произрастают в разных экологи-
ческих условиях и отличаются различными 
качественными и количественными характери-
стиками. 

Полный онтогенез особей S. starkeana жиз-
ненных форм геоксильного кустарника описан 
ранее [71]. Начальные этапы онтогенеза (проро-
сток, ювенильное онтогенетическое состояние) у 
особей всех жизненных форм протекают одина-
ково, отличия наступают с имматурного онтоге-
нетического состояния (рис. 1). 

Особи жизненной формы эпигеогенно-
геоксильный кустарник растут на открытых 
участках увлажненных опушек соснового и бе-
резового лесов (местообитание № 1, 2).  

Латентный период. При проращивании се-
мян S. starkeana проростки появились уже че-
рез 10 ч, и на второй день их всхожесть была 
80,5 %. 

Проростки (p) развиваются на свободных 
от растительности влажных местообитаниях в 
июне. Семядольные листья нежно-зеленые, 
имеют округлую форму длиной до 1,3 мм, 
шириной до 1,0 мм (рис. 2). Первые два листа 
голые, ярко-зеленого цвета, зубчатые по 
краю, супротивные, широко-эллиптической 
формы: до 3 мм длины и 0,7 мм ширины. По-
следующие листья крупнее, очередные, на 
верхней стороне с бледно-фиолетовым оттен-
ком. Помимо главного корня у таких расте-
ний на гипокотиле формируются придаточ-
ные корни.  
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Рис. 1. Схема онтогенеза особей S. starkeana различных жизненных форм: верхняя строчка – эпигеогенно-
геоксильный кустарник; нижняя строчка – гипогеогенно-геоксильный кустарник, стрелками показаны 

направления роста скелетных осей, крестиками – отмершие побеги; жизненные формы 

Fig. 1. Scheme of the ontogeny of S. starkeana individuals of various life forms:  
the top line is an epigeogenic-geoxyl shrub; the bottom line is a hypogeogenic-geoxyl shrub,  

the arrows show the growth directions of skeletal axes, the crosses show dead shoots; life forms 
 

 
Рис. 2. Фазы прорастания семени и развития проростка S. starkeana при t = 20 °С:  

а – внешний вид; б – через 24 ч после начала замачивания; в – через 68 ч; г – через 144 ч 

Fig. 2. Phases of seed germination and seedling development of S.starkeana at t = 20 °С: 
a – appearance; b – 24 hours after the start of soaking; c – after 68 hours; d – after 144 hours 

 
Ювенильное онтогенетическое состояние (j). 

Растения не ветвятся (рис. 1), нарастают моно-
подиально, если особи нормальной жизненно-
сти и симподиально, если особи пониженной 
жизненности. Листовые пластинки широко-
эллиптические или обратно-яйцевидные заост-
ренные, содержат до 4 пар боковых жилок: 
длиной до 2,2 см и шириной до 1,3–1,5 см.  
У таких растений четко виден главный корень, 
а также придаточные корни гипокотиля, кото-
рые втягивают базальную часть растений  
в почву, формируя ксилоризом.  

В имматурном онтогенетическом состоя-
нии (im) растения начинают куститься. Новые 
стволики формируются из надземных спящих 

почек, расположенных на базальной части ма-
теринского стволика (рис. 1).  

К концу этого состояния стволики сабле-
видно изгибаются в своей базальной части и 
втягиваются в субстрат с помощью придаточ-
ных корней.  

В виргинильном онтогенетическом со-
стоянии (v) из подземнорасположенных спя-
щих почек нижних частей осей 2–3 порядка 
образуются побеги формирования. Из их 
спящих почек в дальнейшем также образуют-
ся стволики нового поколения. По мере поле-
гания стволиков на них образуются прида-
точные корни, которые ветвятся и растут 
горизонтально.  
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Так происходит формирование типичного эпи-
геогенно-геоксильного кустарника S. starkeana 
(см. рис. 1). Корневая система комбинирован-
ная с придаточными корнями на укореняющих-
ся стволах и ветках [72]. 

К старому генеративному онтогенетиче-
скому состоянию (g3) растения достигают 
максимальных размеров: у них до 25 стволиков 
с диаметром до 4,7 см, порядком ветвления до 
9, диаметр общей кроны кустарника до 3,0 м.  
К концу онтогенетического состояния в цен-
тральной части куста отмирает материнский  
и последующие стволики. К концу этого онто-
генетического состояния в корневой системе 
функционируют только придаточные корни, 
расположенные на ксилоризомах, все осталь-
ные отмирают.  

Особи жизненной формы гипогеогенно-
геоксильный кустарник растут в затенении на 
влажных участках березовых и сосновых лесов 
(местообитание № 3, 4). 

Начало онтогенеза (проросток, ювенильное 
онтогенетическое состояние) проходит так же, 
как и у особей жизненной формы эпигеогенно-
геоксильный кустарник (рис. 1). Отличия появ-
ляются в im- и v-онтогенетических состояниях. 

В имматурном онтогенетическом состоя-
нии из спящих почек, на ксилоризоме, образу-
ются побеги формирования, дающие начало 
стволикам. Число стволиков, возникших в этом 
состоянии, не превышает 2, их диаметр до 
0,25–0,4 см, диаметр общей кроны кустарника 
до 0,25–0,6 м. В течение онтогенеза число 
стволиков увеличивается незначительно. 

К старому генеративному онтогенетиче-
скому состоянию (g3) кусты состоят из  
4 стволиков, их диаметр 4–5,5 см, порядок 
ветвления побегов 8–9 (Недосеко, 2018).  
К концу этого состояния отмирают побеги по-
следних лет жизни, в связи с чем порядок 
ветвления становится меньше (до 5–7), диа-
метр общей кроны кустарника 1,8–3,2 м.  
Из спящих почек на базальных участках ство-
ликов образуются дочерние стволики, форми-
рующие свою крону (рис. 1). В корневой си-
стеме выражены процессы отмирания: к концу 
этого онтогенетического состояния живыми 
останутся придаточные корни, расположенные 
на подземных стеблях. 

 
Жизненная форма деревце S. starkeana 
 
Такая жизненная форма встречена один раз 

на склоне оврага в сухом березовом лесу (ме-
стообитание № 5) (рис. 3). Это средневозраст-
ная генеративная особь, достигает высоты  
2,4 м, ее возраст 20 лет. Диаметр ее стволика  
3 см, крона диаметром 1,4 м начинается на вы-
соте 45 см, порядок ветвления побегов в кроне 

7–8, длина годичных приростов побегов нарас-
тания 8–15 см. Из спящей почки стволика, рас-
положенной на высоте 0,3 м над землей, развил-
ся четырехлетний побег длиной 0,9 м. Листья 
длиной до 3,3–4,4 см и шириной до 2,1–2,7 см, 
содержат 7–8 пар боковых жилок. Корневая 
система поверхностно-стержнево-якорная [72]; 
радиус до 1,5 м, глубина проникновения до  
65 см. 

 

 
Рис. 3. Особь S. starkeana жизненной формы 

деревце: показаны крестиками отмершие побеги 

Fig. 3. S. starkeana  individual of a tree life form tree: 
dead shoots are shown by crosses 

 
Особи жизненной формы низкий длинно- 

ксилоризомный гипогеогенно-геоксильный 
кустарник (рис. 4) произрастают на окраинах 
осоковых и сфагновых болот (местообитание 
№ 6) при наличии верхнего яруса травяной  
и древесной растительности. Морфологиче-
ски низкий длинноксилоризомный гипогео-
генно-геоксильный куст имеет небольшое 
число основных скелетных осей примерно 
одинакового возраста, которые образуются на 
подземном ксилоризоме. Скелетные оси до-
стигают высоты от 1,0–1,7 м, длительность их 
жизни 13–15 лет. 
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Рис. 4. Схема строения основных скелетных осей  

S. starkeana жизненной формы низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксильный 
кустарник: зеленым цветом обозначены побеги 
средней длины; черным – короткие побеги 

Fig. 4. Scheme of the structure of the main skeletal 
axes of S. starkeana life form of low long-xylorizome 
hypogeogenic-geoxyl shrub: medium-length shoots 

are indicated in green; short shoots – in black 

Вегетативные побеги  
и побеговые системы  

 
При детальном изучении крон особей  

S. starkeana жизненных форм эпигеогенно-
геоксильный, гипогеогенно-геоксильный ку-
старник и жизненной формы деревце выделено 
7 основных вариантов побегов (табл. 2): 

1 – однолетние неветвящиеся короткие по-
беги; 

2 – многолетние неветвящиеся короткие по-
беги; 

3 – многолетние ветвящиеся короткие побеги; 
4 – однолетние неветвящиеся побеги сред-

ней длины; 
5 – однолетние селлептическиветвящиеся 

побеги средней длины; 
6 – многолетние неветвящиеся побеги сред-

ней длины; 
7 – многолетние ветвящиеся побеги средней 

длины. 
У особей S. starkeana жизненной формы 

низкий длинноксилоризомный гипогеогенно-
геоксильный кустарник в кроне выделено 6 ва-
риантов побегов (табл. 2), так как отсутствуют 
однолетние силлептическиветвящиеся побеги 
средней длины.  

Таблица 2 

Качественный и количественный состав вариантов побегов S. starkeana разных жизненных форм  
в различных частях кроны в средневозрастном генеративном онтогенетическом состоянии 

Table 2 

Qualitative and quantitative composition of variants of S. starkeana shoots of different life forms 
in different parts of the crown in the middle-aged generative ontogenetic state 

Ветка Вариант побега 
1 2 3 4 5 6 7 

1 2 3 4 5 6 7 8 
Ж.Ф. гипогеогенно-геоксильный кустарник 

Верхняя модельная ветка 178 22 37 78 5 5 53 
Процентное соотношение 47,08 5,83 9,79 20,63 1,32 1,32 14,03 
Средняя модельная ветка 80 4 11 23 4 9 24 
Процентное соотношение 51,61 2,58 7,1 14,84 2,58 5,81 15,48 
Нижняя модельная ветка 50 6 16 17 – 14 12 
Процентное соотношение 43,48 5,22 13,92 14,78  12,17 10,43 
Среднее %  47,4 4,54 10,27 16,75 1,3 6,43 13,31 

Ж.Ф. эпигеогенно-геоксильный кустарник 
Верхняя модельная ветка 7 – – 32 4 5 21 
Процентное соотношение 10,14   46,38 5,8 7,25 30,43 
Средняя модельная ветка 25 2 3 27 4 12 34 
Процентное соотношение 23,36 1,87 2,8 25,23 3,74 11,22 31,78 
Нижняя модельная ветка 9 2 1 16 2 6 16 
Процентное соотношение 17,4 3,84 1,93 30,77 3,84 11,54 30,77 
Среднее % 16,97 1,90 1,57 34,13 4,45 9,99 30,99 

Ж.Ф. деревце 
Верхняя модельная ветка 63 3 3 42 3 7 45 
Процентное соотношение 37,95 1,8 1,8 25,31 1,8 4,23 27,11 
Средняя модельная ветка 51 2 2 30 – 4 32 
Процентное соотношение 42,15 1,65 1,65 24,79  3,31 26,45 
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Окончание табл. 2 

End of Table 2 

1 2 3 4 5 6 7 8 
Нижняя модельная ветка 34 3 6 19 7 10 26 
Процентное соотношение 32,38 2,86 5,71 18,1 6,67 9,52 24,76 
Среднее % 37,49 2,11 3,05 22,73 2,82 5,69 26,11 

Ж.Ф. низкий длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксильный кустарник 
Скелетная ось 57 5 11 21 4 33  
Процентное соотношение 43,52 3,82 8,39 16,03 3,05 25,19  

 
Небольшое число вариантов побегов кроны 

свойственно ювенильным и имматурным,  
а максимальное число – виргинильным, моло-
дым и средневозрастным генеративным особям 

(табл. 3). В кроне S. starkeana преобладают по-
беги средней длины и короткие побеги, харак-
терные почти для всех онтогенетических состо-
яний (табл. 3).  

Таблица 3 

Варианты побегов кроны S. starkeana в разных онтогенетических состояниях 

Table 3 

Variants of shoots of the crown of S. starkeana in different ontogenetic states 

Онтогенетическое состояние Вариант побега 
1 2 3 4 5 6 7 

j    +    
im-1 +   +   + 
im-2 +  + +   + 
v-1 + + + +  + + 
v-2 + + + + + + + 
g-1 + + + + + + + 
g-2 + + + + + + + 

 
У растений средневозрастного генеративно-

го онтогенетического состояния более детально 
исследован качественный и количественный 
состав побегов по частям кроны (рис. 5–7). 

 

 
Рис. 5. Схема строения нижней (а), срединной (б), верхней (в) модельных веток S. starkeana  
(жизненная форма гипогеогенно-геоксильный кустарник) в средневозрастном генеративном 

онтогенетическом состоянии: зеленым цветом обозначены побеги средней длины; черным – короткие побеги 

Fig. 5. Scheme of the structure of the lower (a), middle (b), upper (c) model branches of S. starkeana 
(life form of hypogeogenic-geoxyl shrub) in the middle-aged generative ontogenetic state:  

shoots of medium length are indicated in green; short shoots – in black 
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Рис. 6. Схема строения нижней (а), срединной (б), верхней (в) модельных веток S. starkeana  

(жизненной формы эпигеогенно-геоксильный кустарник) в средневозрастном генеративном онтогенетическом 
состоянии: зеленым цветом обозначены побеги средней длины; черным – короткие побеги 

 

Fig. 6. Scheme of the structure of the lower (a), middle (b), upper (c) model branches of S. starkeana 
(life form of epigeogenic-geoxyl shrub) in the middle-aged generative ontogenetic state: shoots  

of medium length are indicated in green; short shoots – in black 
 

 
Рис. 7. Схема строения нижней (а), срединной (б), верхней (в) модельных веток S. starkeana  

(жизненная форма деревце) в средневозрастном генеративном онтогенетическом состоянии:  
зеленым цветом обозначены побеги средней длины; черным – короткие побеги 

 

Fig. 7. Scheme of the structure of the lower (a), middle (b), upper (c) model branches of S. starkeana 
(life form of a tree) in the middle-aged generative ontogenetic state: 
medium-length shoots are indicated in green; short shoots – in black 

 
В строении кроны особей S. starkeana всех 

жизненных форм преобладают однолетние не-
ветвящиеся побеги короткие и средней длины 
(1, 4), многолетние ветвящиеся побеги средней 

длины (7) (табл. 2). Из четырех вариантов побе-
гов средней длины реже встречаются однолет-
ние ветвящиеся.  
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У особей жизненных форм гипогеогенно-
геоксильный кустарник и деревце в верхней 
части кроны преобладают однолетние неветвя-
щиеся и многолетние ветвящиеся короткие по-
беги (1, 4) и многолетние ветвящиеся побеги 
средней длины (7), в нижней части кроны – 
многолетние неветвящиеся побеги средней 
длины (6) (табл. 2). 

У особей жизненной формы эпигеогенно-
геоксильный кустарник в верхней и нижней 
частях кроны преобладают однолетние невет-
вящиеся и многолетние ветвящиеся побеги 
средней длины (4,7); в средней части кроны 
преобладают однолетние неветвящиеся побеги 
короткие и средней длины (1,4), а также много-
летние ветвящиеся побеги средней длины (7) 
(табл. 2). 

По процентному составу вариантов побегов 
наиболее близки жизненные формы гипогео-
генно-геоксильный кустарник и деревце.  
В кронах этих жизненных форм наибольшее 
число коротких побегов (62,17 %) – у гипогео-
генно-геоксильного кустарника, 42,64 % –  
у жизненной формы деревце. У особей жизнен-
ной формы эпигеогенно-геоксильный кустар-
ник в кронах преобладают побеги средней дли-
ны (79,54 %), короткие побеги находятся  
в наименьшем числе (20,46 %).  

В связи с меньшей высотой особей S. star- 
keana жизненной формы низкий длиннокси-
лоризомный гипогеогенно-геоксильный ку-

старник (высота до 0,55 м) на их основной  
скелетной оси (стволике) нельзя выделить  
3 части, поэтому у таких особей S. starkeana 
была детально изучена и зарисована основная 
скелетная ось (рис. 4), у которой были подсчи-
таны варианты побегов и их количественный 
состав (табл. 2). 

В кроне особей жизненной формы низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксиль- 
ный кустарник преобладают короткие побеги 
(55,71 %), как и у особей жизненной формы 
гипогеогенно-геоксильный кустарник (62,17 %) 
(табл. 2). 

Генеративные побеги  
 
S. starkeana цветет в мае одновременно  

с распусканием листьев (рис. 8). Тычиночные 
соцветия опадают сразу после цветения, пе-
стичные – после созревания и рассеивания се-
мян. Опадение вегетативно-генеративных побе-
гов S. starkeana происходит двуэтапно: сначала 
отмирает в своем основании и опадает соцве-
тие, а позднее (осенью) – остальная часть гене-
ративного побега (вегетативная часть генера-
тивного побега). Поэтому летом на двулетних 
побегах S. starkeana сохраняются остатки гене-
ративных побегов длиной 0,8–1,7–2,5 см, кото-
рые содержат 3–5 листочков длиной до 3,1 см и 
шириной 1,7 см. Нами не были встречены вто-
рично цветущие особи ивы приземистой.  

 

 
а)       б) 

Рис. 8. Генеративные побеги S. starkeana: а – пестичные; б – тычиночные  

Fig. 8. Generative shoots of S. starkeana: a – pistillate; b – staminate 
 
Нижняя олиственная часть двуэтапно-

опадающих генеративных побегов фотосинте-
зирует в составе двулетних побегов кроны до 
осени, и в этом плане (по функции и времени 
существования в составе побеговых систем) 

она тождественна силлептическим вегетатив-
ных побегам, которые тоже могут быстро от-
мирать. 

В составе годичного вегетативного побега 
выделены 7 вариантов метамеров, различаю-
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щихся по длине междоузлий, строению пазуш-
ных почек (рис. 9): 1 – лист, узел, короткое 
междоузлие (длина междоузлия меньше его 
ширины) и вегетативная почка регулярного 
возобновления; 2 – лист, узел, короткое междо-
узлие и силлептический побег, развивающийся 
из вегетативной почки регулярного возобнов-
ления; 3 – лист, узел, длинное междоузлие 
(длина междоузлия намного больше его шири-

ны) и вегетативная почка регулярного возоб-
новления; 4 – лист, узел, длинное междоузлие  
и силлептический побег, развивающийся из 
вегетативной почки регулярного возобновле-
ния; 5 – лист, узел, длинное междоузлие и ге-
неративная почка регулярного возобновления;  
6 – лист, узел, длинное междоузлие и спящая 
почка; 7 – чешуевидный лист, узел, короткое 
междоузлие и спящая почка. 

 

 – ассимилирующий лист;  

 – вегетативная почка;  

 – генеративная почка;  
 – двукилевая почечная чешуя 

Рис. 9. Типы метамеров  
в составе годичных побегов изученных 

видов ив 

Fig. 9. Types of metamers in the annual 
shoots of the studied willow species 

 
Так как двуэтапно-опадающие вегетативно-

генеративные побеги опадают в два этапа и их 
нижняя олиственная часть остается на двулет-
нем побеге до осени, то их, как и условно-
неопадающие генеративные побеги, необходимо 
учитывать в составе ТПС. Учитывая долговеч-

ность вегетативных частей генеративных побе-
гов, вариант ветвления и размер зоны отмира-
ния вегетативных побегов у ивы приземистой 
можно выделить архитектурный модуль VII, 
основанный на базитонии с двуэтапно-опада- 
ющими генеративными побегами (рис. 10). 

 

 
а)          б) 

Рис. 10. Архитектурный модуль VII:  – спящая почка;  – вегетативная почка;  – генеративная почка; 

 – лист;  – почечная чешуя;  – соцветие;  – вегетативная часть генеративного побега 

Fig. 10. Architectural module VII:  – resting bud;  – vegetative bud;  – reproductive bud;  – leaf;  

– scale leaf;  – inflorescence;  – vegetative part of the generative shoot 
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Типы ТПС S. starkeana 
 
В составе кроны мужских особей изучено  

72 ТПС, относящихся к 5 типам ТПС: 1:1  
(34 – 47,2 %), 1:2 (20 – 27,8 %), 1:3 (13 – 18,1 %), 
1:4 (4 – 5,6 %), 1:5 (1 – 1,4 %) (рис. 11). 

В составе кроны женских особей изучено  
77 ТПС, относящихся к 6 типам ТПС: 1:1  

(10 – 13,0 %), 1:2 (29 – 37,7 %), 1:3 (19 – 24,7 %), 
1:4 (10 – 13,0 %), 1:5 (6 – 7,8 %), 1:6 (3 – 3,9 %) 
(рис. 11). 

Одинаковые у особей разного пола 5 типов 
ТПС, среди которых в % отношении преобла-
дают типы ТПС 1:1, 1:2 и 1:3. Причем тип ТПС 
1:1 преобладает у мужских особей, а все 
остальные типы – у женских (рис. 12). 

 

 
а)            б) 

Рис. 11. Доля участия типов ТПС в составе кроны особей S. starkeana: а – мужских; б – женских 

Fig. 11. Share of participation of three-year shoot system types in the composition  
of the crown of S. starkeana individuals: a – males; b – females 
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Рис. 12. Соотношение типов ТПС в составе кроны особей S. Starkeana 

Fig. 12. Ratio of three-year shoot system types in the composition of the crown of S. starkeana individuals 
 
В целом в составе кроны ассимилирующих 

побегов у женских особей в 1,7 раза больше, 
чем у мужских (471 побег у мужских особей  
и 812 побегов – у женских). 

В целом женские и мужские особи ивы при-
земистой по формулам побегообразования не 
имеют отличий. Это связано с биологической 
особенностью данного вида, заключающейся  
в ежегодном отмирании до 5–13 верхних мета-
меров побегов. 

Таким образом, у S. starkeana в структуре кро-
ны мужских особей преобладает тип ТПС 1:1,  
а у женских – типы ТПС 1:2, 1:3 и остальные. 

Из 149 ТПС S. starkeana в 25 ТПС развитие 
части годичных побегов происходит из спящих 
почек, что составляет 16,8 %. 

Число ассимилирующих побегов в составе 
ТПС у женских особей в 1,7 раза больше чем  
у мужских. Это свидетельствует о том, что 
женские особи по сравнению с мужскими более 
разветвлены и имеют более плотную крону.  

Было установлено, что у ивы приземистой, 
могут формироваться ТПС, имеющие как 
иерархическое (тип ТПС 1:1), так и полиархи-
ческое строение (тип ТПС 1:2 и более) (табл. 4).  
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Таблица 4 

Качественный и количественный состав типов и групп ТПС S. Starkeana 

Table 4 

Qualitative and quantitative composition of three-year shoot system types and groups of S. Starkeana 

Тип ТПС 
Иерархическая 
организация Полиархическая организация 

1:1 1:2 1:3 1:4 1:5 1:6 
пол № n % n % n % n % n % n % 

Ж
ен
ск
ие

 

№
 с
ке
ле
тн
ой

 о
си

 

1   3 33,3 3 33,3 2 22,2 1 11,1   
2 1 11,1 3 33,3 2 22,2 1 11,1 1 11,1 1 11,1 
3 1 16,7 3 50 1 16,7 1 16,7     
4 1 12,5 3 37,5 2 25 1 12,5 1 12,5   
5 1 16,7 2 33,3 1 16,7 1 16,7 1 16,7   
6 1 14,3 3 42,9 1 14,3 1 14,3 1 14,3   
7 1 14,3 2 28,6 1 14,3 2 28,6   1 14,3 
8 2 25 3 37,5 2 25 1 12,5     
9 1 12,5 3 37,5 3 37,5   1 12,5   

10 1 11,1 4 44,4 3 33,3     1 11,1 
n 10 29 19 10 6 3 
% 13,0 37,6 24,7 13,0 7,8 3,9 

M ± m 13,42 ± 1,971 37,83 ± 2,011 23,83 ± 2,698 13,46 ± 2,783 7,82 ± 2,188 3,65 ± 1,879 
p 0,000 0,012 0,172 0,030 0,018 0,068 

М
уж

ск
ие

 

№
 с
ке
ле
тн
ой

 о
си

 

1 3 37,5 3 37,5 1 12,5 1 12,5     
2 4 57,1 2 28,6 1 14,3       
3 2 33,3 2 33,3 2 33,3       
4 4 40 3 30 2 20 1 10     
5 4 57,1 2 37,5     1 12,5   
6 3 50 1 16,7 1 16,7 1 16,7     
7 3 42,9 2 28,6 2 28,6       
8 4 57,1 2 28,6 1 14,3       
9 3 50 2 33,3 1 16,7       

10 4 50 1 12,5 2 25 1 12,5     
n 34 20 13 4 1  
% 47,2 27,7 18,1 5,6 1,4  

M ± m 47,5 ± 2,737 28,66 ± 2,593 18,14 ± 2,952 5,17 ± 2,171 1,25 ± 1,25 0 
p 0,000 0,012 0,172 0,030 0,018 0 

 
У мужских особей процент иерархической 

организации ТПС составляет 47,2 %, а у жен-
ских – 13 %, т.е. у мужских особей по сравне-
нию с женскими иерархические системы пре-
обладают почти в 3 раза.  

 
Заключение  

 
При детальном изучении онтогенеза ивы 

приземистой установлено, что для нее, как  
и для большинства видов ив характерна мор-
фологическая поливариантность развития, в 
результате которой во взрослом состоянии 
формируются 4 жизненные формы: эпигеоген-
но-геоксильный, гипогеогенно-геоксильный 
кустарники, деревце. Начало формирования 
этих жизненных форм можно наблюдать уже  
в имматурном и виргинильном состояниях, ко-
гда развиваются побеги формирования из спя-

щих почек базальной части стволиков. Причем 
у особей, относящихся к жизненной форме эпи-
геогенно-геоксильный кустарник, побеги фор-
мирования надземные, а у особей, относящихся 
к жизненной форме гипогеогенно-геоксильный 
кустарник – подземные. 

Особи S. starkeana разных жизненных форм 
экологически различны: эпигеогенно-геоксиль- 
ные кустарники чаще встречаются в хорошо 
освещенных местообитаниях, по опушкам бе-
резовых или сосновых лесов, гипогеогенно-
геоксильные кустарники хорошо развиваются  
в притенении, под пологом деревьев, деревца 
предпочитают сильное затенение. 

Кроны особей изученных жизненных форм 
отличаются специфическим набором побегов 
разных вариантов. В кронах особей S. starkeana 
жизненных форм эпигеогенно-геоксильный, 
гипогеогенно-геоксильный кустарник и жиз-
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ненной формы деревце выделено 7 основных 
вариантов побегов, у особей S. starkeana жиз-
ненной формы низкий длинноксилоризомный 
гипогеогенно-геоксильный кустарник в кроне 
выделено 6 вариантов побегов, так как отсут-
ствуют однолетние ветвящиеся побеги средней 
длины. В кронах особей различных жизненных 
форм преобладают короткие побеги: от 42,6 % 
у жизненной формы деревце, до 62,17 % у ги-
погеогенно-геоксильного кустарника. 

У S. starkeana генеративные побеги двуэтап-
но-опадающие, их нижняя олиственная часть 
фотосинтезирует в составе двулетних побегов 
кроны до осени, и в этом плане (по функции  
и времени существования в составе побеговых 
систем) она тождественна силлептическим веге-
тативным побегам, которые тоже могут быстро 
отмирать. 

Многообразие побегов и побеговых систем 
обусловлено метамерной поливариантностью 
вегетативных побегов. В составе годичного ве-
гетативного побега выделены 7 вариантов ме-
тамеров, различающихся по длине междоузлий, 
строению пазушных почек и по наличию раз-
вивающихся из них силлептических побегов. 
Выделенные метамеры различаются структур-
но и функционально и соответствуют элемен-
тарному модулю [39]. 

В качестве основной структурной единицы 
побеговой системы ив мы рассматриваем ТПС, 
которая соответствует ЭПС [37]. На основе 
ТПС с учетом 3 признаков: вариант ветвления, 
размер зоны отмирания вегетативных побегов, 
долговечность вегетативных частей генератив-
ных побегов мы выделяем у S. starkeana архи-
тектурный модуль, основанный на базитонии  
с двуэтапно-опадающими генеративными побе-
гами. 

В ходе работы было выявлено, что архитек-
турные модули имеют гендерные отличия,  
проявляющиеся в большей степени разветвлен-
ности и большем числе годичных ассимилиру-
ющих побегов у женских особей. Женские рас-

тения, в отличие от мужских, тратят органиче-
ские вещества не только на формирование 
цветков, но и на образование семян и плодов, а 
для этого им нужна большая поверхность асси-
миляции. Вероятно, поэтому женские растения 
более разветвлены по сравнению с мужскими. 
Выявление этой закономерности стало возмож-
ным благодаря выделению среди ТПС различ-
ных типов, которые характеризуют отношение 
числа трехлетних побегов к числу двулетних 
(именно на этом соотношении было проведено 
сравнение архитектоники женских и мужских 
особей). На примере двулетней побеговой си-
стемы, впервые предложенной И. С. Антоновой 
[37], а впоследствии выделенной у ив Урала  
И. А. Гетманец [41], этого сделать невозможно, 
так как вегетативные двулетние побеги жен-
ских и мужских особей не имеют признаков 
отличий. По нашему мнению, по сравнению с 
двулетней побеговой системой (ДПС) более 
универсальной системой модулей следует счи-
тать ТПС, позволяющую более подробно про-
следить дальнейшую тактику побегов нараста-
ния, их более точное соотношение в системе 
побега нарастания, так как конструктивные 
признаки, по мнению М. Т. Мазуренко,  
А. П. Хохрякова [3], определяются более дол-
говечными осевыми органами растения.  

На ТПС возможно изучать и план организа-
ции (иерархическое или полиархическое строе-
ние). В результате таких исследований  
установлено, что у S. starkeana могут формиро-
ваться ТПС, имеющие как иерархическое (тип 
ТПС 1:1), так и полиархическое строение (тип 
ТПС 1:2 и более). У мужских особей по срав-
нению с женскими иерархические системы 
преобладают почти в 3 раза.  

Кроме того, чередование планов организа-
ции кроны дает возможность деревьям адапти-
роваться к разным условиям произрастания: на 
открытом пространстве сформировать более 
широкую крону, чем в насаждениях, а в усло-
виях сильного затенения – зонтиковидную. 
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